Las enjutas de San Marcos y el paradigma panglossiano:
una critica del programa adaptacionista

The Spandrels of San Marco and the Panglossian Paradigm: A Critigue of

the Adaptationist Programme

S. J. Gould! y R. C. Lewontin?

Traduccion al espafol: Raul Marcoé del Pont Lalli.* Revision técnica: Antonio Low Pfeng.

Durante los Ultimos 40 afios el pensamiento evolucionista en
Inglaterra y los Estados Unidos de América ha estado dominado
por un programa adaptacionista. Se basa en la fe en el poder de
la seleccién natural como un agente de optimizacion. Procede
descomponiendo un organismo en “rasgos” unitarios y propo-
ne una historia de adaptacion para cada elemento por separa-
do. El Unico freno a la perfeccion lo ejercen las compensaciones
(trade-offs) entre demandas selectivas en competencia; la no
optimalidad es, por consiguiente, consecuencia también de la
adaptacion. Criticamos este enfoque e intentamos reafirmar
una nocién que compite con aquélla (una que durante mucho
tiempo ha sido popular en Europa continental): que los organis-
mos deben ser analizadas como totalidades integradas, que mo-
delos de organizacion (Bauplane) tan limitados por la herencia
filogenética, que las vias de desarrollo y la arquitectura general
por lo que las propias limitaciones se vuelven mas interesantes y
mas importantes en la delimitacién de las vias de transformacion
que la fuerza selectiva que puede mediar en cambio cuando se
produce. Criticamos el programa adaptacionista por su incapa-
cidad para distinguir la utilidad de las razones de origen (los ti-
ranosaurios macho pudieron haber utilizado sus diminutas patas
delanteras para deslumbrar a las parejas femeninas, pero esto
no explica por qué eran tan pequefas); por su falta de voluntad
para considerar alternativas a la historias de adaptacion; por su
dependencia solo de la plausibilidad como un criterio para acep-
tar relatos especulativos; y por no considerar adecuadamente
temas en competencia como la fijacién aleatoria de alelos, la
produccion de estructuras no adaptativas por correlacion de
desarrollo con caracteristicas seleccionadas (alometrfa, pleio-
tropia, retribucion material, correlacién forzada mecanicamen-
te), la separacion de la adaptacion y la seleccion, los mdltiples
picos adaptativos vy la utilidad actual como un epifenémeno de
las estructuras no adaptativas. Apoyamos el enfoque pluralista
de Darwin para identificar a los agentes del cambio evolutivo.
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An adaptationist programme has dominated evolutionary
thought in England and the United States during the past 40
years. It is based on faith in the power of natural selection as
an optimizing agent. It proceeds by breaking an organism into
unitary ‘traits’ and proposing an adaptive story for each con-
sidered separately. Trade-offs among competing selective de-
mands exert the only brake upon perfection; non-optimality is
thereby rendered as a result of adaptation as well. We criticize
this approach and attempt to reassert a competing notion (long
popular in continental Europe) that organisms must be analysed
as integrated wholes, with Bauplane so constrained by phylet-
ic heritage, pathways of development and general architecture
that the constraints themselves become more interesting and
more important in delimiting pathways of change than the se-
lective force that may mediate change when it occurs. We fault
the adaptationist programme for its failure to distinguish cur-
rent utility from reasons for origin (male tyrannosaurs may have
used their diminutive front legs to titillate female partners, but
this will not explain why they got so small); for its unwillingness
to consider alternatives to adaptive stories; for its reliance upon
plausibility alone as a criterion for accepting speculative tales;
and for its failure to consider adequately such competing themes
as random fixation of alleles, production of nonadaptive struc-
tures by developmental correlation with selected features (al-
lometry, pleiotropy, material compensation, mechanically forced
correlation), the separability of adaptation and selection, mul-
tiple adaptive peaks, and current utility as an epiphenomenon
of non-adaptive structures. We support Darwin’s own pluralistic
approach to identifying the agents of evolutionary change.

Una versién corta de este articulo, bajo el titulo La adaptacion bioldgica, apare-
ci6 publicada en espanol en la revista Mundo cientifico, 1983, 22(3): 214-223.

*  Vale mencionar que partes de la traduccién de la revista Mundo cientifico
fueron retomadas en este trabajo. Desafortunadamente, no hay crédito de la
persona que realizé dicha traduccion.
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1. Introduccion

El'gran domo de la catedral de San Marcos en Venecia
estd decorado por un mosaico que ilustra de forma
detallada los grandes temas de la fe cristiana. Tres se-
ries de personajes dispuestos en circulos irradian de la
imagen del Cristo central: los angeles, los discipulos y
las virtudes. Cada circulo esta dividido en cuadrantes,
y en cada uno de ellos se encuentra uno de las cua-
tro enjutas o albanegas, situados entre los arcos, bajo
el domo. Las enjutas, espacios triangulares agudos
formados por la interseccion de un par de arcos, son
subproductos necesarios en la arquitectura de una cu-
pula construida sobre arcos. Cada enjuta ha recibido
una ornamentacion extremadamente bien adaptada
a su geometria en punta. Un evangelista esta ubicado
en la parte alta, flanqueado a su vez por ciudadelas
celestiales. Debajo, un hombre que representa uno
de los cuatro cursos fluviales biblicos (el Tigris, el

Eufrates, el Indo y el Nilo) vierte el agua de una vasija
en el espacio que va estrechandose a sus pies.

Este mosaico de la gran clpula central de la ca-
tedral de San Marcos es tan refinado, tan armonio-
so, tan bien logrado que uno podria estar tentado a
considerarlo como la razén de ser del edificio arqui-
tecténico; lo cual serfa, sin embargo, y de forma evi-
dente, invertir el orden de las cosas. Es, al contrario,
una necesidad arquitectonica la que da origen a esa
particular estructura del mosaico: las cuatro enjutas y
su forma triangular afilada provienen necesariamente
de la arquitectura que requiere una clpula sobre cua-
tro arcos, los cuales han determinado la estructura
cuatripartita de la decoracion en circulos de la misma
proporcionando un espacio disponible que los artistas
han podido decorar.

Es facil encontrar ejemplos de esta naturaleza
donde los motivos arquitecténicos determinan una
serie de consecuencias y, en general, nos resulta facil

Figura 1. Una de las cuatro enjutas de San Marcos: un evangelista sentado (arriba), personificacion del rio (abajo)
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comprenderlos ya que nuestro pensamiento no esta
torcido, como sucede en biologia. Por ejemplo, un
techo abovedado constituido por abanicos de arcos
debe comprender necesariamente una serie de espa-
cios vacios de forma romboidal a lo largo de su linea
media, donde confluyen los bordes de dichos abanicos
(figura 2). Desde el momento en que tales espacios
existen necesariamente se constituyen con frecuen-
cia en soporte de ingeniosas ornamentaciones. En la
capilla del King’s College de Cambridge, por ejemplo,
espacios semejantes muestran protuberancias de-
coradas, alternativamente, por la rosa y la rastra de
los Tudor. De alguna manera,
puede decirse que esta dispo-
sicion de la decoracion esta
“bien adaptada”, pero es evi-
dente que el motivo arquitec-
ténico es la causa primera de
esta “adaptacion”. Los espacios
rombicos son, necesariamente,
los subproductos de una arqui-
tectura abovedada por aba-
nicos de arcos. La utilizacién
ornamental que de ella se haga
es secundaria. Quienquiera
que intentara explicar la es-
tructura de la ornamentacion
de la béveda de aquella capi-
lla diciendo que la disposicién
alternante de la rosa y de la
rastra era el fin perseguido, ya
que se trataba de una capilla
de los Tudor, podria ser obje-
to del mismo tipo de chanza
con que Voltaire se burlaba del
doctor Pangloss: “Las cosas no
pueden ser de otra forma: todo
tiene una finalidad y todo esta
hecho necesariamente para el
mejor fin. Notese atentamente
que las narices han sido hechas
para llevar gafas y por ello te-
nemos gafas. Los pies han sido
instituidos visiblemente para ir
calzados y por este motivo te-
nemos zapatos”. Los bidlogos
evolutivos, en su tendencia a
enfocarse exclusivamente en
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la adaptacion inmediata a las condiciones locales, ig-
noran las limitaciones arquitectonicas y realizan dicho
tipo de inversién explicativa.

