LA GUERRA DE LA NATURALEZA. LA CARESTIA
Y LA MUERTE COMO FUENTE DEL DISENO DE
LOS SERES VIVOS

THE WAR OF NATURE, FAMINE, AND DEATH AS
DESIGN SOURCE FOR LIVING BEINGS

Giorgio AIROLDI & Cristian SABORIDO*
UNED

Resumen: El proyecto del ‘Darwinismo Formal’ de Alan Grafen propone una for-
mulacién matemdtica de la teorfa de Darwin que pretende demostrar que la selecciéon
natural moldea los rasgos fenotipicos a través de la maximizacién de la eficacia (fizness).
El proyecto de Grafen reposa sobre tres premisas: (1) la seleccién natural es la tnica
fuerza que moldea los fenotipos; (2) la eficacia es la inica medida de le evolucién; y (3)
el diseno bioldgico surge como resultado de un proceso de optimizacién selectiva. En
este trabajo argumentamos que estas tres premisas limitan la aplicabilidad del modelo a
los hechos evolutivos mds simples. Esto se debe a que Grafen implicitamente presupone
un concepto de eficacia que es a la vez causa y efecto de las novedades fenotipicas; lo
que, por un lado, vacia la teorfa de Darwin de poder explicativo y, por el otro, lleva a
ignorar la potencial contribucién de fuerzas evolutivas no selectivas en la configuracién
de la complejidad bioldgica. Para superar estos escollos del proyecto de del Darwinismo
Formal - que son ademds comunes a todos los modelos formales adaptacionistas - pro-
ponemos sustituir el concepto causal de ¢ficacia por el de robustez, definiendo asi el
disefio bioldgico como forma y funcién en lugar de como maximizacién de la eficacia.

" Los autores agradecen sus comentarios a un revisor anénimo de Endoxa. Este articulo se ha
realizado en el marco del proyecto de investigacion «MECABIOSOC. Mecanismos en las
ciencias: de lo biolédgico a lo social (FFI2017-89639-P)»

Giogio Airoldi, Departamento de Légica, Historia y Filosofia de la Ciencia, UNED, Spain.
Email: gairoldil@icloud.com Cristian Saborido, Departamento de Légica, Historia y
Filosofia de la Ciencia, UNED, Spain, EMail: cristian.saborido@fsof.uned.es

ENDOXA: Series Filosdficas, n.° 46, 2020, pp. 123-164. UNED, Madrid



124 GIORGIO AIROLDI & CRISTIAN SABORIDO

ParLaBras cLave: Filosofia de la Biologfa, Grafen, Evolucién, Seleccién, Disefio
Biolégico.

ABsTrRACT: Alan Grafen’s ‘Formal Darwinism project’ proposes a mathematical
formulation of Darwin’s theory that seeks to demonstrate that natural selection shapes
phenotypic traits through the maximization of fitness. Grafen’s project is based on three
premises: (1) natural selection is the only force that shapes phenotypes; (2) fitness is
the only measure of evolution; and (3) biological design arises as a result of a process
of selective optimization. In this paper, we argue that these three premises limit the
applicability of the model to the simplest evolutionary facts. This is because Grafen
implicitly presupposes a concept of fitness that is both cause and effect of phenotypic
innovations; which, on the one hand, empties Darwin’s theory of explanatory power
and, on the other hand, leads to overlooking the potential contribution of non-selective
evolutionary forces in the shaping of biological complexity. To overcome these pitfalls
of the Formal Darwinism Project - which are also common to all formal adaptationist
models - we propose to replace the causal concept of fitness with the concept of robust-
ness, thus defining biological design as form and function rather than as maximization
of fitness.

Keyworbps: Philosophy of Biology, Grafen, Evolution, Natural Selection,
Biological Design

1. El darwinismo aun no formalizado y el proyecto de Grafe

La complejidad del disenio de los seres vivos ha provocado desde la antigiie-
dad la pregunta por su origen. Frente a las respuestas cldsicas de raiz teoldgica,
la propuesta de Darwin fue revolucionaria por su planteamiento ademds de por
su contenido: el disefio inteligente no es un problema que se deba resolver sino
un espejismo que se puede disolver. La teorfa de la seleccién' expulsa a Dios del
universo bioldgico, al igual que Laplace, cien afios antes, lo habia expulsado del
universo fisico apartdndolo como ‘hipétesis superflua’: la variedad y la comple-
jidad de los organismos no provienen de un acto inteligente de creacién, sino
‘de la guerra de la naturaleza, de la carestia y de la muerte’ (Darwin 1872: 554,
traduccién de los autores TdA). Dos ideas se derivan de esta concepcidn: por un
lado, que la seleccién explica la evolucién y diferenciacién de los rasgos de los
organismos; por el otro, que, gracias a la seleccién y a la acumulacién de mejoras

' En todo este articulo, el término ‘seleccién’ es sinénimo de ‘seleccién natural’.
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incrementales, se conforman de manera gradual y acumulativa los organismos
complejos aparentemente ‘disenados’ (Birch 2014). Estas dos ideas han tenido
destinos muy diferentes. Los modelos de genética de poblaciones formalizan
la primera, centrindose en el mecanismo de la evolucién, identificado en los
cambios de las frecuencias de los alelos en una poblacién. Al estudiar la fuente
de la variacién fenotipica pero no los rasgos fenotipicos en si, estos modelos no
consideran el disefio de los rasgos ni su relacion con las funciones, y rechazan en
general que la seleccién conlleve la maximizacién de la eficacia. La segunda idea
se encuentra en la base de los argumentos adaptacionistas que, al centrarse en el
resultado de la evolucidn, analizan cémo los rasgos fenotipicos contribuyen a la
eficacia (fitness) de los organismos, y los explican a través de la maximizacion de
ésta; sin embargo, estos argumentos se quedan al nivel de narraciones informales
y obvian los detalles genéticos, considerados irrelevantes para la comprensién de
la adaptacién desde este enfoque.

En esta situacion ‘bicéfala’, Alan Grafen identifica dos problemas: la falta de
formalizacién de los argumentos del disefio y la carencia de alineacién entre las
afirmaciones de éstos y los resultados de los modelos de genética de poblaciones.
Su proyecto del ‘Darwinismo Formal’ (Grafen 2014a) se propone dar respuesta
a ambos problemas: por un lado, este proyecto sugiere, a través de programas de
optimizacién, una formalizacién matemdtica para las explicaciones adaptacio-
nistas; y, por otro lado, muestra que los resultados de la optimizacién son nece-
sariamente coherentes con aquellos de los modelos de genética de poblaciones.
De esta forma, Grafen sostiene que queda demostrado que la seleccién optimiza
los rasgos fenotipicos modificando las frecuencias génicas y los configura en
estructuras complejas. En definitiva, Grafen afirma que Darwin tenfa razén al
defender que la ‘lucha por la vida' es la fuente no solo de la variedad, sino tam-
bién de la complejidad del mundo biolégico. En el apartado §2 presentamos las
lineas generales de la propuesta de Grafen.

En el apartado §3 defendemos que las conclusiones de Grafen son cues-
tionables, ya que se basan en tres premisas que, una vez explicitadas, se revelan
problemadticas. La primera es que la seleccidén natural es la Ginica fuerza capaz
de moldear los fenotipos, mientras que otras fuerzas y otros procesos no tienen
importancia, lo que limita el campo de su aplicabilidad del modelo a los fenéme-
nos evolutivos mds simples. La segunda es que la evolucién de los fenotipos estd
dirigida hacia la maximizacién de la eficacia de los rasgos que la incrementan, lo
que transforma la teoria de Darwin en un truismo. La Gltima es que el diseno
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de los organismos consiste inicamente en este proceso de optimizacién, lo que
resulta en una definicién muy pobre del disefio y complejidad biolégica.

En el apartado §4 sugerimos una posible revisién de los intentos de for-
malizacién de las narrativas adaptacionistas que supere estas limitaciones. Esta
revisién se basa en la inclusién en los modelos formales de una segunda variable
para medir los cambios evolutivos: la robustez fenotipica. Después de definir este
concepto, ilustramos qué mecanismos pueden incrementar la robustez de un
organismo y sugerimos que utilizar esta nocién en lugar del concepto de eficacia
causal puede solucionar los problemas subrayados en el apartado anterior.

