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ResuMEN: La idea de herencia extendida se ha transformado en un leitmotiv de
lo que se ha dado en llamar ‘sintesis extendida’. Dicha idea, entretanto, lleva a ignorar
una de las marcas distintivas de lo que cldsicamente se ha entendido por transmisién
hereditaria: su estrecha asociacién con el proceso de reproduccién. Sin considerar tal
asociacion, la nocidn de herencia, mds que ampliarse, de hecho, se disuelve; y aceprar esa
disolucién acarrearia demasiadas dificultades para el discurso de las ciencias biolégicas.
Una de esas dificultades tiene que ver con el concepto de variacién hereditaria. Con la
disolucién de la nocién de herencia, ese concepto también se disolveria; y, sin éste, la
Teorfa de la Seleccién Natural no puede articularse. Pero, no habiendo motivos vale-
deros para aceptar semejante costo tedrico, aqui quiero mostrar que ambos conceptos,
el de herencia y el de variacién hereditaria, pueden y deben ser elucidados sin aceptar
la idea de herencia ampliada.
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AsstrACT: The idea of extended inheritance has become a leitmotif of what has
been called ‘extended synthesis’. This idea, meanwhile, leads to ignoring one of the
distinctive marks of what has been classically understood as hereditary transmission:
its close association with the process of reproduction. Without considering such an
association, the notion of inheritance, rather than being extended, in fact, dissolves;
and accepting such a dissolution would bring too many difficulties for the discourse of
biological sciences. One of these difficulties has to do with the concept of ‘hereditary
variation’. With the dissolution of the notion of inheritance, this concept would also
dissolve; and, without it, the Theory of Natural Selection would become unreliable. But,
as there are no valid reasons to accept such a theoretical cost, here I want to show that
both concepts, that of inheritance and that of hereditary variation, may and should be
elucidated without accepting the idea of extended inheritance.

Kevyworps: Hereditary Variations; Inheritance; Natural Selection; Reproduction.

1. Presentacion

En la Biologia contempordnea, la representacién del desarrollo orgdnico
como simple expresién génica ha pasado a ser considerada una simplificacién
abusiva (Bonduriansky & Day, 2018, 7; Rose & Rose, 2019, 88). Sabiéndose
que dicho proceso depende de otros recursos ontogenéticos', acabd poniéndose en
cuestién el presupuesto de que esos otros recursos fuesen meros coadyuvantes
de esas secuencias de dcidos nucleicos a las que se dio en llamar genes; y se fue
imponiendo la idea de que esos elementos ‘no genéticos” no se limitaban a ofrecer
los medios para la ejecucién de un programa genéticamente definido (Lewontin,
2000, 14). Ellos, acabé por concluirse, también definfan las direcciones de la
ontogenia (Oyama, 1985): las claves rectoras del desarrollo no estaban inscriptas,
ni Gnica ni preponderantemente, en las secuencias de dcidos nucleicos (Lewon-
tin, 2000, 20). Por el contrario, esas claves estaban definidas por una compleja
red de recursos ontogenéticos cuyas interacciones establecian la agenda del desar-

rollo (Lewontin, 2000, 18; Bonduriansky & Day, 2018, 13).

Pero, ademds, puesto que una parte significativa de esos otros recursos onto-
genéticos no genéticos debe ser producida, o disponibilizada, por los progenitores

' Uso la expresién ‘recurso ontogenético’ como equivalente de la expresion inglesa

‘developmental resource’, frecuente en la literatura actual.
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del nuevo individuo en formacién, o incluso por la totalidad del grupo o pobla-
cién en la que dicho individuo debia desarrollarse, también fue configurdndose
la idea de una herencia ampliada (Noble ez al, 2014, 2238); que se erigié en
una de las banderas mds notorias de lo que se ha dado en llamar ‘sintesis exten-
dida’(Laland et 2/, 2015, 4). Dicha idea, entretanto, aun si considerada en la
formulacién mds prudente que de ella proponen Russell Bonduriansky y Troy
Day (2018, 138), no es tan ficil de aceptar. Ella lleva a ignorar una de las marcas
distintivas de lo cldsicamente entendido por ‘transmisién hereditaria’: su estre-
cha asociacién con la reproduccién. Ignorando esa asociacién, pertinentemente
subrayada por Francesca Merlin (2014), la nocién de herencia mis que ampliarse
se difumina; y eso acarrea demasiadas dificultades para el discurso de las ciencias
biolégicas. Una de ellas tiene que ver con el concepto de variacién hereditaria.
Cuando los contornos de la nocién de herencia se desdibujan, ese concepto tam-
bién pierde la nitidez que él requiere para poder operar en el marco de la Teorfa
de la Seleccién Natural serfa informulable.

Por eso, lo que aqui quiero mostrar es que no hay motivos valederos para
aceptar tal costo tedrico. Asumir que el desarrollo es irreductible a la expresién de
un programa genético, no es incompatible con el reconocimiento de que existen
ciertos recursos ontogenéticos que se transmiten por la mediacién de la reproduc-
cién; siendo esos recursos que tenemos que considerar para definir la herencia y
la condicién hereditaria de las variaciones sobre las que opera la seleccién natural.
Sin negar que el desarrollo suponga otros factores y materiales cuya importancia
no debe menoscabarse, la consideracién de esos recursos ontogenéticos que se
transmiten ‘verticalmente’ permite cernir una nocién deflacionaria de herencia y
una nocién operativa de variacion hereditaria.