Como un ejemplo mas cercano, presente recien-
temente en cierta literatura biologica sobre la adap-
tacion, el etndélogo norteamericano Michael Harner
propuso (1977) que, entre los aztecas, el sacrificio
humano habria aparecido como solucién frente a una
penuria crénica de alimentos; las piernas de las vic-
timas eran efectivamente consumidas (solamente
por los personajes de alto rango). Edward O. Wilson
(1978) ha retomado la idea, considerando la expli-

Figura 2. El techo de la capilla del King’s College

| 83

SECCION: CLASICOS



INVESTIGACION AMBIENTAL 7 (1) - 2015

cacion como ejemplo fundamental de una predispo-
sicién hereditaria y adaptativa al régimen carnivoro
en los humanos. Harner y Wilson nos pedirian, pues,
que contemplaramos el refinado sistema social de
los aztecas y su compleja ideologia basada en mitos,
simbolos y tradiciones como simples epifendmenos.
Todo ello no serfa sino una racionalizacion inconscien-
te que ocultaria la razédn real: la necesidad de protef-
nas. Por el contrario, el antropélogo norteamericano
Marshall Sahlins (1978) ha demostrado que aquellos
sacrificios humanos representaban tan sélo una parte
del elaborado sistema cultural azteca, que en su tota-
lidad no solamente materializaba su cosmologia sino
que también cumplia funciones claramente practicas,
como el mantenimiento de los rangos sociales y los
sistemas tribales entre ciudades.

Tenemos toda la razén para pensar que el caniba-
lismo de los aztecas era una ‘adaptacién’ muy seme-
jante a la de los Evangelistas y los rios en las enjutas
de San Marcos o a la de los relieves ornamentados
en los espacios romboidales: un fenémeno secunda-
rio representativo de la utilizacién oportuna de cier-
tas circunstancias, pero no un hecho primordial. Para
decirlo méas claramente, en el caso de los aztecas, un
sistema cultural particular, desarrollado por ciertas
razones, ha conducido a la acumulaciéon de un gran
nimero de cadaveres; entonces podria efectuarse
una utilizacién derivada de los mismos: el canibalis-
mo. ;Por qué darle la vuelta a todo el sistema, y con-
siderar toda una cultura como el epifenémeno de un
modo inhabitual de procurarse carne? Las enjutas de
San Marcos no han sido concebidas para albergar a
los Evangelistas. (Incluso, como sostiene Sahlins, no
resulta claro tampoco que el sacrificio humano fuera
ni siquiera una adaptacion). Las practicas culturales
humanas pueden ser ortogenéticas y conducen con
mucha frecuencia a la extincién de formas como no
lo podian hacer los procesos darwinianos. Como cada
monarca debe superar al anterior con sacrificios mas
elaborados y copiosos, la practica habia comenzado a
llevar los recursos a un punto sin retorno. No seria la
primer vez que una cultura lo hiciera de esa forma. Y,
finalmente, muchos expertos ponen en duda, en pri-
mer lugar, la premisa de Harner (Ortiz de Montellano
1978). Sostienen gue otros recursos que aportan
proteinas no eran escasos, y que una practica que
recompensara con carne solo a los privilegiados, que
tenfan suficiente de todas formas, y que utilizaban
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los cadaveres de manera tan ineficiente (Unicamente
consumian las extremidades, y solo de manera par-
cial) representa una forma descabellada de dirigir una
carnicerfa.

Escogimos deliberadamente ejemplos no biologi-
Cos en una secuencia que va de lo remoto a lo mas fa-
miliar: de la arquitectura a la antropologia. Los hicimos
asi porque la primacia de las limitantes arquitectoni-
cas y la naturaleza epifenoménica de la adaptacion en
estos ejemplos se oscurecen por nuestros prejuicios
biolégicos. Pero creemos que el mensaje para los bio-
logos no sera letra muerta: si hubieran sido sistemas
bioldgicos, no habrfamos, por la fuerza de los habitos,
considerando la adaptacion epifenoménica como pri-
marias y tratado de construir todo el sistema estruc-
tural a partir de ella?

2. El programa adapcionista

Quisiéramos cuestionar el habito mental que ha in-
vadido a los estudiantes de la evolucion. Lo damos
en llamar programa adaptacionista o paradigma pan-
glossiano. Tiene su origen en la nocién popularizada
por Alfred R. Wallace y por August Weismann (pero,
como veremos, no por Darwin), a finales del siglo
pasado: la casi omnipotencia de la seleccion natural
para forjar el disefio organico y darle forma al mejor
de los mundos posibles. Este programa ve a la selec-
cién natural como algo tan poderoso v las limitantes
tan pocas que la produccién directa de la adaptacion
a través de su operacion se vuelve la causa primera de
casi toda forma, funcién y conducta organica. Claro
que se reconocen las limitaciones sobre el poder om-
nipresente de la seleccién natural (la inercia filogené-
tica es la primera de ellas, aunque rara vez se aceptan
limitantes arquitectonicas inmediatas como las que
discutimos en la Ultima seccion). Pero, por lo general,
son desechadas por poco importantes o alguna razén
similar, y de manera mas frustrante, simplemente re-
conocidas y a partir de ahi no se toman en cuenta ni
se recurre a ellas.

Los estudios bajo el programa adapcionista siguen
generalmente estos dos pasos:

1. Un organismo se divide o atomiza en “rasgos” uni-
tarios que se explican como estructuras disefadas
de forma optima para su funcionamiento median-
te la seleccién natural. Por falta de espacio debe-



mos omitir una discusién amplia del punto central:
‘squé es un rasgo?’” Algunos evolucionista pueden
considerar esto como algo trivial o como un pro-
blema simplemente semantico. Pero no es asi. Los
organismos son entidades integradas, no colec-
ciones de objetos discretos. Los evolucionistas a
veces se confunden con la atomizacion inapro-
piada, como le gusta resaltar a D’Arcy Thompson
(1942). Nuestro ejemplo favorito tiene que ver
con el mentén humano (Gould 1977: 381-382;
Lewontin 1989). Si vemos a la barbilla como una
‘cosa’ mas que un producto de la interaccion entre
dos campos de crecimiento (el alveolar y el man-
dibular), entonces nos vemos conducidos a una in-
terpretacion de sus origenes (recapitulacién) que
se opone completamente a la versién actualmen-
te favorecida (neotécnica).