En el apartado §5 exponemos las principales ideas principales del articulo
y mostramos los posibles desarrollos futuros de la aplicacién del concepto de
robustez.

2. El Proyecto del Darwinismo Formal de Grafen

Todos los modelos de Genética de Poblaciones se pueden describir en térmi-
nos del ‘teorema fundamental de la seleccién natural’ de Fisher (Gardner 2008,
Luque 2017), que vincula las variaciones de eficacia media entre generaciones
con la varianza en eficacia de la poblacién inicial, afirmando que “la tasa de
crecimiento de eficacia de cualquier organismo en cualquier momento es igual
a su varianza genética en eficacia en ese momento” (Fisher 1930: 37, TdA). La
sencillez de este principio llevé a Fisher a compararlo con la segunda ley de la
termodindmica, segin la cual la entropia de un sistema aislado no decrece nunca.
Este paralelismo evidencia la consecuencia més controvertida de la propuesta de
Fisher: si el teorema estd en lo cierto, entonces la eficacia, al igual que la entro-
pia, no deberia decrecer nunca, lo que parece estar en clara contradiccién con la
evidencia empirica. Price (1972), con una formulacién puramente matemdtica,
aclaré en qué sentido esto es cierto: la eficacia no decrece, como prevé la ecuacién
de Fisher, tinicamente en aquellos casos en los que /a seleccion es la vinica fuerza
que actda sobre la poblacién (al igual que la entropia no decrece si el sistema
que se analiza estd aislado). Si actiian también otras fuerzas, como mutaciones o
deriva genética, la ecuacién se completa con un segundo término que puede ser
negativo y la eficacia global puede asi disminuir, tal y como ocurre en la realidad
(véase fig.1).
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El Teorema fundamental de la Seleccion Natural (Fisher)

“La tasa de crecimiento de eficacia de cualquier organismo en cualquier momento
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Fig. 1. La ecuacién de Price (E es la media; Cov la covarianza; Wi es la eficacia del
individuo i; Pi es la frecuencia génica del rasgo i).

En opinién de Grafen, la ecuacién de Price resume virtudes y limitaciones de
todo modelo de genética de poblaciones: identifica el concepto de eficacia como
‘objeto’ de la evolucién y aisla el motor adaptativo de la evolucién (los cambios
en las frecuencias génicas dependientes de la seleccién que incrementan la efica-
cia) de las influencias casuales que la pueden reducir (mutaciones, deriva, etc).
Sin embargo, no postula necesariamente la optimizacién de la eficacia, sino que
considera valores medios y no individuales de las variables y, sobre todo, se centra
en el genotipo y no en el fenotipo, que es donde se encuentra el disefio (Grafen
2002: 77). El fenotipo se considera por tanto una ‘caja negra’ que transforma
frecuencias génicas en eficacias medias seglin mecanismos no analizados direc-
tamente por los genetistas poblacionales, en cuanto se considera que no afaden
mds informacién a la proporcionada por las frecuencias génicas.

Los argumentos adaptacionistas presentan virtudes y limitaciones en gran
parte especulares a las de los modelos de Genéticas de Poblaciones. Estos enfo-
ques explican los rasgos orgdnicos en términos de cémo éstos ayudan el organis-
mo a encajar de forma ptima con el entorno, encaje que resulta en la maximi-
zacién de la eficacia. Se centran asi en la explicacién del disefio del organismo,
interpretdndolo como combinacién de rasgos, pero consideran secundarios los
detalles de la codificacién genética de esos rasgos. Es interesante notar como
ambas visiones, la de la genética de poblaciones y la del programa adaptacionista,
obvian una de las dimensiones de la relacién genotipo-fenotipo en base a justifi-
caciones opuestas: la vision poblacional cree que el fenotipo es una consecuencia
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determinista del genotipo, y no puede anadir informacién relevante para la com-
prensién de los mecanismos evolutivos, y la visién adaptacionista argumenta que
es en el fenotipo en donde actdan esos mecanismos y que, puesto que un mismo
rasgo puede fundamentarse sobre diferentes bases genéticas, la informacién mds
relevante estd mds alld de las posibilidades del estudio del genotipo (fig. 2).
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Fig. 2. Objeto de la seleccidn para la genética de poblaciones y para el adaptacionismo.
La genética de poblaciones considera que los rasgos fenotipicos heredables estdn com-
pletamente determinados genéticamente; los rasgos ligados al entorno (por ejemplo, a
fenémenos ligados al desarrollo) no tendrian importancia evolutiva: la seleccién actia
en consecuencia Gnicamente sobre el genotipo. El enfoque adaptacionista, por otro lado,
considera que los detalles genéticos no son fundamentales para entender la evolucién
de las funciones fenotipicas ligadas a los rasgos: la presién selectiva empuja a que una
determinada funcién aparezca a partir de una configuracién genética u otra.

Los argumentos adaptacionistas carecen en general de modelos formales:
su naturaleza narrativa es blanco ficil de criticas y acusaciones de infalsabilidad
(por ejemplo, Gould & Lewontin 1979). Para superar este escollo y poderlos
incluir en su proyecto, Grafen aplica a los informales argumentos adaptacionis-
tas el formalismo de los programas de optimizacién. Su punto de partida es la
consideracién de los organismos como “soluciones a problemas” (Grafen 2002:
86). Muy comunes en matemdtica, informdtica y economifa, los programas de
optimizacién modelizan un sistema identificando un decisor que escoge el valor
de una variable (el instrumento) dentro de un conjunto de valores admisibles,
para optimizar el valor de una funcién (maximand). El maximand puede ser,
por ejemplo, el retorno de una inversion financiera, funcién del instrumento
‘porcentaje de inversién en renta fija y variable’. Los programas de optimizacién
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no son algo del todo nuevo en biologfa. Por ejemplo, en los modelos de la teoria
del forrajeo 6ptimo (fig. 3), el instrumento mide el tiempo medio de pasto antes
de que el individuo se desplace a otro lugar, y su valor se deduce de considera-
ciones alrededor de la maximizacién de la asuncién de energia por unidad de

tiempo (Charnov 1976).
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Fig. 3. Programa de optimizacién para el forrajeo éptimo. (I) ilustra la funcién que liga
la asunci6n de energfa al tiempo total dedicado al forrajeo. El tiempo de desplazamiento
para el forrajeo de un lugar a otro conlleva una nula asuncién de energia, mientras que
la asuncién de energfa una vez llegado al lugar de pasto sigue una curva de marginalidad
decreciente, ya que cuanto mds tiempo se forrajea en el mismo lugar, menos comida
estd disponible y mds tiempo hay que dedicar a encontrarla. La ganancia media de
energia por unidad de tiempo se considera el rasgo crucial para incrementar la eficacia
reproductiva: es el maximand y equivale a la inclinacién de la linea que une el punto A
de la funcién con el centro O de las coordenadas. El tiempo total dedicado al forrajeo
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es la variable fenotipica a elegir para maximizar el maximand. (II) ilustra los casos en
los que el individuo no maximiza la funcién porqué se va del lugar demasiado pronto
(en A) o demasiado tarde (en C); y el caso en el que si la maximiza (en B), cuando la
linea es a la vez tangente de la curva. El modelo prevé que el tiempo correspondiente
al punto B serd el valor que se mida en la poblacién real.

Grafen define esta formalizacién ‘matemdtica de la optimizacién’ contrapo-
niéndola a la ‘matemidtica del movimiento’ de los modelos genéticos. Esta ter-
minologia se justifica porque los modelos de genética de poblaciones dan cuenta
de la dindmica de la evolucién entre generaciones sin sugerir que esta apunte a
ningtn equilibrio. Los programas de optimizacién se centran por otro lado en
la explicacién de un estado de equilibrio, sin explicar como se ha llegado a ello.