Asi, al igual que Francesca Merlin (2017, 273), yo también asumo que “la
nocién de transmision es mds amplia que la nocién de herencia”; y, siguiendo
su linea de argumentacién, también voy a vincular la nocién de herencia con
la nocién de reproduccion (Merlin, 2017, 274). Pero, diferentemente de lo que
Merlin propone, yo no voy a postular una asociacién necesaria entre la heren-
cia y la trasmisién de recursos ontogenéticos vinculados con el desarrollo de la
propia capacidad de reproduccién. En lugar de eso, le daré mds importancia a
una condicién que entiendo menos exigente, pero aun asi suficiente: la inde-
pendencia funcional, con relacién al sistema que se reproduce, que debe poder
ser alcanzada por los sistemas resultantes de esa reproduccién. Luego, una vez
que la nocién de herencia esté delimitada, voy a valerme de ella para aclarar la
de variacién hereditaria.
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2. No mezclemos las cosas

Si por ‘recurso ontogenético’ debe entenderse cualquier factor o material
que esté involucrado en el desarrollo de un ser vivo, entonces, no puede caber
ninguna duda de que las secuencias de dcidos nucleicos, los ‘genes’, son recursos
ontogenéticos importantes (Morange, 2001, 46). Pero, con el mismo derecho,
también son recursos ontogenéticos los nutrientes que sustentan a un ser vivo
a lo largo de su ciclo vital, posibilitando y hasta determinando, ese proceso
(Bonduriansky & Day, 2018, 14). Que la musculatura de un individuo alcance
cierto grado de desarrollo dependerd, ciertamente, de una norma de reaccién
genéticamente acotada (Lewontin, 2000, 22). Pero, que, dentro del intervalo
de esa norma de reaccién, dicho individuo alcance cierto nivel determinado de
desarrollo muscular, y no otro cualquiera, dependerd de factores ambientales
como la alimentacién y el ejercicio. Por lo mismo, si consideramos la metamor-
fosis de los batracios, también podemos decir que alli la luz solar es un recurso
ontogenético crucial. Como también lo son, en el caso de Homo sapiens, las
interacciones sociales que posibilitan el desarrollo del habla.

Pero es muy importante no confundir la extensién del concepto de recurso
ontogenético con la extension del concepto de herencia. Lo hereditario no debe
homologarse a lo ontogenéticamente relevante y ni siquiera con lo ontogené-
ticamente relevante que se transmite de generacidon en generacion. En el caso
de los genes, todas esas cosas coinciden. Ellos son recursos ontogenéticos que
los sistemas que se reproducen legan a los sistemas resultantes de esa reproduc-
cién; y por eso ahi hablamos de herencia. Ya si pensamos en la luz solar que es
condicién necesaria para la metamorfosis de una rana, la situacién cambia. Esa
luz es un elemento del entorno abiético cuya existencia es independiente de los
renacuajos y de lo que sus progenitores hayan podido hacer. La luz es un recurso
ontogenético ya disponible en el ambiente; y no legado, o producido, por los
progenitores. Por eso, aunque se trate de algo ontogenéticamente crucial, esa
luz no podrd considerarse un factor hereditario. Como tampoco puede ser asi
considerado un idioma; aun cuando se trate de un recurso ontogenético clave
para el desarrollo del habla que, de hecho, se transmite transgeneracionalmente,
pero no por la mediacién de la reproduccién.

Es verdad que las interacciones sociales que posibilitan el desarrollo del habla
no ocurrirfan si no existiese un grupo social; y eso las distingue de la luz que el
renacuajo precisa para desarrollarse. Pero, para que esas interacciones posibili-
ten el desarrollo del habla, es necesario que el grupo cuente con un idioma que
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organice sus intercambios simbdlicos; y, en este sentido, es muy dificil decidir si,
en la ontogenia del habla, la disponibilidad de un idioma es mas o menos impor-
tante que los recursos genéticos que también estdn ahi involucrados. Sin contar
con estos recursos, esas interacciones serfan incapaces de estimular el desarrollo
del habla; pero, también es obvio que, sin esas interacciones, los genes tampoco
serfan capaces, por si mismos, de hacernos hablar (Lewontin, 2000, 28-9). Los
genes, en lo que atane al desarrollo de esa capacidad, serfan impotentes sin el
concurso de otros recursos ontogenéticos cuya disponibilidad depende del grupo
en el cual ese desarrollo ocurre y de un patrimonio simbélico que ese grupo viene
produciendo y transmitiendo a lo largo de generaciones. En el desarrollo del
habla, eso que Jablonka y Lamb (2005, 193) llaman ‘herencia simbdlica’, parece
ser tan crucial como la herencia genética.