2. Tras el fracaso de la optimizacién de parte por par-
te, se reconoce la interaccion a través del dictum
de que un organismo no puede optimizar parte al-
guna sin imponer pérdidas en otras. Se introduce
la nocion de compensacion (trade-off), y los orga-
nismos se entienden como los mejores resultados
entre demandas en competencia. De esta forma,
se mantiene completamente dentro del progra-
ma adapcionista la interaccion entre las partes.
Cualquier suboptimalidad de una parte se explica
cémo su contribucién al mejor disefio del todo. No
les produce ninguna distraccion la nocién de que la
suboptimalidad podria representar algo mas que
el trabajo inmediato de la seleccion natural. Como
el Dr. Pangloss afirma al explicarle a Candido por
qué sufre una enfermedad venérea: “Es indispen-
sable en el mejor de los mundos. Si Colén, al visitar
las Indias occidentales, no hubiera contraido esta
enfermedad, que envenena el manantial de la ge-
neracion, y que a menudo hasta llega a impedirla,
y que manifiestamente se opone al gran objetivo
de la Naturaleza, no tendriamos chocolate ni co-
chinilla.” El programa adapcionista es claramente
panglossiano. Nuestro mundo puede que no sea
bueno en un sentido abstracto, pero es el mejor
que podemos tener. Cada rasgo juega su papel y
asi es como debe ser.

A estas alturas, algunos evolucionistas protes-
taran de que caricaturicemos su perspectiva de la
adaptacion. Después de todo, jacaso no aceptan la
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deriva génica, la alometria, asi como una variedad de
razones para la evolucién no adaptativa? Sin duda
asi es, pero nuestro asunto es diferente. En la histo-
ria natural, todas las cosas posibles suceden a veces:
en situaciones normales no respaldarfa su fenémeno
favorecido declarando rivales que en teorfa son impo-
sibles. Mas bien, reconoce al rival, pero circunscribe
tan estrechamente su ambito de accion que no puede
tener importancia alguna en los asuntos de la natu-
raleza. Entonces, de vez en cuando se felicita por ser
alguien tan poco dogmatico y ecuménico. Nosotros
sostenemos que las alternativas a la seleccion para
lograr el mejor disefo posible, por lo general, han sido
relegadas como asuntos sin importancia por este tipo
de argumentacion. Aunque no todos hayamos ofdo el
catecismo de la deriva génica: resulta de importancia
en poblaciones tan pequefas que es probable que se
extingan antes de tener algun papel evolutivo de ma-
nera sostenida.

La aceptacion de alternativas en principio no sig-
nifica que se tome en serio en la practica cotidiana.
Todos afirmamos que no todo es adaptativo; sin em-
bargo, cuando nos la vemos con un organismo, lo di-
vidimos en partes y adoptamos teorias adaptativas,
como si las compensaciones entre partes en compe-
tencia, bien disefiadas, fueran las Unicas limitaciones
que se imponen sobre cada rasgo. Es un habito con
una larga historia. Como Romanes se quejaba de A.
R. Wallace en 1900: “El Sr. Wallace no sostiene de
manera expresa la imposibilidad abstracta de leyes y
causas distintas a aquéllas de utilidad y seleccién na-
tural... Sin embargo, como en ninguna parte reconoce
alguna otra ley o causa... concluye practicamente que,
en los campos inductivo o empirico, no existe otra ley
0 causa a considerar.”

El programa adaptacionista puede ser rastrea-
do a través de estilos comunes de argumentacion.
llustramos algunos; conflamos en que todos los
reconoceran:

1) Siunargumento adaptativo falla, pruebe con otro.
Asi, la linea de cierre de la concha de algunos or-
ganismos con exoesqueleto bivalvo (como los
braquiopodos y los lamelibranquios) no es recta
sino que corre en zigzag. Durante mucho tiempo
se ha tomado en cuenta este caracter como un
medio de reforzar el cierre del caparazén; después
ha sido considerado mas bien como un medio para
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controlar el tamafo de las particulas que penetran
en el interior (Rudwick 1964). En los ciervos y en
los gamos, las astas y cornamentas fueron con-
sideradas en principio como sistemas defensivos
frente a los depredadores; mas tarde, como sefia-
les de advertencia para los adversarios en la com-
peticion entre los machos de una misma especie
(Davitashvili 1961). La configuracion particular-
mente rechoncha del rostro de los esquimales
habfa sido considerada como una ‘adaptacion al
frio’ (Coon et al. 1950) mientras que, posterior-
mente, ha sido interpretada como una adaptacién
para reforzar la masticacion (Shea 1977). No es
que tratemos de atacar cada una de estas nue-
vas explicaciones, puede que sean ciertas; lo que
nos sorprende, sin embargo, por qué siempre es
preciso reemplazar simplemente explicaciones
adaptativas insatisfactorias por la busqueda de
otra con el mismo caracter general, en lugar de
buscar explicaciones alternativas que no repitan
la féormula de que tal caracter es ‘para’ algin fin
especifico.

2) Siun argumento adaptativo falla, demos por sen-

tado que debe existir otro; una versién mas débil
del primero. Costa y Bisol (1978) intentaron ha-
llar una correlacién entre polimorfismo genético y
estabilidad ambiental en el mar profundo, pero fa-
llaron. Ante esto, concluyeron (1978: 132,133):
“El grado de polimorfismo genético encontrado
parecerfan indicar la ausencia de correlacion con
los factores ambientales caracteristicos de la
zona estudiada. Estos resultados sugieren que las
estrategias adaptativas de diferentes phylum no
son idénticas”.

3) Si en un primer momento no se cuenta con un

buen argumento adaptativo, endilguele el fracaso
ala comprension imperfecta del entorno en el que
vive el organismo y lo que hace. Este, otra vez, es
un viejo argumento. Considérese a Wallace expli-
cando por qué deben resultar adaptativos todos
los detalles de color y forma de los caracoles de
tierra, aun cuando diferentes animales parecen
habitar en el mismo entorno (1989: 148). “La
proporcion exacta de las diferentes especies de
plantas, las cantidades de cada tipo de insecto o
ave, las peculiaridades de mas o menos exposicion
al sol o al viento en ciertas épocas criticas, y otras
diferencias leves, que nos resultan absolutamente
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intangibles e irreconocibles, pueden ser de la ma-
yor significacion para estas humildes criaturas, y
mas que suficientes para que se necesiten ligeros
ajustes en su tamafio, forma o color, lo que llevara
a cabo la selecciéon natural.”

4) Ponga el acento en el aspecto de la utilidad in-

mediata y excluya cualquier otro atributo de
forma. En la explicacién que acompafa a la re-
construccion en tamafio natural, en fibra de vidrio,
del Tyrannosaurus en el Museo de la Ciencia de
Boston, selee: “Las patas anteriores de este animal
son un enigma; como utilizaba el Tyrannosaurus
sus mindsculas patas anteriores permanece, cien-
tificamente, sin explicar; eran demasiado peque-
fias para alcanzar la boca. Quiza fueran utilizadas
por el animal como una ayuda para incorporarse”.
(Escogimos a propdsito un ejemplo cientifico que
tiene impacto publico para mostrar qué tan ex-
tendidos se encuentran los habitos del programa
adapcionista. No estamos echando mano de bes-
tias de fibra de vidrio como espantapajaros; argu-
mentos similares y énfasis relativos, presentados
con redacciones distintas, se presentan regular-
mente en la literatura profesional). No dudamos
que el Tyrannosaurus utilizaba sus pequefias
patas anteriores de alguna forma, pero resultan,
después de todo, el producto reducido de los ho-
mologos funcionales en ancestros usados conven-
cionalmente (miembros mas largos de alosaurios,
por ejemplo). En realidad, no necesitamos intentar
encontrar alguna explicacion adaptativa a su ta-
mafio pequefio. Podria deberse a una correlacién
del desarrollo de los campos alométricos por el
aumento correlativo de la cabeza y las extremida-
des. Esta hipotesis no adaptativa puede probarse
con métodos alométricos convencionales (Gould
1974 en general; Lande 1978 acerca de la reduc-
cion de las extremidades) que nos resulta mas in-
teresante y fructifera que las especulaciones no
verificables basadas en la utilidad secundaria del
mejor de los mundos posibles. No debemos con-
fundir el hecho de que se utilice en un cierto senti-
do una estructura (consideremos nuevamente las
enjutas, los espacios de los techos o los cuerpos
de los aztecas) con la razén evolutiva primera de
su existencia y constitucion.