En este contexto, el programa del ‘Darwinismo Formal’ de Grafen (1999,
2002, 2007, 2014a, 2014b) consiste en el intento de unificar en un tinico mode-
lo el enfoque genético y el adaptacionista: esta unificacion representaria la demos-
tracién formal de la idea darwiniana de que la seleccién explica la complejidad
de los organismos. Grafen sostiene que las reglas dindmicas de los modelos de
genética de poblaciones conducen necesariamente al estado de equilibrio descrito
por el programa de optimizacién y que, viceversa, este estado de equilibrio es
alcanzado necesariamente a través de un camino descrito por los modelos genéti-
cos. Asi, podemos establecer un paralelismo con las reglas semdnticas y sintdcticas
de un sistema axiomatico: las primeras, como el programa de optimizacién, nos
dicen qué estados son significativos; las segundas, como las ecuaciones de gené-
tica poblacionales, nos sefialan qué deducciones son admitidas. Las deducciones
admitidas llevan necesariamente a estados admisibles y los estados admisibles son
alcanzables a través de una serie finita de deducciones correctas.

Para llevar a cabo su proyecto de formalizacién, Grafen:

1. Construye un modelo de evolucién de una poblacién basado en el
enfoque genético, aplicando la ecuacién de Price.

2. Crea otro modelo de evolucién individual basado en el enfoque del
diserio, utilizando un programa de optimizacion.
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3. Finalmente, demuestra que cada uno de estos modelos se puede interpre-
tar y traducir en términos del otro. En condiciones de equilibrio ambos
dan los mismos resultados.

La traduccién se concreta mostrando que existen unos vinculos necesarios entre
los resultados de los dos modelos.

De esta forma, Grafen construye su modelo sobre unas hipétesis que atribuye
al argumento original de Darwin:

V' La seleccién maximiza /z ¢ficacia, entendiéndola aqui como eficacia
individual y no, como en los modelos de genética de poblaciones, como
eficacia media? (Grafen 2002: 86);

V' No es necesario conocer los detalles de la codificacién genética de un
rasgo fenotipico para entender sus funciones: esta codificacién es cono-
cida en muy pocos caso, y sin embargo es posible entender la funcién
de un rasgo (Grafen se refiere a esta hip6tesis como ‘phenotypic gambir’)
(Grafen 2002:77). Es obvio que Darwin nada podia saber de genética,
pero este desacoplamiento entre gen y funcién/rasgo se justifica también
porque:

a. las funciones se configuran por procesos de maximizacién de efi-
cacia y no por codificacién genética;

b. la misma funcién puede basarse en configuraciones genéticas
diferentes (por ejemplo, flagelos bacterianos y eucariotas comparten
algunas de sus funciones con estructuras moleculares completamente
diferentes);

c. el mismo rasgo fenotipico puede tener funciones diferentes (por
ejemplo, las aletas de las tortugas marinas sirven tanto para nadar
como para cavar en la arena).

2 Grafen (2009) utiliza la eficacia inclusiva, concepto que se debe a Hamilton (Hamilton

1964) y que busca explicar el comportamiento altruista en términos de seleccién. Aunque la
seleccién maximice la eficacia inclusiva, ésta sigue siendo un rasgo del individuo. La seleccién
cambia el objetivo de la maximizacidn, no el agente. Se pasa de la maximizacién de la eficacia
a la maximizacion de la eficacia inclusiva, pero siempre por parte del individuo, y no del

grupo (Gardner 2014b: 105).
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V' La unidad de seleccién es el individuo, y no el grupo ni el gen: solo
el individuo posee un fenotipo y una eficacia, y es sometido a la accién
selectiva (Gardner 2014a: 211-212).

Para su modelo de genética de poblaciones, Grafen utiliza la ecuacién de
Price ignorando el segundo término, es decir, considerando que 7o se dan mds
fuerzas que la seleccion. Con esta hipétesis, ignora la influencia de elementos del
entorno, entendido en sentido amplio, cuyos efectos no contribuyen a la opti-
mizacién de rasgos y al disefio, como por ejemplo la segregacion o el sistema de
apareamiento (Grafen 2002: 90). En palabras de Grafen: “Asumimos una trans-
misién imparcial (unbiased)” (Grafen 2008: 427, TdA). La ecuacidn se reduce
entonces a: AP = Cov (Pi, Wi/W). Adicionalmente, postula la existencia de dos
funciones: una (w) que liga la eficacia Wi y el fenotipo fi: Wi = w (1), supo-
niendo asi que ninguna otra variable influye en la eficacia; la otra (v) que liga
el fenotipo fi al genotipo Gi: fi = v (Gi), suponiendo que ninguna otra variable
(por ejemplo, ambiental) que afecte el fenotipo es relevante (Leheman & Rousset
2014). Sustituyendo estas funciones a la ecuacién de Price, obtenemos el modelo
dindmico que Grafen utiliza en su demostraciéon: n

AP = Cov (Pi, w (V(Gi)).

La configuracién del correspondiente programa de optimizacién es la siguiente:

* El instrumento es el fenotipo individual fi. El individuo resuelve el
problema de optimizacién si su fenotipo da lugar al valor méximo posi-
ble del maximand. El instrumento serfa algo asi como la “palanca” de la
que dispone el individuo para definir su estrategia: puede ser cualquier
rasgo (fisico o de comportamiento) sobre el cual actie la seleccién y que
tenga algiin impacto sobre el éxito reproductivo. En palabras de Grafen:
“[es] cualquier cosa sobre la cual actie la seleccién: [...] ratio de sexos en
los descendientes, tiempo de pasto, masa corporal [...]” (Grafen 2007:

1244, TdA).

* El conjunto @ de todos los posibles valores del fenotipo refleja limi-
taciones fisioldgicas, fisicas, psicologicas e informacionales, respon-
diendo a preguntas como: ;qué puede hacer un animal?, ;qué eventos
pueden condicionar su comportamiento?, ;cudl puede ser el producto de
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una mutacién? Se trata de vinculos que unen forma y funcién (Grafen
2008: 424).

* El maximand f mide el nivel de éxito correspondiente a cada eleccién
de instrumento, es decir, de fenotipo (Grafen 2007: 1247). Grafen pos-
tula que f sea la misma funcion:

* Para todos los rasgos: esto es coherente con la eleccién de la efica-
cia individual en lugar de las eficacias ligadas a rasgos concretos
(Grafen 2002: 80).

* Para rodos los individuos (hipétesis que define como ‘strategic
equivalence): los individuos se pueden diferenciar inicamente por
su fenotipo/genotipo, pero no por la estrategia que siguen en el
‘juego’ de la seleccién (Grafen 2008: 428).

* El programa de optimizacién se escribe entonces de esta manera’:

fi: max f(f1), donde i € ®

Es interesante subrayar algunos aspectos de esta formalizacién. En pri-
mer lugar, el fenotipo es el resultado, y no un elemento, del programa de
optimizacién: esto significa que, en principio, habria un programa diferente para
cada individuo. El hecho de que el programa coincida para todos los individuos
(gracias a las dos hipdtesis anteriores) es asi un detalle fundamental, que permite
pasar de valores individuales a valores medios. En segundo lugar, el programa de
optimizacién no incluye explicitamente ningin elemento del modelo genético:
ni poblacién, ni genes, ni frecuencias. En conclusidn, la relacién entre el modelo
genético y el adaptacionista no es en absoluto obvia: la genética de poblaciones
habla de poblaciones y genotipos, mientras que los programas de optimizacién
hablan de individuos y fenotipos. El objetivo del Proyecto del Darwinismo For-
mal es la construccién de un puente entre los dos enfoques, identificando, a través

3 En versiones sucesivas, Grafen complica su modelo para contemplar elementos como la
incertidumbre (Grafen 1999, 2000, 2008), la interaccién social (Grafen 2006a) y las clases de
individuos (2006b). Los supuestos fundamentales y la mecdnica del modelo permanecen sin
embargo iguales en todas estas versiones, y por esta razén se ha circunscrito esta discusién a
la versién bésica del modelo.
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de una traduccién adecuada, qué elementos del modelo dindmico coinciden con

qué elementos del modelo de optimizacién.