Pero, usando la expresién ‘herencia simbdlica’ de esa manera, Jablonka y
Lamb ya estdn presuponiendo esa idea de herencia ampliada que es bandera de
la ‘sintesis extendida’. Y ante eso es pertinente senalar que, aunque el desarrollo
suponga la trasmisién transgeneracional de recursos ontogenéticos muy heterogé-
neos, ese reconocimiento no debe llevarnos a olvidar que la usualmente llamada
‘herencia bioldgica’ guarda diferencias muy significativas con esos otros procesos
de transmisién transgeneracional de recursos ontogenéticos que hoy suelen deno-
minarse ‘herencia simbdlica’ (Jablonka & Lamb, 2005, 193), ‘herencia compor-
tamental’” (Jablonka & Lamb, 2005, 155), y ‘herencia de nicho’(Sterelny, 2001;
Odling-Smee, 2010). Dichas diferencias derivan de la asociacién necesaria que
la llamada ‘herencia bioldgica tiene con la reproduccidn; y ellas son relevantes
para la comprensién de diferentes procesos bioldgicos, entre los cuales la selec-
cién natural es el mds significativo (Merlin, 2014, 248). Sin el reconocimiento
de la especificad de esa ‘herencia biolégica’, la seleccién natural serfa un proceso
ininteligible.

Para que exista seleccién natural, debe existir una poblacién en la que ocurran
formas variantes cuyas peculiaridades, resultando en el desempefio mds o menos
eficiente de alguna funcién bioldgica, produzcan diferencias de éxito reproduc-
tivo entre sus portadores. Ese, sin embargo, es sélo un primer requisito para la
existencia de la seleccién natural. Faltan otros dos requisitos que son cruciales;
ambos relativos al cardcter hereditario que deben tener esas variaciones que gene-
ran diferencias de éxito reproductivo. Uno tiene que ver con la transmisibilidad
transgeneracional de las variaciones alli implicadas; y el otro estd relacionado con
lo que suele describirse como la ‘verticalidad’ de esa transmisién.
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La relevancia de la transmisibilidad transgeneracional emana del hecho de
que la seleccién natural dependa menos de la capacidad de producir una descen-
dencia mds o menos numerosa, que de la capacidad de producir una descenden-
cia que también tenga mayor éxito reproductivo que la media de la poblacién. La
seleccién natural s6lo premia el éxito reproductivo que se transmite a la propia
descendencia. Una variacién que confiere una alta capacidad, o fertilidad, repro-
ductiva, pero que por no ser transmisible a la prole no le brinda a ésta ninguna
ventaja reproductiva, nunca serd seleccionada. Por eso, la nocién evolucionaria
de transmision hereditaria conlleva la idea de que dicha transmisién debe poder
sustentarse a lo largo de una secuencia generacional significativamente larga. Un
recurso ontogenético que sdlo pase de padres a hijos, sin poder transmitirse a
generaciones posteriores, no serfa, en este sentido, algo hereditario. Lo hereditario
tiene que ser capaz de producir configuraciones minimamente perdurables en la
secuencia de las generaciones; y esto se relaciona con otra cuestién que también
es crucial para la Teorfa de la Seleccién Natural: la acumulacién transgeneracional
de los cambios (Sterelny, 2001, 339). La configuracién de adaptaciones mini-
mamente complejas supone cambios sucesivos que sean transgeneracionalmente

acumulables (Dawkins, 1996, 45; Bonduriansky & Day, 2018, 141).

Pero, para que una variacion sea seleccionable, no alcanza con su transmisién
y acumulacién transgeneracional. También es necesario que esa transmisién sea
vertical: que vaya unicamente de los individuos que se reproducen a los indivi-
duos que resultan de esa reproduccién (Merlin, 2014, 248). Si una caracteristica
ventajosa no s6lo se transmite a la propia prole, sino también a la prole de los
demds miembros de la poblacidn, eso hard que dicha caracteristica no otorgue
ventajas selectivas. Estas no existirdn porque el resto de la poblacién, o por lo
menos una parte de ella, también presentard esa caracteristica. Y no creo que gane
mucho introduciendo una particién entre dos tipos de transmision transgene-
racional de recursos ontogenéticos: la ‘herencia vertical’, resultante en posibles
ventajas selectivas; y una otra ‘herencia’ que, por no presentar esa restriccion,
tampoco acarrearfa ventajas selectivas. Lo que ahi estarfamos haciendo no seria
mds que inventar términos nuevos para expresar conceptos ya conocidos; y para
los cuales ya teniamos designaciones bien establecidas.

Insisto, entretanto, que no estoy negando que esas otras formas de trans-
misién de recursos ontogenéticos sean cruciales para el desarrollo; ni tampoco
pretendo desconocer que ellas son factores evolutivos a ser muy considerados.
Los cambios producidos en su entorno por una poblacién de seres vivos siem-
pre redundan en nuevas presiones selectivas actuantes sobre ese mismo linaje
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(Caponi, 2017a, 134); valiendo lo mismo para las invenciones comportamentales
y simbélicas. Aunque no se transmitan por herencia bioldgica, la preservacion
transgeneracional de esas invenciones también puede generar presiones selectivas
de impacto evolutivo apreciable. La invencién y la difusién en una poblacién de
un nuevo patrén comportamental puede generar presiones selectivas que premien
cualquier cambio biolégicamente heredable que facilite u optimice ese compor-
tamiento, o que facilite su aprendizaje (Diogo, 2017, 29). Y lo mismo se aplica
para las invenciones simbdlicas o técnicas. La produccién de un recurso técnico o
simbdlico que se transmita y preserve a lo largo de las generaciones puede resul-
tar en presiones selectivas que premien cualquier modificacién biolégicamente
heredable que facilite y optimice su aprovechamiento (Caponi, 2017b, 29).