3. Contar cuentos

Porque si hay un volcdn en Lisboa, no podia estar en otra par-
te; porque es imposible que las cosas dejen de estar donde
estan, pues todo estd bien.

(Dr. Pangloss sobre el gran sismo de Lisboa de 1755 en el
que perdieron la vida 50 000 personas).

No objetariamos de tal forma el programa adapta-
cionista si su invocacién, en cualquier caso particular,
puede conducir en principio a su rechazo a buscar evi-
dencia. AUn podriamos verlo como restrictivo y ob-
jetar su status como argumento en primera opcion.
Pero lo descartariamos al no pasar algunas pruebas
explicitas, por lo que las alternativas tendran su opor-
tunidad. Desafortunadamente, un procedimiento co-
mun entre los evolucionistas no permite tal rechazo
definitivo por dos razones. Primero, porque si una ex-
plicacion adaptativa se revela falsa en el transcurso
de una prueba se la sustituye por otra, en lugar de
conducir a la sospecha de que se necesita un tipo de
explicacion distinta. El campo de estas narraciones o
historias adaptativas es tan vasto como fértil nuestro
espiritu, por lo que siempre pueden formularse nue-
vas fabulaciones. Y si no se dispone al punto de una
narracion adecuada, siempre es posible lamentar la
ignorancia temporal y esperar, como lo hicieron Costa
y Brisol (1978), a quienes citamos antes. En segundo
lugar, los criterios que sirven para determinar la acep-
tabilidad de una de tales historias son tan vagos que
muchos los dejan pasar sin haber sido realmente con-
firmados. Es frecuente que los evolucionistas se sirvan
de la consistencia con la seleccion natural como Unico
criterio, y que consideran que su trabajo esta acabado
cuando han formulado una historia plausible. Sin em-
bargo, siempre se pueden contar historias plausibles.
La clave para la investigacion histoérica consiste en po-
ner a punto criterios para identificar la aceptabilidad
de las explicaciones entre el conjunto sustancial de
caminos para cualquier resultado actual.

Por esta razén, por ejemplo, criticamos (Gould
1978) el trabajo de Barash (1976) sobre la agresion
de los petirrojos azules de las montafas. Barash colo-
c6 cerca del nido construido por una pareja un macho
disecado cuando el macho se hubiera ausentado en
busca de alimento. Hizo esto en los mismos nidos en
tres ocasion con intervalos de diez dias: el primero an-
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tes de que se pusieran los huevos; el Ultimo dos dias
después. Entonces contaba las agresiones del macho
que regresaba tanto al modelo como a la hembra. En
el primer momento, el macho agredia vivamente al
contrincante simulado y en menor grado a la hembra,
aunque la actitud era marcada en ambos casos. En los
momentos dos y tres la agresion del macho al falso
contrincante baja marcadamente y se venia abajo,
casi a cero, para el caso de las hembras.

A su regreso, el macho se encontraba asfi con un
pseudo contrincante al que empezaba a agredir, al
igual que a la hembra. En un caso, por lo menos, el
macho llegaba incluso a buscarse una nueva compa-
fiera. Barash repitié el experimento en tres momen-
tos distintos: uno antes de la puesta de los huevos,
los otros dos después. Y concluyd que este compor-
tamiento tenfa sentido evolutivo porque los machos
son mas sensibles a la presencia de intrusos antes de
la puesta de huevos que después (momento en el cual
tiene cierta conflanza de que se propagan sus genes).
Una vez desarrollado esta teorfa plausible, considero
gue su trabajo habia terminado (1976: 1099, 1100):

Estos resultados son compatibles con las prediccio-
nes de la teoria de la evolucion. Asi, la agresién a
un macho intruso (en este caso el modelo diseca-
do) parece claramente ventajosa, principalmente
al principio de la estacién del celo cuando los te-
rritorios y los nidos son normalmente defendidos...
La respuesta agresiva inicial tras el encuentro con
la hembra companera es también adaptativa, ya
que habiéndose producido una situacién que su-
giere una alta probabilidad de adulterio (es decir,
la presencia del modelo en las proximidades de la
hembra) y siendo asi que hay hembras disponibles
para sustituirla, el hecho de obtener una nueva
companera puede aumentar la adaptacion gené-
tica del macho... La regresién de la agresividad del
macho en contra de la hembra durante la incuba-
cion y durante los cuidados de la cria puede ser
atribuida al hecho de que es imposible ser ‘enga-
Aado’ tras la puesta... Estos resultados son compa-
tibles, pues, con una interpretacién fundada en la
teorfa neodarwinista de la evolucién.

Efectivamente son compatibles, pero ;no hay otra
interpretacion evidente, desechada por Barash sin ha-
berla comprobado? EI macho vuelve en los momen-
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tos segundo vy tercero, se acerca al modelo artificial,
lo provoca un poco, y reconociéndolo como el mismo
“farsante” que ya ha visto, ve que no molesta a su
hembra ;Por qué no llevar a cabo, al menos una vez, la
prueba obvia a esta alternativa a una historia adapta-
tiva convencional: presentar por primera vez el mode-
lo al macho después de la puesta de los huevos.
Después de que nosotros criticamos los experi-
mentos de Barash, Morton et al. (1978) repitieron
el experimento en una especie muy proxima, Sialia
sialis,* azulejo oriental (eastern bluebird), con algu-
nas variantes (como la presentacion de una hembra
artificial o disecada). “Esperdbamos confirmar”, escri-
bieron, que los resultados de Barash representan “una
realidad evolutiva extendida, por lo menos dentro del
género Sialia. Desgraciadamente, no hemos podido
obtener esta confirmacion.” No encontraron ningun
tipo de comportamiento ‘antiadulterio’; los machos
nunca agredieron a sus hembras después de haber
provocado al modelo artificial, fuera cual fuese la fase
de la nidificacion que se observara. Por el contrario,
las hembras atacaban con frecuencia el modelo ar-
tificial masculino y siempre a los modelos artificiales
femeninos, aun cuando los machos no atacasen a
sus homologos disecados. “Esta respuesta violenta
dio como resultado la casi destruccién del modelo
hembra después de la presentacion y su completa
desaparicion en el tercer momento, cuando la hem-
bra volé con la cabeza del modelo al inicio del expe-
rimento, para perderse en el matorral” (1978: 969).
Sin embargo, en lugar de poner en duda la explicacién
adaptativa de Barash, Morton y sus colegas pusieron
a punto otra de su cosecha para intentar explicar el
conjunto de sus resultados dentro del estilo adapta-
cionista. Quiza, conjeturan, las hembras de reemplazo
son abundantes en la especie de petirrojo azul estu-
diada por Barash y escasas en el caso estudiado por
ellos. Como los machos de Barash pueden remplazar
una compafiera sospechosa de ‘infidelidad’, pueden
mostrarse quisquillosos y posesivos. Las hembras son
raras en el caso del azulejo oriental, y ponen mas cui-
dado en respetarlas. Y, concluyen: “A pesar de que no
hemos podido verificar la hipotesis de Barash de que
los petirrojos azules macho hacen gala de una adap-

1 En México se lo conoce como azulejo garganta
canela. Para mayor informacion, véase http://
avesmx.conabio.gob.mx/verave?ave=1386.