La fig. 4 resume los elementos de los dos modelos y las relaciones estipuladas

entre ellos, que permiten la traduccién de un modelo al otro:

1. El instrumento del programa de optimizacion coincide con el
fenotipo individual i*.

2. El maximand es la funcion o que liga la eficacia al fenotipo i
(Grafen 2007: 247). La funcioén f a maximizar en el programa de
optimizacion coincide con la eficacia en la ecuacion de Price:

f=w

Se puede establecer esta igualdad gracias a los dos supuestos estipu-
lados por Grafen:

V' es posible asociar a todo individuo el mismo maximand;

V' el razonamiento que se lleva a cabo para un individuo cualquiera i
es asi extensible a cualquier otro individuo j, y a la poblacion entera.

En el enfoque de Grafen, la eficacia es una funcién que, independien-
temente de las limitaciones propias de cada individuo, comparten todos
ellos. El paso de los modelos de genética de poblaciones a los de opti-
mizacién se basa en esta unicidad: si varios individuos maximizaran
funciones diferentes, las vinculaciones de Grafen dejarian de valer. El
maximand es asi la eficacia: de hecho, segiin Grafen, estd es la tnica
manera de proporcionar una definicién formal de la eficacia (Grafen
2008: 424-425).

* Esta caracterizacién supone el fenotipo como dado de forma exdgena al modelo mismo, y
no como su producto. El modelo de Grafen no captura por tanto la posibilidad de que limi-
taciones del entorno impidan que el fenotipo éptimo se desarrolle y se fije (Huneman 2014:

276).
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3. Las limitaciones que determinan el conjunto ® de posibles valores
del instrumento en el modelo de optimizacién estdn determinadas y
limitadas por la genética.

DISENO Q_) S POBLACION
» i e E
Instrumento AN b 3

| i % 7 B
; @ ", “
Fenotipo { p " ¢ Frecuenciasalelos
¥ ! Vinculos al | h p
H instrumento . ]

' o ;
i ' ' . x -
) : L Eficacia ; Ecuacmn’d.e Price
| . s W K Matemitica del
Vinculosde Graten Maximand : a . Movimiento
Matematicadela |, t 2

Optimizacion

Fig. 4. Elementos del modelo de Grafen

Gracias a esta traduccion, Grafen puede analizar cémo los resultados de un
modelo se relacionan con los resultados de otro en un estado cualquiera de la
poblacién, sea este de equilibrio o no, e identifica cuatro vinculos necesarios que
reflejan estas relaciones (Grafen 2002: 87-88):

1 Si cada individuo resuelve el programa de optimizacién (enfoque del diseno),
entonces la variacidn esperada en la frecuencia de los alelos es nula y ningin
nuevo fenotipo se extenderd por la poblacion (dindmica genética).

11 Si cada individuo llega al mismo valor de la funcién de optimizacién pero no
resuelve el programa (enfoque del diseno), entonces la variacién genética es
nula pero podria aparecer un mutante que se extienda por la poblacién (dind-

mica genética).

1 Si cada individuo llega a un valor diferente de la funcion de optimizacién (enfo-
&
que del diseno), las variaciones en las frecuencias de los alelos equivalen a la
covarianza entre gen y eficacia (dindmica genética). Esta es una reformulacién
del teorema de Fisher y captura la dindmica de la evolucién dentro de una
poblacién que estd evolucionando y cuyos individuos buscan solucionar el
programa de optimizacién.
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IV Si el cambio esperado en la frecuencia de cada gen es nulo, y no existe un posible
fenotipo que pueda invadir el grupo (dindmica genética), entonces cada indi-
viduo resuelve el problema de optimizacién (enfoque del disefio). Este vinculo
es especular al primero (I).

Los tres primeros vinculos estipulan un estado para el programa de optimiza-
cién y permiten deducir conclusiones sobre los correspondientes cambios en las
frecuencias de los genes. El cuarto vinculo se mueve en direccién contraria, desde
los cambios en las frecuencias génicas al estado del programa de optimizacién:
captura la idea de que los mecanismos de herencia y reproduccién permiten que
el individuo actiie como un decisor racional (ndtese que se trata por supuesto
de una metdfora y que Grafen no imputa ninguna intencionalidad consciente)
(Grafen 2007: 1248).

De esta forma, Grafen consigue demostrar que la fijacién de los alelos de
acuerdo con la ecuacién de Price conlleva automdticamente la maximizacién de
la funcién de optimizacién, es decir, de la eficacia del fenotipo. Una vez maximi-
zada la funcién de optimizacién en todos los individuos, no se dan variaciones
de eficacia en la poblacién: la variacién inter-generacional en la ecuacién de
Price se anula. Existe por lo tanto un isomorfismo entre seleccién y optimizacién
(Huneman 2014: 274). Los vinculos demuestran que /2 optimizacién por seleccion
no es un caso particular, sino una tendencia general.

3. Las premisas del Proyecto de Grafen

El proyecto del darwinismo formal toca un aspecto fundamental de la biologia
actual y no es de extranar que haya despertado reacciones dispares que van desde
la aceptacién entusiasta al rechazo frontal’. En esta seccién, exponemos los que
consideramos las tres premisas principales implicitas del modelo, y que creemos
limitan el alcance de la propuesta de Grafen:

A. La seleccién es la Gnica fuerza capaz de actuar de manera cons-
tante y estructurada para moldear la forma de los organismos: la
contribucién de otras fuerzas y mecanismos es o bien insustancial o
fortuita, ya que no afectan de forma consistente la eficacia;

> Véase por ejemplo Biology and Philosophy Volume 29, issue 2, March 2014: 155-270.
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B. El impacto de la seleccién sobre los rasgos se rige por la optimizacion

de la eficacia (fitness) individual,

C. La optimizacién de la eficacia individual lleva al surgimiento del disero.

Las tres premisas, como vemos, se basan en el concepto de eficacia, que repre-
senta el pilar bésico de todo el modelo. En esta apartado, ilustramos y criticamos
las premisas y el rol de la eficacia en cada una de ellas.

(A) El rol de la seleccion natural

Grafen otorga a la seleccién un papel fundamental en el surgimiento del dise-
fio. Esta afirmacién se declina en una doble vertiente: por un lado, la selecciéon
optimiza el disefio entre todos los actualmente disponibles; por el otro, puede
generar disefios novedosos sin limitaciones. En este apartado, analizamos las dos
afirmaciones por separado, y mostramos cémo reduzcan el alcance explicativo del
modelo.