Mds atin: para entender esos procesos evolutivos es necesario admitir la espe-
cificad de lo que habitualmente fue llamado ‘herencia’. En caso contrario, nuestra
comprensién de los mismos se torna algo confusa. Los efectos evolutivos que
generan las invenciones comportamentales, las simbdlicas y las técnicas, suponen
complejas articulaciones de variables que resultarfan ininteligibles si no discrimi-
namos entre las diferentes formas que puede tomar la transmisién transgeneracio-
nal de recursos ontogenéticos (¢f- Caponi, 2017b). Y esto también se cumple en
el caso de los cambios en el ambiente que genera la actividad de los seres vivos.
La modificacién en el suelo que producen las lombrices puede redundar en pre-
siones selectivas que premien ciertas variaciones hereditarias entre las lombrices
de las sucesivas generaciones. Pero, para reconocer eso, y comprenderlo, no es
necesario hablar de una ‘herencia de nicho’ (¢f Caponi, 2017a).

3. Herencia y reproduccion

Debemos comenzar nuestro andlisis, entonces, por la nocién bioldgica de
reproduccién. Y subrayo lo de ‘bioldgica’ para dejar claro que aqui hablaremos
de algo que no guarda analogfas demasiado significativas con procesos como la
reproduccién de una obra de arte o el fotocopiado. En estos procesos de replica-
cién también ocurre una multiplicacién de entidades en la que se preserva cierta
semejanza. Pero alli faltan otros elementos que son cruciales en el concepto de
reproduccién biolégica; y que intento considerar en esta definicién:
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Un sistema X se reproduce cuando él genera otro sistema Z tal que:

(1] Z guarda alguna semejanza estructural y funcional con X; y esa semejanza
no puede explicarse sin la mediacion de X.

[2] La ontogenia de 7 supone, en su inicio y como condicion necesaria, materiales
M producidos y configurados por la actividad de X; y que, en algiin momento de su

constitucion, llegan a funcionar como partes de X.

(3] £ algiin momento de su ontogenia, Z puede generar, por su propia actividad,
las estructuras y recursos que precisa para persistir con independencia de X.

Pero es importante resaltar que, en esta definicién, no sélo importan los
requisitos [1], [2] y [3]. También es muy importante la afirmacién de que la
reproduccién ocurre cuando un sistema genera, por su propia activad, a otro. La
nocién bioldgica de reproduccién supone, en efecto, las ideas de replicacién y
de semejanza. Pero la propia presuncién de que X se reproduce cuando él genera
otro sistema Z, indica que, cuando hablamos de reproduccién, aludimos a una
replicacién que debe conjugarse reflexivamente. La reproduccién supone un
sistema que, por su propia actividad y funcionamiento, produce otros sistemas
mds o menos semejantes a ¢l (¢f- Dawkins, 1993, 19; Maturana & Varela, 1994,
93). La fotocopia de una imagen, o la falsificacién de una obra de arte, no son,
en este sentido, fenémenos que nos aproximen a la nocién biolégica de repro-
duccién. En la fotocopia, y en la falsificacion, la semejanza entre el original X
y su copia Z sin duda existe; y esa semejanza no es causalmente independiente
de X. Alli, por lo tanto, se cumple la cliusula [1] de la definicién que acabo de
proponer. Pero, en la medida en que X no es activo en su replicacién, no cabe
hablar de reproduccién en el sentido biolégico del término. Ahi, X no se replica:
es replicado.

Sin embargo, para que pueda hablarse de reproduccién en sentido biolégico
no sélo es preciso que Z resulte de la actividad de X. También debe ocurrir que
una parte de los materiales necesarios para el inicio de la ontogenia de Z hayan
sido partes de X, a las que éste produjo y configurd por su propia actividad. Por
eso, la divisién de una gota de agua G en dos gotas H y K, no puede ser consi-
derada como un evento reproductivo. No lo es porque H y K no se formaron
a partir de materiales producidos por G. Esta no produjo nuevas moléculas de
agua que luego formaron las gotas H y K. Estas dos se formaron a partir de
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moléculas que prexistian a G. La fisién de una bacteria, en cambio, si es un
proceso de reproduccién. Como también lo es la fisién de una estrella de mar; y
también la mitosis de una célula eucariota, inclusive la de aquellas integradas en
un organismo multicelular. En todos los casos, hay en juego una biomasa cuya
existencia y configuracién depende del individuo que se reproduce; y es a eso
que alude el item [2] de la definicién.