88| S.1.GouldyR. C.Lewontin

tacién anti adulterio”, sugieren que ambos estudios
tienen, con todo, “resultados compatibles con las pre-
dicciones de la teoria evolutiva, como pensamos que
revelara cualquier estudio cuidadoso” (Barash 1976:
1099). Sin embargo, qué tan buena es una teorfa que
no puede ser contrastada en un estudio cuidadoso
(ya que por ‘teorfa evolucionista’ claramente dan a
entender la accion de la seleccion natural aplicada a
casos particulares, mas que el hecho de la trasmuta-
cién misma).

4.La voz del maestro a revision

Como Darwin alcanzé la santidad (si no es que la divi-
nidad) entre los bidlogos evolutivos, y como todos los
bandos invocan lealtad a Dios, Darwin ha sido a veces
descrito como un seleccionador radical de corazon,
que invocaba otros mecanismos solo cuando estaba
en retirada, y solo como resultado de la deplorable ig-
norancia propia de su época de los mecanismos de
la herencia. Esta perspectiva es falsa. Aunque Darwin
consideraba a la seleccién como el mecanismo evo-
lutivo mas importante (como lo hacemos nosotros),
ninguna discusion de sus oponentes lo enojaba mas
que el intento comun de caricaturizar y trivializar su
teorfa al sostener que descansaba exclusivamente en
la seleccion natural. Escribié en la Ultima edicién de E/
origen de las especies (1872:395):

Y como mis conclusiones han sido recientemente
muy tergiversadas y se ha afirmado que atribuyo
la modificacién de las especies exclusivamente a
la seleccién natural, se me permitird observar que
en la primera edicion de esta obra y en las siguien-
tes he puesto en lugar bien visible —o sea al final
de la Introduccion- las siguientes palabras: ‘Estoy
convencido de que la seleccién natural ha sido el
modo principal, pero no el Unico, de modificacién’.
Esto no ha sido de utilidad ninguna. Grande es la
fuerza de la tergiversacién continua.

Romanes, cuyo famoso ensayo (1900) sobre
el pluralismo de Darwin contra la panseleccion de
Wallace y Weismann merece ser revivido, destacaba
de este pasaje (1900: 5): “En ninguna parte de todos
los escritos de Darwin es posible hallar un parrafo tan
fuertemente redactado como éste: muestra la Unica
nota de amargura en las miles de paginas que publi-



c6”. Aparentemente, Romanes no conocia la carta
que Darwin envio¢ a Nature en 1880, donde fustigaba
a Sir Wyville Thomson por caricaturizar su teoria de la
panseleccion (1880: 32):

Lamento ver que Sir Wyville Thomson no entiende
el principio de la seleccién natural... Si lo hubiera
hecho no habria escrito el siguiente pdrrafo en la
Introduccién al Voyage of the Challenger: “El ca-
rdcter de la fauna abisal se niega a dar su apoyo
Ultimo a la teoria que refiere que la evolucién de
las especies se debe a la extrema variacién guia-
da solo por la seleccién natural.” Este es un nivel
de critica que no resulta dificil encontrar en los
teélogos y misticos cuando escriben sobre temas
cientificos, pero es algo nuevo viniendo de un na-
turalista... ;Puede Sir Wyville Thomson nombrar
a alguien que haya dicho que la evolucion de las
especies depende solo de la seleccién natural? En
lo que a mi respecta, creo que nadie ha formula-
do tantas observaciones sobre los efectos del uso
y desuso de partes como yo en my “Variations of
Animals and Plants under Domestication”; y ta-
les observaciones fueron hechas con ese objetivo
particular en mente. También he aportado una
cantidad considerable de hechos que muestran la
accién directa de las condiciones externas sobre
los organismos.

Ahora no consideramos todos los mecanismos
subsidiarios propuestos por Darwin como significati-
vos o incluso validos, aunque muchos, incluyendo la
modificacion directa y la correlacién del crecimiento,
son muy importantes. Pero debemos apreciar su ac-
titud plural consistente para intentar explicar la com-
plejidad de la Naturaleza.

5. Una tipologia parcial de
alternativas al programa adapcionista

Imbuidos del espiritu pluralista de Darwin, presenta-
mos una jerarqufa incompleta de alternativas para la
adaptacion inmediata que explican la forma, la fun-
cion y la conducta.

1) Ni adaptacion ni seleccién. Actualmente, los
genética de poblaciones se divide claramente acerca
de la cuestién de cuanto del polimorfismo genético
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dentro de las poblaciones y cuanto de las diferencias
genéticas entre las especies es, de hecho, resultado
de la seleccion natural frente a factores puramente
azarosos. Las poblaciones son finitas en tamafo y las
poblaciones aisladas que le dan forma a los primeros
estadios en el proceso de especiacion se hallan a veces
en una muy reducida cantidad de individuos. Como re-
sultado de esta restriccion del tamafio poblacional, las
frecuencias de los alelos cambia como resultado de la
deriva génica, un tipo de error de muestreo genético
aleatorio. Los procesos estocasticos de cambio en la
frecuencia génica por la deriva génica azarosa, que
incluye procesos de muestreo muy robustos que se
ponen en marcha cuando una nueva poblacion aislada
se forma a partir de nuevos migrantes, tiene muchas
consecuencias importantes. En primer lugar, las pobla-
ciones y las especies se diferenciaran genéticamente,
e incluso fijadas por diferentes alelos en el locus ante
la ausencia total de cualquier fuerza selectiva.

En segundo lugar, los alelos se pueden volver fi-
jos en una poblacion a pesar de la seleccién natural.
Incluso si un alelo se ve favorecido por la seleccion
natural, una cierta proporcion de la poblacion, depen-
diendo del producto del tamafio de la poblacién Ny
la intensidad selectiva s, se volveran homocigos por
el alelo menos apto como resultado de la génica gé-
nica. Si Ns es grande, esta rara fijacion de los alelos
desfavorables resulta un fendmeno extrafo, pero si la
seleccion de coeficientes es de un orden reciproco al
tamano de la poblacién (Ns = 1) o menor, la fijacién
de los alelos deletéreos resulta algo comdn. Y si mu-
chos genes participan en la influencia de un caracter
métrico como la forma, el metabolismo o la conduc-
ta, entonces la intensidad de la seleccion sobre cada
locus sera reducida y el Ns por locus puede resultar
pequefio. Como resultado, muchos de los loci puede
ser fijados por alelos no éptimos.