La seleccion como fuerza optimizadora de los rasgos existentes. Con respecto a
la primera vertiente, la seleccién es vista como la tnica fuerza capaz de empujar
de forma consistente hacia la optimizacién. Otras fuerzas evolutivas (por ejem-
plo, la deriva genética) se consideran como secundarias, puesto que su accién
es demasiado casual para poder ser capturada por un modelo formal. Por esta
razén, de la ecuacién de Price se elimina el elemento ligado a la transmisién que
da cuenta de las variaciones de frecuencias génicas por mutaciones y demds cam-
bios en el entorno fisico, biolégico y cultural. Con esta simplificacién, Grafen
no niega estos fenémenos, Gnicamente afirma que no tienen un impacto con-
sistente e inevitable en el surgimiento del disefio. Sin embargo, si otras fuerzas
evolutivas, aunque no tan sistemdticas como la seleccidn, juegan también un
papel importante, entonces estas se deberfan incluir en el modelo, sin impor-
tar la dificultad de formalizacién que eso conlleve. Ademds de esta dimension
epistemoldgica del problema, hay también una empirica. Se deberia medir (y
definir ademds c6mo entendemos ‘medir’ en este caso) la importancia relativa de
todas ellas. Es muy posible que el impacto de la seleccién sea mds ficil de medir
porque es mds fécil de formalizar, pero en este caso no deberia contrastarse con
un juicio informal alrededor de otras fuerzas. Orzack (2014) considera que la
primacia de la seleccién sobre otras fuerzas evolutivas se deberfa demostrar, por
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ejemplo, comparando los resultados de un modelo que las incluya y de uno que
no. También Ewans (2014: 202-204) detecta una falta de fundamento empirico
en la teorfa: el modelo por si solo y sin recurso a datos reales es insuficiente para
establecer nada acerca de la naturaleza de aquello que modeliza. Grafen obvia
los aspectos problemdticos epistemoldgicos y empiricos y parece en definitiva
postular aquello que deberia demostrar: que la seleccién es la principal fuerza
moldeadora del disefio. Sarkar se pregunta cudl es realmente la importancia de
la seleccién para la evolucién y a qué nivel ésta actta, poniendo en duda su rol
en la configuracién de la arquitectura del genoma (Sarkar 2014: 256). Orzack
recuerda que la mayoria de los biélogos, aunque reconozcan la importancia de
la seleccién, no descartan otras fuerzas (Orzack 2014: 264). Las virtudes de
la seleccién como motor de la optimizacién parecen ademds acercar a Grafen
a una posicién adaptacionista extrema: su modelo considera que la seleccién
actda sobre todos los rasgos del organismo y los lleva hacia una conformacién
6ptima. Contra esta versién extrema del adaptacionismo existen muchas criticas
en la literatura. Maturana y Varela (1980) sostienen que quien sobrevive no es
Gnicamente el ‘mds apto’, sino todos los ‘suficientemente aptos’ y que la selec-
cién fija un nivel minimo de adaptacion, por encima del cual cohabitan muchas
soluciones adaptativas, y no un nivel mdximo hacia el cual todos los fenotipos
deben moverse o desaparecer. Pigliucci (2008b), subraya que la ‘ley de Darwin’
no postula la supervivencia del més apto sino mds bien la no supervivencia del
no suficientemente apto. En conclusidn, la hipétesis de Grafen con respecto al
rol optimizador de la seleccién parece explicar los rasgos fenotipico a través de
un proceso de optimizacién Gnicamente en tiempos de crisis y escasez de recursos
y solo con respecto a rasgos relevantes y ya presentes.

La seleccidn como fuerza creadora de nuevos rasgos. Grafen parece ademds otor-
gar a la seleccion la capacidad de generar sin limites nuevos rasgos. La literatura
cuenta con muchos argumentos que relativizan esta pretension. Al igual que la
seleccion artificial modifica los caracteres existentes pero no puede crear caracte-
res nuevos (existen muchas razas de perros pero ninguno con alas o antenas), la
capacidad de la seleccién natural para generar rasgos ilimitadamente gracias a la
acumulacién de pequenas mejoras es dudosa. Se ha sugerido que el surgimiento
de rasgos radicalmente novedosos puede ir ligado a mecanismos no selectivos y
no incrementales. Ya Wright sostuvo que las causas del movimiento desde un pico
adaptativo a otro mds alto, cruzando un valle, se deben buscar en mecanismos
diferentes de la seleccion, ya que ésta, en entornos estables, solo permite movi-
miento hacia eficacias mayores (Fisher 1930). Su teoria shifting-balance (Wright
1982) sugiere que las novedades sobre las cuales actiia la seleccién brotan, en
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tiempos evolutivamente cortos, de procesos de deriva genética en poblaciones
de tamano mediano y asiladas geogrificamente, gracias a fijaciones y pérdidas
casuales de alelos que permiten recombinaciones de otras formas imposibles o
muy improbables. Puesto que la relacién entre alelos y rasgos fenotipicos es com-
pleja y no-aditiva, estas recombinaciones pueden dar lugar a fenotipos novedosos
aun sin la contribucién sustancial de mutaciones. El mecanismo de ‘mutacién de
impacto pequefio més seleccién’ no podria explicar las novedades fenotipicas mds
significativas, porque actia en tiempos demasiado largos, porque las mutaciones
relevantes son en general letales y porque tiende ademds a destruir la variedad,
siendo un proceso que se finaliza a si mismo: el polimorfismo de muchas especies
serfa en este sentido el punto final de equilibrio de un proceso selectivo, y no
una fuente para futuras adaptaciones. La teoria de los equilibrios puntuados de
Gould y Eldredge (Eldredge & Gould 1972) se basa en la misma idea de que
cambios fenotipicos rdpidos y limitados a sub-poblaciones marginales se extien-
den después, si resultan exitosos, al resto de la poblacién. Otra potencial fuente
de rasgos novedosos se ha identificado en las exaptaciones, rasgos que adquieren
un valor adaptativo sin que se haya llegado a ello a través de un proceso de selec-
cién (Gould & Vrba 1982). La fuente de variabilidad que alimenta la seleccién
se ha identificado ademds en procesos intrinsecos a los organismos, considerados
como sistemas complejos que se auto-organizan (Kauffman 1993, 2000), en
las restricciones genéticas y de desarrollo que predeterminarian qué organismos
son posibles (Alberch 1991, Houle 1992, Wagner & Altenberg 1996), en la
estructura l6gica de las redes genéticas que permiten la exploracién del espacio
fenotipico (Wagner 2011, 2015), en mecanismos cuasi-lamarckianos tales como
las mutaciones no casuales (Jablonka & Lamb 1998, Koonin & Wolf 2009), y en
mecanismos epigenéticos (Jablonka & Lamb 2005), por citar solamente algunas
de las principales propuestas.

Otorgando en su modelo un papel preponderante a la seleccién natural en
el surgimiento de novedades fenotipicas y en su optimizacién, Grafen si sitda
en una tradicién muy extendida entre los bi6logos. Las simplificaciones que
introduce, luego, son coherentes con los principios del paradigma adaptacionista
al que adhiere, y que su modelo consigue formalizar con éxito. Sin embargo,
creemos que estas simplificaciones marcan de forma implicita los limites del
espacio 16gico de aplicabilidad de su modelo. Para ilustrarlo, recurrimos a la
discusién sobre el concepto de ‘evolvabilidad” en Pigliucci (2008a), en la cual se
sugiere clasificar los diferentes sentidos que en la literatura se dan al concepto
de ‘evolvabilidad’ en base a los niveles de evolucién a los que se refieren y a las
fuerzas evolutivas que predominan en cada nivel (tabla 1).
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Tasra 1. Clasificacién de cambios evolutivos (basado en Pigliucci 2008a: 76, table 1)

El ‘espectro conceptual’ de la evolvabilidad

Término Nivel de

. . ., Descripcién Efectos Ejemplos
sugerido | aplicacién
Dentro de Acervo génico Determina la respue- Cambio de
Heritabilidad | una pobla- | actual (varianzay | staala seleccién den- color en B.
cién covarianza) tro de la poblacién betularia

I 1 o
Tncluye la varia- mpacta la adaptacién

bilidad, depende

a largo plazo, canaliza
la evolucién en trayec- | Diferenciacién

. Dentro de de la arquitectura . .
Evolvabilidad . , . 4 torias no casuales, de los pinzones
una especia | genéticay de las . D .
. permite la exploracién | de Darwin
restricciones de .
a medio plazo del
desarrollo . L.
espacio fenotipico
Como dentro de
una especie, pero
incluye la capa-
cidad de superar | Genera considerables
Dentro d el acervo génico avances fenotipic- Aparicién del
. entro de . .
Innovacién los clad actual y las restric- os (morfoldgicos, caparazén de
os clados .
ciones de desarrol- | comportamentales o las tortugas
lo, abriendo nuevas fisiolégicos)

. .
4reas del espacio
fenotipico para

futuras evoluciones

En el nivel més bajo (tanto el de la evolvabilidad como el de la heritabilidad),
la evolucién consiste en los cambios de frecuencias génicas entre generaciones de
una poblacién determinada, cambios que los modelos de genética de poblaciones
describen con éxito. Los rasgos se encuentran definidos y su combinacién es
moldeada por la seleccién. Estd claro que el modelo de Grafen tiene su aplica-
cién mds natural en este caso. La evolucién del color de las alas de la B. berularia
proporciona un ejemplo cldsico de hecho evolutivo para este nivel: el rasgo y sus
posibles variantes estdn bien definidos y sus frecuencias relativas resultan de un
proceso de seleccién, que premia el color que asegura un mejor mimetismo. Sin
embargo, es en los niveles més altos (como el de la innovacién), donde apare-
ce un concepto de diseno biolégico mds refinado, que conlleva modificaciones
de los rasgos (como en al caso de los pinzones de Darwin), o nuevos rasgos y
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funciones (como en el caso del caparazén de las tortugas). En estos casos, no
parece obvia la aplicacién de modelos de optimizacién, y en particular del mode-
lo de Grafen, ya que sus hipétesis no se cumplen. Por un lado, las variables del
modelo varfan antes y después del hecho evolutivo: por ejemplo, si la morfologfa
o la funcién de un rasgo mudan, la funcién a maximizar también cambia a lo
largo del proceso, y el problema pasa a ser no-lineal. Por el otro, como hemos
visto, no hay un acuerdo sobre la relevancia relativa de la seleccién y de meca-
nismos no selectivos en estos fenémenos.