Lo cierto, entretanto, es que lo hasta aqui dicho sobre la reproduccién tam-
bién se aplica, en algin sentido, al desarrollo y crecimiento de un organismo.
La cola que la lagartija regenera después de la amputacién resultante del ataque
de un pdjaro, ademds de suponer la actividad de la lagartija, cumple con los
requisitos [1] y [2] de la definicién ofrecida. Las células que componen ese
nuevo apéndice guardan semejanzas estructurales y funcionales con el resto de
las células de la lagartija; y esas semejanzas no pueden explicarse si no es por la
mediacién de la misma lagartija que las produjo. Por eso, para completar la defi-
nicién, precisamos del requisito [3]. Este permite establecer esa distincién entre
crecimiento y reproduccién sobre cuya necesidad Godfrey-Smith (2009, 70) nos
alerté; aunque, de hecho, esa diferencia deba ser procurada en una direccién dife-
rente de aquella en la que ese autor fue a buscarla. A mi entender, la diferencia
entre crecimiento y reproduccién reside en el hecho de que, en este dltimo caso,
la estructura que surge puede ser considerada como poseyendo, o como siendo
pasible de alcanzar, por su propio desarrollo, una viabilidad independiente del
individuo que efectivamente la produjo (Caponi, 2017c, 15).

La multiplicacién de las ramas de un drbol, que compiten entre si por luz,
no es un fenémeno reproductivo porque esas ramas dependen, a lo largo de
toda su existencia, de las mismas raices de ese drbol del cual se originaron. Si el
drbol muere, las ramas mueren. Por eso ahi hablamos de crecimiento y no de
reproduccién. Aunque si hablarfamos de reproduccién si, con una de esas ramas,
pudiésemos hacer un esqueje que prendiese, desarrollando sus propias raices. Ese
esqueje se transformaria en un nuevo individuo capaz de competir por suelo y luz
con el drbol del que se desprendié. El esqueje conquistaria asi una independencia
que la cola de la lagartija nunca conseguirifa. El esqueje puede generar las raices
que precisa para sostenerse; pero, una cola de lagartija no puede generar una
lagartija que la sostenga. Nosotros quizd podamos trasplantarla a una lagartija
que la esté precisando; pero esa receptora no habria sido producida por la propia
cola. Como si ocurre con las raices del esqueje.
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Noétese, sin embargo, que, aunque la regeneracién de la cola de la lagartija no
sea proceso reproductivo, en ese proceso de crecimiento no dejan de estar involu-
crados procesos de multiplicacién celular que si son procesos reproductivos. Esto,
entretanto, no es paraddjico. La independencia de una nueva estructura que se da
en la reproduccidn, y no en ¢l crecimiento, siempre es relativa al sistema X que
se considere como generador del sistema Z. La cola de la lagartija no es indepen-
diente del individuo a partir del cual ella crece; por eso, en ese caso, hablamos
de crecimiento. Pero, si consideramos cada una de las células de los tejidos de
esa cola, la situacién cambia. Dichas células, aunque no son independientes con
relacién al individuo total en el que se desarrollan (que es la lagartija tomada
como un todo), si son, en cambio, independientes con relacién a las células de
las que, en cada caso, cada una de ellas derivé. Las células que van formando la
nueva cola, o cualquier otra estructura de la lagartija en cuestién, conquistan
una autonomia funcional que no es menor que la de las células de las cuales ellas
surgen. Por eso, y con toda pertinencia, hablamos de reproduccién celular; ain
en el caso de las células de un organismo multicelular.

Podemos hablar, en efecto, de la reproduccién de un organismo unicelular y
de la reproduccién de un organismo pluricelular; y también podemos hablar de
la reproduccién de cada una de las células que componen a las células de ese orga-
nismo pluricelular. Ademds, también podemos hablar de la reproduccién de un
liquen y de otros tipos de mds complejos de holobiontes, como los biofilms, sin
que eso nos inhiba de hablar de la reproduccién de cada uno de los simbiontes
integrados en esos sistemas. Eso, ademds, puede hacerse sin ignorar la diferencia
existente entre la reproduccién de las células de un verdadero organismo pluri-
celular (formado a partir de una cigota) y la reproduccién de un simbionte. En
este caso, el sistema x a partir del cual el elemento simbionte z se genera puede
o no ser parte del holobionte Z que él, z, estd efectivamente integrando. Puede
darse el caso de que ese sistema x haya sido parte del holobionte X del cual se
desprendié el nuevo holobionte Z. En el caso de que la célula z integrada en un
organismo pluricelular Z, ella siempre surge de otra célula x que ya era parte de
Zy esa x puede ser la propia cigota.

Pero, lo que a nosotros més nos interesa es que, dada esa elucidacién de la
nocién de reproduccién que acabo de ensayar, también es dable llegar a una
delimitacién de la nocién de herencia. Podemos decir que esta tltima alude al
conjunto de recursos ontogenéticos descriptos en el item [2] de la definicién de
reproduccién antes propuesta. Y aqui puede ser oportuno resaltar la diferencia
que existe entre mi tentativa de elucidar el concepto de herencia y aquella otra
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ensayada por Francesca Merlin. El punto de partida de Merlin también es una
definicién de reproduccién; pero es una definicién diferente de la aqui propuesta.
Segtn Merlin (2017, 275), la reproduccion es “la produccién de nuevas entida-
des que estdn dotadas con la capacidad de adquirir la capacidad de reproducir”;
y de ahi se deriva estd definicién de herencia: “transmision intergeneracional, via
reproduccién, del conjunto de factores y mecanismos (genéticos y no genéticos)
que confieren a la nueva entidad la capacidad de adquirir la capacidad de repro-
ducirse”. Yo, en cambio, prefiero no darle ese papel a la reproduccién en ninguna
de las dos definiciones. Pero no por el temor a una posible circularidad; sino por
el hecho de que esas definiciones ‘recursivas’, que Merlin (2014, 249) propone,
me parecen demasiado restrictivas.