En tercer lugar, las nuevas mutaciones tienen po-
cas posibilidades de ser incorporadas a la poblacién,
aun cuando se ven favorecidas selectivamente. La de-
riva génica produce la pérdida inmediata de la mayoria
de las nuevas mutaciones después de su introduccion.
Con una intensidad de seleccion s, una nueva muta-
cion favorable tiene una probabilidad de solo 2s de
ser incorporada en cualquier caso. Asi, uno no puede
reclamar que, eventualmente, se producira y se difun-
dira una nueva mutacion del tipo adecuado para algin
argumento adaptativo. ‘Eventualmente’ se convierte
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en un periodo muy largo si solo una de las mutaciones
‘correctas’ de las 1,000 o 10,000 se incorporan a la
poblacion.

2) No hay adaptaciéon ni seleccion de las partes
en cuestion; la forma de una parte es una conse-
cuencia correlacionada de la seleccién dirigida hacia
otras partes. Darwin clasific bajo esta categorfa im-
portante sus ‘misteriosas’ leyes de la ‘correlacion del
crecimiento’. Hoy hablamos de pleiotropia, alometria,
‘compensacion material’ (Rensch 1959: 179-187)
y correlaciones forzadas mecanicamente en el sen-
tido propuesto por D’Arcy Thompson (1942; Gould
1971). Aqui nos la vemos con organismos como uni-
dades integrales, fundamentalmente no susceptibles
de ser descompuestas en partes optimizadas inde-
pendientes y de forma separada.

Aungue los modelos alométricos estan tan suje-
tos a la seleccion como la morfologia estatica misma
(Gould 1966), algunas regularidades en el crecimien-
to relativo probablemente no se encuentren bajo con-
trol adaptativo inmediato. Por ejemplo, no ponemos
en duda que la famosa alometria intraespecifica del
tamafo del cerebro en todos los grupos de vertebra-
dos mayores representa un ‘criterio de disefo’ se-
lecto, aunque su significacion se nos escapa (Jerison
1973). También es muy repetible a través de un am-
plio rango taxonémico para representar mucho mas
que una serie de criaturas bien disefadas de manera
similar para sus diferentes tamafios. Pero otra alome-
tria comudn, la escala intraespecifica de 0.2 a 0.4 entre
adultos homotérmicos que tiene diferentes tamanos
corporales, o entre razas dentro de las especies, pro-
bablemente no requiere una historia de selecciones,
aunque muchos, incluyendo uno de nosotros, a tra-
tado de proporcionar alguna (Gould 1974). R Lande
(comunicacion personal) usé los experimentos de
Falconer (1973) para mostrar que la seleccion solo
en el tamafio del cuerpo produce una inclinacion ce-
rebro-cuerpo entre generaciones de 0.35 en ratones.
Los estudios literatura sobre la seleccién para alterar
el tiempo de maduracion (Gould 1977). Al menos
en tres ocasiones en la evolucion de los artrépodos
(acaros, moscas y escarabajos) se ha presentado la
misma adaptacion compleja, aparentemente por la
rapida rotacién de generaciones en alimentadores
fuertemente r-selectos en recursos con hongos en
abundancia excesiva aunque efimeros: las hembras
se reproducen como larvas y la siguiente generacién
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crece dentro de sus cuerpos. Las crias crecen des-
de dentro y emergen de su cubierta vacia, solo para
que los devore unos dias después su propia progenie.
Seria una locura buscar un sentido adaptativo en la
morfologia paedomorfica per se; es, principalmente
un subproducto de la seleccion por el rapido ciclo de
generaciones. En casos mas interesantes, la seleccién
por menores tamafos (como en los animales de la
fauna intersticial) o por maduracién rapida (machos
enanos en el caso de muchos crustaceos) se dieron
por progénesis (Gould 1977: 324-336), y los adultos
de la descendencia cuentan con una mezcla de rasgos
ancestrales juveniles y adultos. Muchos bidlogos se
han visto tentados a hallar un significado adaptativo
primario en estas mezclas, pero probablemente apa-
rece como un subproducto de la maduracion trunca-
da, que deja ‘atras’ ciertas caracteristicas en el estado
larval, mientras que permite otras, correlacionadas
con mayor fuerza con la maduracién sexual, para re-
tener la configuracion adulta de los ancestros.

3) El desacople de la seleccion y la adaptacion.

i) Seleccion sin adaptacion. Lewontin presento el
siguiente ejemplo hipotético: “Una mutacion que du-
plica la fecundidad de los individuos se extenderfa ra-
pidamente por toda la poblacion. Si no se presentaran
cambios en la eficiencia en la utilizacion de recursos,
los individuos no dejarian mas descendientes que an-
tes, sencillamente poniendo el doble de huevos, ya
que el exceso moriria por la limitacion de recursos. sEn
qué sentido estan los individuos de la poblacion com-
pleta mejor adaptados que antes? En realidad, si un
depredador de juveniles es obligado a cambiar hacia
las especies ahora que los juveniles son mas numero-
sos, el tamafio de la poblacién podria decrecer como
consecuencia de ello, aunque la seleccién natural en
todo momento favorecera a los individuos con mayor
fecundidad.”

i) Adaptacion sin seleccion. Muchos organismos
marinos sedentarios, como las esponjas y los corales,
estan bien adaptados a los regimenes de flujo en los
que viven. Un amplio espectro de ‘disefio adecuado’
puede ser puramente fenotipico en su origen, induci-
do en buena medida por la propia corriente. (Podemos
estar seguros de esto en numerosos casos, cuando
individuos genéticamente idénticos de una colonia
adoptan formas distintas en michrohabitats diferen-
tes). Los patrones mas amplios de variacion geogra-
fica son a veces adaptativos y también puramente



fenotipicos. Por ejemplo, Sweeney y Vannote (1978)
demostraron que muchos insectos hemimetabolos
alcanzan un tamafo adulto menor con fecundidad re-
ducida cuando crecen a temperaturas por encima o
por debajo de la 6ptima. Patrones coherentes, climati-
camente correlacionados en la distribucion geografica
de estos insectos —tan frecuentemente considerados
a priori como signos de adaptacion genética— po-
drian ser sencillamente reflejo de esta plasticidad
fenotipica.

La ‘adaptacién’ —el ajuste adecuado de los or-
ganismos a su entorno— se presenta en tres niveles
jerarquicos con diferentes causas. Es desafortunado
que nuestro lenguaje se haya enfocado en el resulta-
do comun y llame a los tres fendmenos ‘adaptacion’:
las diferencias en los procesos se han oscurecido y
los evolucionistas han sido con frecuencia dirigidos
de forma errénea a extender el modo darwiniano
también a los otros dos niveles. Primero, tenemos lo
que los fisidlogos llaman ‘adaptacion’: la plasticidad
fenotipica que le permite a los organismos modelar
su forma a las circunstancias prevalecientes durante
la ontogenia. Las ‘adaptaciones’ humanas a alturas
elevadas caen dentro de esta categoria (mientras que
otras, como la drepanocitosis heterocigota resisten-
te a la malaria, son genéticos y no darwinianos). Las
adaptaciones psicologicas no son heredables, aunque
la capacidad para desarrollarla presumiblemente lo
es. En segundo lugar, tenemos una forma ‘hereditable’
de adaptacion no darwiniana (y, de forma rudimenta-
ria, en unas pocas especies sociales avanzadas) en la
adaptacion cultural humana (donde la capacidad de
heredar se impone a través del aprendizaje). Buena
parte del confuso razonamiento de la sociobiologia
humana nace de esta incapacidad para distinguir esta
modalidad de la adaptacion darwiniana basada en la
variacion genética. Finalmente, tenemos la adapta-
cién que proviene de los mecanismos darwinianos
convencionales de seleccion sobre la variacion genéti-
ca. La mera existencia de una buena adaptacion entre
organismo y ambiente resulta evidencia insuficiente
para inferir la accion de la seleccion natural.