El modelo de Grafen identifica en la eficacia la tnica variable relevante para
la evolucién. Pero la eficacia, en su formulacién mds simple, mide el efecto de la
seleccidon en una poblacién. Otros procesos y leyes no la impactan, puesto que
sus efectos no son funciones de la eficacia de los individuos (Lynch 2007). Nove-
dades fenotipicas exitosas, sin embargo, “pueden aparecer sin estar acompanadas
por diversificacién y pueden darse retrasos entre la aparicién de una novedad y
su explotacién exitosa como innovacién” (Erwin 2015: 937, TdA). Esto significa
que cambios en el fenotipo pueden aparecer sin que haya un correspondiente
efecto en la eficacia (lo que Erwin llama ‘diversificacién’). La tradicién adapta-
cionista apela a esta falta de efecto en la eficacia para declarar la insignificancia
de los procesos no-selectivos en la evolucién. El razonamiento adaptacionista
es el siguiente: un rasgo se explica gracias a su contribucién a la eficacia, luego
todo proceso evolutivo debe impactar la eficacia o es irrelevante en cuanto a al
evolucién del rasgo; pero la eficacia es por definicién una medida de seleccién,
luego ninglin otro proceso que no sea la seleccion es causa de los rasgos.

(B) La eficacia como explanans de los rasgos

El uso de la eficacia individual como variable de optimizacién en el modelo
de Grafen se basa en dos sutiles modificaciones del original concepto darwiniano
de ‘fit’, o encaje entre individuo y entorno. Darwin escribe:

Los descendientes también tendrdn pues una mayor probabilidad de
sobrevivir, puesto que, de los muchos individuos que nacen periédicamente,
solo una pequefa cantidad puede sobrevivir. He llamado a este principio,
por el cual cualquier minima variacidn, si atil, se mantiene, con el término
de seleccién natural, para subrayar su relacién con el poder de seleccién del
hombre. Pero la expresién a menudo utilizada por el sefior Spencer de la
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sobrevivencia del mds apto [fittest] es mds precisa, e igualmente conveniente.
(Darwin, Origin 1872: 77, traduccién y cursivas de los autores, TCdA).

Como vemos, la eficacia como niimero escalar y medible no aparece en
Darwin: es Fisher quien, sesenta afios después, mientras afirma formalizar la
teoria de la seleccién, cambia sutilmente el enfoque. Por un lado, en lugar de
individuos habla de genotipos:

[los] genotipos son probablemente adecuados en forma desigual [...] ala
tarea de sobrevivir y reproducirse (Fisher 1930: 9-10, TCdA)

Por el otro, en lugar de las propiedad de un individuo de encajar con el
entorno, crea un nuevo concepto, tomando prestada la idea de la dindmica de
poblaciones Malthusiana (Malthus 2008): la eficacia m de un gen, un valor
escalar que resumen todo lo que es relevante para entender el pasado y el futuro
evolutivo de un organismo:

Puesto que m mide la ¢ficacia [fitness] para sobrevivir [...] (Ibid., 33,
TCdA)

Este concepto de eficacia (individual o reproductiva, Sober 2009) mide a
posteriori el éxito reproductivo de un individuo. Es la eficacia que aparece en
los modelos de genética de poblaciones, y de por si no pretende explicar porqué
un rasgo existe, entre otras cosas porque no se refiere a un rasgo si no al fenotipo
como unidad indivisible. Es una herramienta predictiva, que mide el éxito de
un gen y permite prever la evolucién del acervo genético de una generacién a
la siguiente: no se compromete con la idea de optimizacién de rasgos (Fisher
1930, Ewans 2012), ni defiende ninguna narrativa alrededor de la sus historias
evolutivas. Si un gen proporciona mayor eficacia, proliferard en la poblacién:
pero porqué proporciona mayor eficacia no es un tema abordado por los modelos
de genética de poblaciones.

La segunda modificacién que lleva desde el encaje (fit) de Darwin hasta la
eficacia (fitness) de Grafen es el paso a la eficacia ecolégica (Sober 2009), o de
un rasgo especifico, que mide, a través del andlisis a-priori de su ‘buen diseno’,
la contribucién parcial de éste al éxito reproductivo global del individuo. A nivel
informal, se trata del concepto manejado en las narrativas adaptacionistas cuando
explican por ejemplo el cuello de la jirafa por su contribucién a la sobrevivencia.
Puesto que se mide el desempeno futuro esperado del rasgo, la eficacia ecoldgica
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es un concepto disposicional y, como tal, dificil de medir directamente. Los ras-
gos no aparecen nunca aislados y la fragmentacién de un organismo en rasgos
conlleva una gran subjetividad (;la longitud de un miembro es un rasgo, o lo es
la longitud de cada elemento del arto?).

La tabla 2 resume las caracteristicas de los dos conceptos de eficacia.

TaBra 2. Eficacia ecoldgica, o de un rasgo y eficacia reproductiva, o individual.

Referida a Enfoque Performance Uso
;. o Argumentos
Ecolégica Un rasgo A priori Esperada, futura adaptacionistas

Reproductiva | Elindividuo | A posteriori Medida, pasada Genetl.ca de
poblaciones

Con este segundo cambio, el concepto de eficacia se vuelve una herramienta
explicativa: pretende explicar porqué un rasgo existe: y la respuesta es que existe
porque garantiza mayor eficacia. La eficacia se vuelve de esta forma a la vez la
medida y la causa del éxito evolutivo: es decir, causa y efecto de la reproduccién
diferencial (Rosenberg & Williams 1986). Algunos autores creen que la inter-
pretacién de la eficacia como explanans de la evolucién imposibilita su definicién
de forma independiente de los conceptos de sobrevivencia y reproduccidn, y
que esta imposibilidad transforma la teorfa de Darwin en una teoria circular: si
el mas eficaz sobrevive (efecto), y el mds eficaz es aquel que sobrevive (causa), la
teorfa simplemente afirma que aquel que sobrevive, sobrevive (Mills & Beatty
1979). La circularidad se debe a que se utiliza la eficacia a la vez para resumir el
éxito de un diseno midiendo sus resultados y para dar cuenta de las causas de este
éxito. Kauffman (1993: 17) afirma que la circularidad entre conceptos es una
constante inevitable en toda teorfa: en la segunda ley de Newton, por ejemplo,
fuerza y masa se definen la una en términos de la otra. Otros autores, sin embar-
go, proponen evitar el truismo recurriendo a un principio externo a la teoria
que pueda actuar como causa de los rasgos (principio que existe por ejemplo
en la seleccidn artificial, donde es el criador quién decide qué individuos se
reproducirdn). Sober (2009) distingue entre la eficacia como la habilidad de
sobrevivir en un entorno (viability, o de pasar de zigoto a adulto) y la habilidad
de reproducirse (reproductive fitness, o de pasar de adulto a zigoto): propuesta
que soluciona el problema del truismo, si consideramos que sobrevivir requiere
rasgos cuyas causas no estan ligadas al hecho de que incrementen la habilidad
de reproduccién; pero que conserva las limitaciones del concepto de eficacia,
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puesto que ambas versiones de la eficacias miden las dindmicas evolutivas ex
post. Aplicando un simil, es como afirmar que el mejor coche es aquel que ha
ganado la carrera (viability) o aquel con la tecnologia mds copiada (viability
fitness): aunque ciertas, ninguna de estas afirmaciones ayuda a entender por-
qué el coche ha ganado, ni porqué su tecnologia es tan copiada. Mills y Beatty
(1979) interpretan la eficacia-causa® como una propensién reproductiva a tener
un nimero esperado de descendientes. Tal propensién se define analizando los
rasgos relevantes en base a consideraciones externas a la teoria de la seleccién
natural (por ejemplo, el anilisis de ingenieria de los rasgos). Millstein (2006)
sugiere sustituir la eficacia-causa con ‘diferencias fisicas causalmente relevantes’,
donde la relevancia se deberfa definir en términos de consideraciones alrededor
de las bases fisicas de la adaptacion. La dependencia de la definicién de eficacia de
teorfas externas se ha usado para afirmar que se trata de un ‘término tedrico pri-
mitivo’, indefinible dentro de la teoria de la seleccién natural (Rosenberg 1982,
Rosenberg & Williams 1986). A pesar de que estas propuestas, contrariamente
a la de Sober, son en efecto ex ante, siguen enfocada en el éxito reproductivo,
luego en la fase selectiva de la evolucién.