Esa referencia a la capacidad de reproducirse que, segiin Merlin (2014, 249),
deberian tener los sistemas resultantes de los procesos reproductivos, nos llevaria
a considerar que la procreacién de una mula, por parte de una yegua y un burro,
no es un fenémeno de reproduccién; y, por los mismos motivos, deberfamos
también negar que alli se estuviese dando un fenémeno hereditario: la yegua y
el burro no transmiten a su progenie la capacidad de reproducirse. Fue por eso,
para evitar esas restricciones, que preferi definir la reproduccién apelando a otras
consideraciones; derivando de ahi la siguiente definicién de recurso ontogené-
tico hereditario: dado el proceso reproductivo por el cual el sistema X genera a un
sistema Z, se puede caracterizar como recursos ontogenéticos hereditarios a aquellos
que, habiendo sido condicidn necesaria para el efectivo inicio de la ontogenia de Z,
y también para su eventual reproduccion, fueron previamente configurados por la
propia actividad de X, llegando incluso a comportarse, en algiin momento, como
partes suyas.

La nocién de herencia aludirfa, entonces, a los recursos ontogenéticos a los
que se aplica esa caracterizacién; y en ella ya se explicita la suposicién de que, en
caso de poder ocurrir, la reproduccién de Z supondrd los recursos ontogenéticos
transmitidos por X. Siendo por ese motivo que es dable esperar que exista alguna
semejanza entre X y los sistemas que resulten de la eventual reproduccién de
Z. Pero, ademids de conllevar la idea de que la herencia es una transmisién de
recursos ontogenéticos que no estd limitada a una Gnica secuencia generacional,
la definicién de dichos recursos que acabo de proponer también trae consigo una
restriccién de la cual se deriva la verticalidad de esa transmisién. La misma deriva,
en primer lugar, de la asuncién de que los recursos ontogenéticos que integrarian
el legado hereditario deben ser producidos y configurados por el sistema que se
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reproduce; y eso excluye cosas que pueden ser cruciales para la ontogenia. Por
ejemplo: la luz que los renacuajos precisan para transformarse en ranas.

Pero ademds de eso, también estd la presuncién de que esos recursos onto-
genéticos fueron partes del sistema que se reproduce. Antes del inicio de la
ontogenia del individuo resultante del proceso reproductivo, esos materiales que
después operaron como recursos ontogenéticos, s6lo pudieron persistir, y preser-
var su configuracién, en virtud de su integracién funcional en el sistema que irfa
a reproducirse. Esos materiales, para decirlo de otro modo, sélo pueden persistir y
preservar su organizacion en virtud de su integracién funcional en el sistema que
se reproduce o en el sistema que resulta de esa reproduccién. En este sentido, el
nido que un pdjaro prepara para sus pichones no es una parte de ese pdjaro. No lo
es porque esa estructura, pese a ser producida por la propia actividad del péjaro,
puede persistir, y hasta ser usada por otros seres vivos, independientemente de
esa ave que lo construye.

Ademis, un huevo puede ser incubado fuera del nido construido por sus
progenitores; y eso también pone al nido por fuera del universo de los recursos
ontogenéticos descriptos en el item [2] de mi definicién de reproduccién. No
obstante, su importancia para la incubacién de los huevos y para el desarrollo de
los pichones, el nido no es un recurso ontogenético hereditario porque él no es
un recurso imprescindible para el inicio de esa ontogenia. Que es lo que también
ocurre en el caso de esos recursos ontogenéticos, como pueden ser sistemas sim-
bélicos y esquemas comportamentales, que, siendo condicién necesaria para la
ontogenia de ciertas caracteristicas y habilidades biolégicamente muy importan-
tes, se tramiten de generacién en generacién sin que el proceso de reproduccion
tenga que terciar en esa transmision.

Sin embargo, aunque la delimitacién del concepto de herencia que se estd
proponiendo imponga restricciones no contempladas por la idea de herencia
ampliada; también hay que decir que dicho concepto tampoco limita el universo
de los recursos ontogenéticos hereditarios a secuencias de dcidos nucleicos. En
este sentido, y usando la expresién propuesta por Francesca Merlin (2014, 248),
puede hablarse de una “definicién restricta de herencia ampliada”. Es mds: en
lo que atafie a la extensién de ese concepto moderadamente amplio de herencia
puedo asumir la heterdclita lista de ejemplos de materiales y factores hereditarios
que la propia Merlin propone, aunque sin considerarla exhaustiva. La misma
incluye:
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Componentes de ADN y proteinas de la cromatina; factores epigenéti-
cos celulares (proteinas que reproducen bucles autosuficientes, micro ARN,
grupos metilicos y patrones resistentes a la reprogramacién del epigenoma);
organelas citoplasmdticas como las mitocondrias maternas; gradientes qui-
micos intracelulares; membranas nucleares y celulares; y algunos endosim-
biontes, en particular los que acompanan a los gametos maternos (Merlin,

2017, 276).