4) Adaptacién y seleccion pero no bases selecti-
vas para las diferencias entre adaptaciones. Las es-
pecies de organismos relacionados, o subpoblaciones
dentro de las especies, desarrollan ocasionalmente di-
ferentes adaptaciones como soluciones a los mismos
problemas. Cuando se ocupan ‘multiples picos adap-

Las enjutas de San Marcos y el paradigma panglossiano: una critica del programa adaptacionista ‘ 91

tativos’, por lo general no tenemos base para afirmar
gue una solucion es mejor que otra. La solucién alcan-
zada en cualquier punto es resultado de la historia:
los primeros pasos se dirigieron en un sentido, aunque
otros hubieran conducido también a una adecuada
prosperidad. Cada naturalista cuenta con su ilustra-
cion favorita. Por ejemplo, en las Indias occidentales,
las poblaciones del caracol de tierra Cerion que viven
en las costas rocosas y ventosas casi siempre desa-
rrollan caparazones blancos, gruesos y relativamente
rechonchos por razones adaptativas convencionales.
Podemos identificar, al menos, dos diferentes caminos
de desarrollo hacia la blancura a partir de los capara-
zones moteados tempranos de todos los Cerion, dos
maneras de lograr el engrosamiento de las conchas
y tres estilos de alometria que darian lugar a capara-
zones regordetes. Las doce combinaciones se pueden
identificar en las poblaciones de las Bahamas, pero
seria fructifero preguntar el por qué —en el sentido de
un disefio 6ptimo mas que de una contingencia histé-
rica— el Cerion de la oriental Long Island evoluciond en
un sentido y el Cerion de la Ackland Island en otro?

5) Adaptacién y seleccion, pero donde la adapta-
cién es una utilizacion secundaria de partes actuales
por razones de arquitectura, desarrollo o historia. Ya
discutimos este asunto negado en la primera seccion
sobre las enjutas, espacios y canibalismo. Si el rubor
se vuelve una adaptacion afectada por la seleccion
sexual en humanos, no nos ayudara a entender por
qué la sangres es roja. La utilidad inmediata de una
estructura organica a veces no nos dice nada acerca
de larazén de su existencia.

6. Otro enfoque de la evolucion,
injustamente calumniado

En la Europa continental, los evolucionistas nunca se
han sentido atraidos por la tendencia a dividir a los
organismos en partes y tratar de explicar a cada uno
como una adaptacion directa. Su alternativa general
existe en forma dura y blanda. En su primera forma,
defendida por teoricos de la talla de Schindewolf
(1950), Remane (1971) y Grassé (1977), la se-
leccion natural bajo el programa adapcionista puede
explicar las modificaciones del Bauplan que adapta la
estructura al ambiente: por qué los topos son ciegos,
las jirafas tiene cuellos largos y los patos cuentan con
patas con membranas. Pero los pasos importantes
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en la evolucién, la construccion del propio Bauplan y
la transicion entre Baupldne, debe incluir algiin otro
mecanismo desconocido, tal vez ‘interno’. Nosotros
creemos que los bidlogos ingleses han estado en lo
correcto al rechazar esta forma dura tan cercana a un
llamado al misticismo.

Pero el argumento tiene una forma mas débil —y
paradojicamente, poderosa— que no se ha apreciado,
pero que merece serlo. También reconoce la seleccién
convencional para las modificaciones superficiales
del Bauplan y rechaza que el programa adapcionista
(atomizacién ademas de la optimizacién de la selec-
cion de las partes) pueda aportar algo para explicar
los Baupldne y las transiciones entre ellos. Pero no
recurren por ello a un proceso fundamentalmente
desconocido. Sostienen, en cambio, que los planes
corporales de los organismos estan tan integrados y
tan llenos de limitaciones por la adaptacion (catego-
rfas 2 y 5 de nuestra tipologia), que los estilos con-
vencionales de los argumentos selectivos explican el
poco interés en ellos. No se niega que el cambio, cuan-
do se presenta, puede darse mediado por la seleccion
natural, pero sostiene que las limitaciones restringen
de tal manera los caminos posibles y las formas en
las que se produce el cambio que esas limitantes se
convierten con mucho en la parte mas interesante de
la evolucion.

Rupert Riedl, el zodlogo austriaco que traté de
desarrollar esta tesis para el publico inglés (1977 y
1975), escribe:

El mundo viviente estd plagado de patrones uni-
versales de organizacién que, obviamente, no en-
cuentran explicacion directa en las condiciones
ambientales o en la radiaciéon adaptativa, pero
existe en primer lugar a través de los requisitos
universales que solo pueden esperarse bajo las
condiciones sistémicas de las propias organiza-
ciones complejas... Esto no es evidente de suyo,
porque el enorme y profundo pensamiento reco-
gido en el campo de la morfologia, desde Goethe
a Remane, fue aislado de la biologia moderna. No
se ensefa en la mayoria de las universidades nor-
teamericanas. Incluso quienes lo podrian ensefiar
han desaparecido.

Las limitantes al cambio evolutivo pueden orde-
narse en al menos dos categorfas. Todos los evolu-
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cionistas estan familiarizados con la limitante filética,
como tomé forma en la distincion clasica de Gregory
(1936) entre habitus y herencia. Reconocemos un
cierto tipo de inercia filética al reconocer, por ejemplo,
que los seres humanos no estan disefiados de manera
6ptima para la postura erecta a pesar de lo mucho
que nuestro Bauplan evolucioné para la vida como
cuadrdpedos. También alegamos limitantes filéticas
al explicar por qué los moluscos no vuelan y por qué
no hay insectos grandes como elefantes.

Las limitantes al desarrollo, una subcategoria de
las restricciones filéticas, pueden colocarle el mas po-
deroso freno a todos los caminos evolutivos posibles.
En los organismos complejos, los estadios tempranos
de la ontogenia son claramente refractarios al cam-
bio evolutivo, supuestamente porque la diferenciacion
del sistema de 6rganos y su integracion en un cuerpo
en funcionamiento es un proceso tan delicado que se
puede descarrilar con facilidad por errores iniciales
con efectos acumulativos. Las leyes fundamentales
de la embriologfa de Von Baer (1828) representan
poCO MAas que un reconocimiento que los estadios
iniciales son muy conservadores y fuertemente res-
trictivos para el desarrollo ulterior. La ley biogenética
de Haeckel, el tema principal de la biologia evolutiva
de finales del siglo XIX, descansaba sobre una lectura
erronea de los mismos datos (Gould 1977). Si el de-
sarrollo se da en paquetes integrados, y no puede ser
separada pieza por pieza por la evolucién, el progra-
ma adapcionista no puede explicar la alteracién de los
programas de desarrollo que subyacen en casi todos
los cambios de Bauplan.