(C) El disefio biologico como proceso de optimacion

El dltimo paso del modelo de Grafen se basa en la idea de que la optimi-
zacién generada por seleccién conduce al surgimiento de cualquier diseno. Sin
embargo, esta equivalencia no es de mucha ayuda ni para identificar el disefio
ni para juzgar si un disefo es mejor que otro. Por ejemplo, el estado fisico de un
sistema puede ser 6ptimo sin mostrar mayor disefio que estados sub-6ptimos. Si
seleccionamos la energfa potencial como la funcién a optimizar, una pelota en
el fondo de un hemisferio se encuentra en un estado dptimo, pero no presenta
mayor disefio que la misma esfera moviéndose arménicamente arriba y abajo.
El 6ptimo no parece asi coincidir, en general, con el disefio. Aun admitiendo
que optimizacién y disefio puedan ser conceptos intimamente ligados, esta vin-
culacién parece darse de una forma compleja y sutil que necesita de un andlisis
pormenorizado y no puede darse por sentada’. Ademds, no estd claro qué se
entiende en el modelo de Grafen por ‘mejor diseno’. Recurriendo al ejemplo ya
citado anteriormente, el color de las alas de la mariposa Biston betularia puede

¢ Para evitar confusiones, hablamos de eficacia-causa cuando nos referimos al concepto

adaptacionista y eficacia-efecto cuando nos referimos al concepto genético poblacional. Esta
terminologia no se encuentra en la literatura.
7 Toda esta analogfa en (Birch 2014: 177).
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cambiar del blanco al negro y viceversa, segin cual sea el color mds comun de
la corteza de los drboles donde suelen posarse. Las ecuaciones de Genética de
poblaciones prevén con precisién estos cambios, pero no interpretarfamos uno
de los dos fenotipos como mejor disefiado que el otro, a pesar de que representa,
en cierto sentido, un nuevo 6ptimo. Finalmente, la presunta optimizacion de
un rasgo puede ser prueba de que la seleccién ha actuado, pero esto no sirve
como demonstracién de que si la seleccidn actda el rasgo se optimiza. Los casos
de exaptacién muestran como un rasgo surgido para una funcién puede apro-
vecharse para otra (Gould & Vrba 1982). Ademds, la seleccién no parte nunca
desde cero. Las jirafas ya tenfan un cuello con una historia evolutiva atin antes
de que este rasgo tuviera su actual estructura y desempefara su actual funcién.

Si el disenio no es un simple reflejo de la maximizacién de la eficacia, ;cémo
se puede entonces definir? El problema principal del concepto de disefio sea tal
vez que carece de una definicién tnica, formal y explicita. Tal y como hemos vis-
to que ocurria con el concepto de eficacia, la naturaleza polisémica del concepto
de diseno dificulta circunscribir exactamente de qué estd hablando cada autor.
Ademds, serfa necesario depurar el concepto de todo elemento psicolégico que
nos lleve a ver ‘diseno’ en algunos estimulos y no en otros (Birch 2014).

El problema se remonta a Charles Darwin, quien admite que “[...] los natu-
ralistas no han definido con satisfaccién undnime qué se entiende por avance en
la organizacién.” (Darwin 1872: 141, TdA). Hoy la situacién no ha mejorado:
en la literatura se encuentran muchas propuestas para definir el diseno biolégico
o, dicho en otros términos, la complejidad biolégica. En genéticas de poblacio-
nes, ésta se reduce a la complejidad del fenotipo: “[damos por supuesto] que la
complejidad de un organismo refleja la complejidad fisica de su genoma” (Adami
and al. 2000: 4463, TdA). Un adaptacionista como Grafen no proporciona una
definicién formal, pero afirma que “la adaptacién es disefio, y los organismos
estan disefiados para maximizar su eficacia [fitness].” (Grafen 2007: 1248, TdA)
y parece asi identificar la complejidad biol6gica como la causa remota del incre-
mento de la eficacia fenotipica, cuya causa préxima es la seleccién. En definitiva,
Grafen parece interpretar el disenio como la mezcla de caracteres que asegura una
eficacia 6ptima (la misma idea es defendida en Gardner 2009): sin embargo esta
definicién parece fallar en los ejemplos citados anteriormente (la diferenciacién
en los pinzones de Darwin y la aparicién del caparazén en las tortugas).

Fuera del dmbito de la biologfa, tampoco hay acuerdo sobre una tnica defi-
nicién de complejidad. El enfoque de la ‘ciencia de la complejidad’ identifica la
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complejidad como un fenémeno emergente que surge de la interaccién entre ele-
mentos homogéneos y relativamente simples, que constituyen sistemas abiertos,
non-jerdrquicos y lejos del equilibrio, en la frontera entre orden y caos (Kauffman
2000). Para Mitchell (2009), los sistemas complejos como los biolégicos muestra
comportamientos no triviales, emergentes y auto-organizativos. Para Johnson
(2010), un sistema complejo es una sutil mezcla entre orden y desorden, y se
mueve entre los dos estados. El enfoque HOT (Highly Optimized Tolerance) de
Carlson y Doyle (2002), por otro lado, caracteriza los sistemas complejos como
compuestos por elementos heterogéneos organizados en estructuras jerdrquicas
que constituyen organizaciones robustas contra turbulencias esperadas, pero fré-
giles contra las inesperadas. Mitchell (2009) resume diferentes formas alternativas
de definir y medir la complejidad, desde la cantidad de informacién necesaria
para describir el sistema, o para crearlo, hasta su dimensién fractal. Ninguna
de ellas parece sin embargo de fécil aplicacién a los organismos, ni siquiera si
reduciéndolos a su codificacién genética.

La cuestién de la complejidad y del disefio biolégico incluye tres temas dife-
rentes: su definicién, su medida y sus causas. Estos tres temas, aunque indepen-
dientes, estdn interrelacionados. A menudo, propuestas de definicién y medida
de la complejidad implican un compromiso también con sus causas, como en
el caso de Grafen, que identifica el disefio con incrementos en eficacia causados
por la seleccién.

Para evitar todos estos problemas, proponemos un modelo bi-dimensional
forma/funcién que mueve el enfoque de la complejidad rouz court a los cambios
en la complejidad de los disefos biolégicos. El modelo interpreta los fenémenos
evolutivos como cambios en la morfologfa y/o en las funciones de un organismo
(e.g. Mayr 1960, Erwin 2015). Con respecto a la morfologfa, un cambio evo-
lutivo puede (Miiller 2008): (al) causar cambios Gnicamente relacionales, (a2)
cualitativos o (a3) cuantitativos en un rasgo existente; (b) conllevar un nuevo
rasgo; (c) definir un nuevo médulo, o un conjunto de rasgos que configuran una
unidad de construccién; (d) requerir un nuevo bauplan, o una nueva configura-
cién de médulos. Las tablas 42 y 4b presentan algunos ejemplos.
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Tab. 4a — Posibles cambios morfolégicos en un rasgo existente.