En este sentido, puede ser util comparar la propuesta de Merlin con la de
Bonduriansky y Day. Estos autores introducen una divisién entre dos tipos
de herencia: la genética, compuesta por secuencias de ADN; y la no genética,
que estaria integrada por la transmisién de factores como los contemplados
por Merlin, pero también por factores cuya transmisién no estd acoplada a la
reproduccién (Bonduriansky & Day, 2018, 17)*. Merlin, en cambio, propone
una tnica nocién herencia que abarca factores genéticos y no-genéticos; pero,
en este ultimo caso, se restringe a esos recursos ontogenéticos cuya trasmisiéon
esté indisolublemente acoplada a la reproduccién. Y esta restriccién es la clave
que nos permite ampliar el concepto de herencia sin difuminarlo. Por supuesto,
determinar con precisién la extensién de dicho concepto, estableciendo qué
cabe y qué no cabe bajo su intensidn, segin cudl sea el linaje de seres vivos con-
siderados, ya es, en tltima instancia, asunto de investigacién empirica y no de
elucidacién conceptual: asunto de ciencia y no de reflexién filoséfica. Lo que si
es tema reflexion filoséfica es la elucidacion de la nocién de ‘variacién hereditaria
que puede derivarse de esa definicién de herencia.

4. ;Qué es una variacion hereditaria?

Podria pensarse que la idea de herencia que acabo de proponer nos permitiria
definir las caracteristicas hereditarias como aquellas cuya configuracién depende
de recursos ontogenéticos hereditarios. Pero, puesto que no hay ninguna carac-
teristica cuyo desarrollo no dependa de alguna base hereditaria, dicha definicién
nos llevaria a concluir que todas las caracteristicas de un ser vivo son hereditarias.
Hablar castellano, no parece ser algo que esté hereditariamente determinado;

2 Claramente, Bonduriansky y Day (2018, 154) admiten a la transmisién cultural como una
forma de herencia no-genética.
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pero, sin haber heredado (en el sentido limitado que aqui le hemos dado a
esa nocidn) ciertos recursos genéticos vinculados al desarrollo del habla, nunca
seriamos capaces de hablar cualquier idioma. Ademds, siguiendo una linea de
razonamiento semejante a esa que nos lleva a pensar que ‘todo es hereditario’,
también podriamos concluir que ‘todo es adquirido’. De hecho, no existe carac-
teristica de un ser vivo cuya ontogenia no dependa de recursos provistos por el
ambiente en el que el ciclo vital de cada ser vivo ocurre (Fox Keller, 2010, 5-7).

Ante eso, podria parecer conveniente no hablar de ‘caracteristicas heredi-
tarias’, prefiriéndose hablar de ‘caracteristicas heredables’ que pueden serlo en
mayor o menor grado. Pero, para que esa nocién escalar que es la heredabilidad
tenga algtin sentido y resulte minimamente operacional, es necesario dejar de
considerar caracteristicas particulares de un individuo (Fox-Keller, 2010, 30),
e incluso diferencias respecto de una caracteristica que se den entre dos indivi-
duos (Fox-Keller, 2010, 38). En lugar de eso, tenemos que pensar en términos
poblacionales (Fox-Keller, 2010, 53). Es decir: tenemos que salir de la Biologia
del Desarrollo, ingresando en el campo de la Genética de Poblaciones (Feldman,
1992, 151; Fox-Keller, 2010, 57).

Alli, la heredabilidad no es entendida como atributo de una caracteristica
atribuida a un viviente individual; pasando a ser definida como predicado pobla-
cional. Concretamente, como la proporcién atribuible a factores hereditarios de
la variancia que los individuos de una poblacién presentan con relacién a una
determinada caracteristica (Futuyma, 2005, 548); y aunque, en Genética de las
Poblaciones, esos factores hereditarios son homologados a genes, el uso de la
nocién de heredabilidad no depende de tal homologacién. Ella es compatible
con definiciones moderadamente ampliadas de herencia como la aqui bocetada;
y para entenderla podemos considerar el largo que puede alcanzar el cuello de los
diferentes individuos de una poblacién de jirafas. Ciertamente, ese largo presen-
tard una variancia dependiente tanto de factores hereditarios como de factores
ambientales cuyo peso relativo es estimable siguiendo diferentes procedimientos

(Feldman, 1992, 152).

Uno de esos procedimientos, que serfa dificil de realizar pero ficil de com-
prender, puede ser el de producir muchos clones de una Gnica jirafa de esa mis-
ma poblacién; implantado luego los embriones de ahi resultantes en hembras,
también de esa misma poblacién, que deberdn gestarlos y criarlos en condiciones
muy variadas en lo que respecta a clima, disponibilidad de alimentos, exposi-
cién a pardsitos de todo tipo, e incluso a la necesidad de ejecutar, o no, ciertos
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movimientos vinculados con distintos tipos de comportamientos. Posteriormen-
te, después del destete y también del tiempo necesario para que esos clones (siem-
pre sometidos a condiciones de vida diferentes) lleguen a su adultez; se podrd
medir la variancia que presenta el largo de sus cuellos. Y serd la comparacién de
esa variancia del cuello de los clones con la variancia, para esa misma caracteris-
tica, que se da en la totalidad de la poblacién, lo que nos dard una idea respecto
del grado de heredabilidad de esa caracteristica en esa poblacién especifica. Es
decir: esa comparacién nos permitird sopesar la heredabilidad de la variancia en
el cuello que se da en esa poblacién de jirafas que estamos examinando.