El paleontdlogo aleman A. Seilacher, cuya obra
merece mas atencion de la que ha recibido, enfatizé lo
que llama ‘bautechnischer’, o limitaciones arquitecto-
nicas (Seilacher 1970). Estas no tienen lugar a partir
de adaptaciones iniciales que se conservan en nuevos
entornos ambientales (obstaculos filéticos, como
generalmente se entienden), sino como limitaciones
arquitecturales que nunca fueron adaptaciones, sino
mas bien consecuencias de los materiales y de los di-
sefos seleccionados para construir los Baupldne ba-
sicos. Dedicamos la primera parte de este articulos a
los ejemplos no biolégicos de esta categoria. Las en-
jutas deben existir una vez que el proyectos original
especifica que un domo debe descansar sobre arcos
redondos. Las limitantes arquitecténicas pueden ejer-
cer una influencia de largo alcance también sobre los



organismos. El asunto esta lleno de posibilidades ya
que rara vez ha sido reconocido como tal.

En un ejemplo fascinante, Seilacher (1972) ha
puesto de manifiesto que la forma divaricada de ar-
quitectura (figura 3) se presenta una y otra vez en
todos los grupos de moluscos asi como entre los
braquiépodos. Esta forma basica se expresa en una
variedad de estructuras: lineas ornamentales (no las
lineas de crecimiento porque no se ajustan al margen
del manto en cualquier momento); motivos colorea-
dos; la mineralizacion de calcita de las estructuras in-
ternas y la forma de las ranuras. No sabe qué genera
este patron y supone que la atencion tradicional y casi
exclusiva en el valor adaptativo de cada manifesta-
cién distrajo la atencion de su génesis en crecimiento
y evitd su reconocimiento como un fenémeno gene-
ral. Podrian provenir de algun patrén caracteristico de
inhomogeneidades en el manto de crecimiento, pro-
bablemente en funcion de la produccion de modelos

de interferencia alrededor de los centros dispuestos
regularmente (algunas simulaciones simples por com-
putadora pueden generar estas formas de este modo)
(Waddington y Cowe 1969). El patron general podria
no ser una adaptacion directa.

Seilacher sostiene, entonces, que la mayor parte
de las manifestaciones de los patrones son probable-
mente no adaptativas. Sus razones varfan, pero todas
nos parecen con sentido. Algunas se basan en obser-
vaciones de campo: los patrones de coloracién que se
mantienen invisibles porque las almejas que las tienen
viven enterradas en la arena o viven recubiertas por un
periéstracum tan grueso que enmascara la coloracién
de la concha. Otras descansan en principios mas gene-
rales: presentes en individuos extrafios y patoldgicos,
rarezas con anomalia del desarrollo, variabilidad exce-
siva si se la compara con la variabilidad mas limitada
cuando la misma estructura general supone una forma
que se juzga funcional en los campos ingenieriles.

Figura 3. El rango de bifurcaciones en los patrones de moluscos. E, F, H y L no resultan funcionales a juicio de Seilacher.

A-D son costillas onduladas funcionales (pero estan lejos de ser comunes como las costillas en cabrio no funcionales
de la formaE). G es el Arca zebra mimética. K es Corculum. Para detalles, consltese el texto.
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En un pequeno nimero de casos el modo arqui-
tectonico divaricado puede resultar funcional en cada
una de las cuatro categorias (figura 3). Asi, en algunas
almejas las costillas divergentes pueden comportar-
se como un dispositivo excavador Util a su portador
para esconderse en la arena (Stanley 1970), pero las
costillas divaricadas no estan para cumplir realmente
esta funcién en la mayoria de las enjutas o pechinas.
El modo de coloracion en cabrios es mimético en una
especie (Pteria zebria) que vive sobre un hidrozoo,
pero su variabilidad esta muy reducida. Los cabrios de
mineralizacion no tienen sentido adaptativo mas que
en una almeja verdaderamente notable, la peculiar
bivalva Corculum cardissa (en las otras especies no
aparecen mas que en algunos especimenes aberran-
tes o solamente después de la muerte del animal y
como consecuencia de la erosién de la concha). Esta
almeja esta aplanada de una forma Unica en sentido
anteroposterior y vive horizontalmente sobre el fon-
do con la cara posterior hacia arriba. Es precisamen-
te sobre esta cara expuesta a la luz sobre la que se
encuentran los cabrios de mineralizacién formando
triangulos traslicidos, mientras que el resto de la con-
cha es opaca. Bajo estas ventanas habitan en el inte-
rior de la concha algas que viven en simbiosis con el
molusco y que jpueden realizar la fotosintesis gracias
alaluz que pasa a través de tales ventanas!

Todas las investigaciones realizadas en el pasa-
do acerca de las estructuras divaricadas se habian
concentrado sobre su significado adaptativo (y, en
general, no les encontraron ninguno). Pero Seilacher
probablemente tiene razén cuando considera este
caso idéntico al de las enjutas, los huecos en el techo
y los sacrificios humanos de los que hemos hablado al
inicio de este articulo. El modo divaricado represen-
ta un condicionamiento arquitecténico fundamental.
Ocasionalmente y ya que esta ahi, puede ser utilizado
como medio adaptativo. Pero es erréneo interpretar
el modo arquitectonico divaricado tomando las adap-
taciones que tolera como si fueran su razon de ser.

Galton (1909: 257) contrastd el programa adap-
cionista al enfocarse en las limitantes y los modos de
desarrollo contando una anécdota acerca de la huellas
digitales de Herbert Spencer:

Se ha escrito mucho, pero no se ha dicho la dltima
palabra sobre el argumento de estas arrugas pa-
pilares; spor qué en una persona y en un dedo for-
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man espirales y en otros bucles? Voy a mencionar
una anécdota caracteristica de Herbert Spencer
en relacién con esto. Me pidié que le mostrara mi
laboratorio y que le tomara sus huellas, cosa que
hice. Después le mencioné el fracaso para descu-
brir el origen de estos patrones, y cémo los de-
dos de los recién nacidos han sido diseccionados
para determinar sus etapas mds tempranas, etc.
Spencer destaco que eso era comenzar al revés:
que debia considerar qué finalidades cumplirian,
y de ahi retroceder. Aqui, afirmé, es obvio que
las delicadas bocas de las gldndulas sudoriparas
necesitan la proteccién que les proporcionan las
crestas a ambos lados, y paso seguido, elaboré
una hipotesis consistente e ingeniosa de gran al-
cance. Le respondf que sus argumentos eran her-
mosos y que merecia ser cierto, pero que sucedia
que las bocas de los ductos no corrian en los valles
entre las crestas sino a lo largo de las crestas de
los pliegues mismos.”

Creemos que las recompensas potenciales de
abandonar el enfoque exclusivo del programa adap-
cionista son realmente magnificas. No ofrecemos
un grito de desesperacién, como nos han acusado
los adapcionistas; que no sea adaptativo no significa
inteligible. Le damos la bienvenida a la pluralidad de
enfoques, tan cercana al espiritu de Darwin, por los
resultados que aporta. Bajo el programa adapcionista
se abandonaron, en gran medida. Los grandes temas
histdricos de la morfologia del desarrollo y el Bauplan;
si la seleccion puede deshacer cualquier correlacion y
optimizar las partes por separado, entonces cuenta
muy poco la integracion de un organismo. Con mucha
frecuencia el programa adapcionista nos proporciona
una biologfa evolutiva de partes y genes, pero no de
un organismo. Supone que todas las transiciones pue-
den darse paso a paso y subestimar la importancia de
los bloques de desarrollo integrados y las limitaciones
penetrantes de la historia y la arquitectura. Una pers-
pectiva pluralista poNdria a los organismos, con toda
su complejidad reacia aunque inteligible, de regreso
en la teoria evolutiva.
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