En sentido estricto, la heredabilidad es, entonces, una propiedad que se
predica de la variancia de una caracteristica en una poblacién concreta (Car-
dellino & Rovira, 1987, 67). Es la variancia, y no la caracteristica, la que puede
ser mds o menos heredable; y esa variancia es atributo de una poblacién y no de
un individuo (Fox-Keller, 2010, 57). Por eso, un indice de heredabilidad, nada
nos dice sobre la probabilidad que una jirafa de cuello largo tiene de engendrar
otra con esa misma caracteristica. Ese indice sélo nos indica cudl seria el valor
medio del cuello que es dable esperar en una generacién subsiguiente de esa mis-
ma poblacién de jirafas, si las condiciones ambientales se mantienen contantes.
Con todo, aun asi, el hecho de que el indice de la heredabilidad de la variancia
de una caracteristica sea superior a cero, nos indica algo que es muy importan-
te para entender el concepto de variacion hereditaria: si, en una poblacién, la
heredabilidad de la variancia de una caracteristica es superior a cero, una parte
de las variaciones individuales que resultan en esa variancia debe depender de
factores hereditarios. Es decir: para que haya variancia debe haber variaciones;
y para que una parte de esa variancia sea heredable, en sentido poblacional, es
necesario que una parte de esa variancia derive de variaciones que, en alguna
medida, dependan de factores hereditarios. Y ahi ya estd, implicito, el concepto
de variacién hereditaria que se quiere elucidar.

Para que una parte de la variancia de una caracteristica en una poblacién
sea heredable, es necesario que una parte de esa variancia dependa de variacio-
nes hereditarias; y las variaciones son hereditarias si ellas dependen de recursos
ontogenéticos sujetos a transmisién hereditaria. Pensemos en una poblacién de
mariposas en las que se dan dos coloraciones: una clara y otra meldnica. Tales
coloraciones, para darse, dependen de diversos recursos ontogenéticos; muchos
de los cuales, pudiendo ser o no hereditarios, deben estar presentes en el caso
de ambas coloraciones. Pero, si la diferencia entre exhibir una u otra colora-
cién depende, aunque sélo sea parcialmente de recursos ontogenéticos que son
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hereditarios, podremos entonces decir que estamos ante variaciones hereditarias.
Por eso, la heredabilidad de la variancia de ese cardcter serd superior a cero; y
eso posibilitard que la misma sea sensible a presiones selectivas (¢f. Cardellino
& Rovira, 1987, 68). O, dicho de otro modo, para que en una poblacién pue-
dan ocurrir presiones selectivas sobre un estado de cardcter, la variancia de éste
debe tener un grado minimo de heredabilidad; y eso significa que una parte de
las variaciones que determinan esa variancia obedece a recursos ontogenéticos
hereditarios.

Pero es importante subrayar que aqui no se estd queriendo dar una definicién
de la condicién hereditaria de una caracteristica, ni tampoco se estd insistiendo
en buscar un gradiente de heredabilidad que pueda atribuirse a caracteristicas de
organismos individuales. Ahora, el predicado hereditario lo estamos usando para
definir variaciones; y la nocién de variacion es semejante a la de estado de cardcter:
se define polarmente, por referencia a una alternativa. Es decir: un estado de
cardcter s6lo se registra en la polaridad derivado-primitivo; y siempre es derivado
o primitivo por referencia a otro estado de cardcter (Amorim, 1997, 266). Una
variacién, por su parte, se define siempre por referencia a una alternativa: una
variacién es un estado de cardcter del cual existe una variante alternativa en la
poblacién analizada; y, si la diferencia entre esos dos posibles estados de cardcter
que se dan en la poblacién depende de recursos ontogenéticos de transmisién
hereditaria, diremos que ella es una variacién hereditaria.

Es por eso que la variancia que ella contribuye a incrementar es heredita-
ria en sentido poblacional; siendo tinicamente en ese plano poblacional que se
puede hablar de una variancia mds o menos heredable, y mds o menos sensible a
presiones selectivas. De las variaciones, tomadas individualmente, no cabe hacer
estimaciones sobre grados de heredabilidad. No hay c6mo establecer grados de
heredabilidad para las variaciones. Ellas son o no son heredables; y lo serdn si
entre los factores que determinan que un individuo presente una u otra de esas
variantes alternativas se cuenta, o no se cuentan, recursos ontogenéticos here-
ditarios. La cuantificacién de esa heredabilidad, insisto, queda reservada para el
plano poblacional; que es en donde la variancia se hace manifiesta. Y es en ese
mismo plano poblacional en donde sabremos hasta qué punto esas variaciones
pueden quedar sometidas a presiones selectivas. Pero es claro que, sin esas varia-
ciones calificables como hereditarias, el grado de heredabilidad de la variancia
poblacional de un cardcter cualquiera, serfa igual a cero.
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