(al) o

gt

La pérdida de la simetria en la
posicion de las orejas en algunas
especies de bihos permite detectar
la altura de los sonidos del suelo
(Konishi & Volman 1990, 1994).

G oy g
> v

R ]
) e 1 o Y 2
relacional Ty

W

(a2) - El color de las alas de la Biston

betularia cambia como consecuencia
de las nuevas necesidades de
mimetismo ligadas al cambio en el
entorno (Cook & Saccheri 2013.
Vant HofY et al. 2016).

(@3) -
&/ Serie de especies de e/ asmothere
i

caracterizada por un incremento de
. = las medidas del cuerno a lo largo de
cuantitativo —

, .

cualitativo

su evolueidn (Janis 1982).

Cambios en un rasgo existente Ejemplos

Tas. 48 — Posibles nuevos elementos morfolégicos.

(b) Nuevo rasgo
Las plumas evolucionaron
O—rd a partir de escamas (Prum
1999).
Siges
) Nuevo médulo mn e sk La estructura del limbo
% v d B { pentadactilo constituye un
= modulo homdlogo en muchos
3 & e vertebrados ubin ercl
= :l i\ : brados (Shubin & Alberch
A 1986).
(d) Nuevo bauplan :
El caparazoén de la tortuga es ¢l
resultado de cambios que han
llevado al bauplan especifico de los
quelonios (Burke 1989).
Elemento morfologico Ejemplos
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Con respecto a la funcién, el cambio evolutivo puede: (a) dejarla inmutada,

como en el caso de la B. betularia. Podemos resumir esta situacién con ‘hacer lo

mismo de la misma forma’; (b) mejorar de forma incremental alguna habilidad ya
poseida por el organismo, como en el caso de nuevas rutas metabdlicas, es decir

‘hacer lo mismo de una forma nueva’; (c) conllevar una funcién del todo nueva,
como en el caso de la termorregulacién ligada a las plumas, es decir ‘hacer algo
nuevo’. La tab. 5 resume estos conceptos.

TaB. 5. Posibles cambios funcionales en un fenémeno evolutivo

Funcién después del
fenémeno evolutivo

Tipo de cambio

Ejemplo

Hacer lo mismo

La misma . Mimetismo B. betularia
de la misma forma
Hacer lo mismo .

. . ., Pinzones de

Mejorada de una nueva Alimentacién .
Darwin
forma
., Aparicién de las
Nueva Hacer algo nuevo | Termorregulacién P

plumas
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Fig. 5 — Espacio bi-dimensional forma-funcién del disefio bioldgico complejo

Cualquier cambio evolutivo se puede de esta forma mapear en el espacio
forma-funcién (fig. 5):

* El polimorfismo de la B. betularia no conlleva cambios en forma ni en
funcidn: el color de las alas, sea blanco o negro, asegura el mimetismo
contra los predadores. Dificilmente podemos afirmar que ha habido un
cambio en la complejidad del disefio bioldgico.

* Las exaptaciones son cambios de funcién pero no de forma: la nueva
funcién es llevada a cabo por un rasgo existente. Bajo la consideracién
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de complejidad como tipos de partes (Mc Shea 1991, 1996), o niimero
de partes (McShea & Brandon 2010), una exaptacién no representa
un incremento en complejidad. Bajo nuestro modelo, por otro lado, si
representa un cambio de disefio. La evolucién del citoesqueleto es un

ejemplo (Wickstead & Gull 2011).

* La evolucién de las extremidades anteriores en los mamiferos a par-
tir de un ancestro tetripodos comun representa un cambio basado en
nuevas funciones y nuevos mddulos. Los elementos salientes de este
fenémeno evolutivo han sido (Brandon 2005: 53):

* Los mamiferos mas antiguos eran tetripodos con miembros
anteriores y posteriores muy poco diferenciados (funcionalmente
y morfolégicamente);

* Los miembros anteriores han evolucionado en aletas (ballenas),
alas (murciélagos) y manos (humanos), aptos para las nuevas fun-
ciones de nadar, volar y manipular objetos.

* El miembro anterior ha evolucionado como un nuevo médulo,
sin cambios en el bauplan general, puesto que, por ejemplo, los
sistemas circulatorios de ballenas, murciélagos y humanos son
similares, y que ademds los miembros anteriores han evolucionado
independientemente de los posteriores (los murciélagos no tienen
dos pares de alas, ni los humanos dos pares de brazos).

* La redundancia funcional obtenida por duplicacién de 6rganos (por
ejemplo, dos rifiones) representa un cambio en morfologia (bdsicamente
un nuevo médulo), sin nuevas funciones.

* La redundancia funcional obtenida gracia a formas alternativas de lle-
var a cabo la misma funcién (por ejemplo, rutas metabdlicas alternativas)
conlleva un cambio morfolégico (un nuevo rasgo).

* La visién estereoscdpica es un caso de redundancia por duplicacién
que, al mismo tiempo, mejora la funcién de la visién y modifica la
morfologia a través de un nuevo bauplan. Lo mismo ocurre con el oido
basado en dos orejas simétricas, que permite identificar la direccién de
un sonido y mejora el equilibrio.
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* La pérdida de simetria en altura de las orejas de algunos bihos permite
identificar la altura, y no solo la direccién, de los sonidos: ruidos que
se originan por encima o por debajo del nivel de los ojos suenan mds
altos en el oido derecho o izquierdo respectivamente. La asimetria ha
evolucionado en tres formas diferentes en especies diferentes (Konishi
& Volman 1990, 1994; Payne 1971), lo que sugiere una aparicién inde-
pendiente ligada a una ventaja adaprativa: la capacidad de localizar presas
en la oscuridad. Se trata claramente de una funcién mejorada, pero no
del todo nueva, puesto que la habilidad de identificar la direccién de un
sonido gracias a la redundancia ya existia; y se trata del mismo rasgo,
aunque relacionalmente modificado.

e La funcién del vuelo ha evolucionado de forma diferente en insectos
y dinosaurios:

* En los insectos, las alas aparecieron como mecanismos de ter-
morregulacién, y la transicién hacia una funcién aerodindmica
conllevé tnicamente cambios isométricos en las dimensiones del
cuerpo, mientras que cambios en la forma del cuerpo no fue-
ron un pre-requisito para este cambio funcional (Kingsolver and
Koehl 1985: 488). Una funcién del todo nueva aparecié sin rele-
vantes cambios morfoldgicos;

* En los dinosaurios, la funcién del vuelo se debe a la aparicién de
las plumas como mecanismo de termorregulacién, y su posterior
exaptacion para cumplir una papel aerodindmico. El fenémeno
evolutivo fue mds complejo que en el caso de los insectos, y con-
llevé varios pasos intermedios con profundas modificaciones de

todo el bauplan (Prim 1999).

e El caparazén de la tortuga conlleva un nuevo bauplan v una nueva
p g y

funcién (Burke 1989).

* Los rasgos no-funcionales tienen también su lugar en la matriz 9 por
ejemplo, el mentén en los humanos).
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Este sencillo modelo presenta multiples ventajas: renuncia a la bisqueda de
una definicién absoluta de complejidad biolégica; proporciona una forma de
trazar los cambios en disenos complejos separando la evolucién de la forma y de
la funcién, que es la Gnica manera de entender la relacién entre complejidad y
cualquier funcionalidad (McShea & Brandon 2010); y, sobre todo, se mantiene
agnostica con respecto a las causas del cambio, permitiendo asi tomar en cuenta
cualquier fuente de variacion (la seleccidn, otras fuerzas o una mezcla de ellas)
y de clasificar los fenémenos evolutivos sin comprometerse a priori con una
explicacién evolutiva en concreto.

4. Eficacia reproductiva y robustez fenotipica

En el apartado anterior hemos ilustrado y criticado las tres premisas del
modelo de Grafen, evidenciando como se basen en el uso de la eficacia como
Unica variable en las formalizaciones adptacionistas. En particular, hemos visto
cémo:

A. Medir los cambios evolutivos tinicamente en términos de eficacia hace que
cualquier otra fuerza no-selectiva resulte transparente para el modelo: no
podemos detectar los cambios neutros a corto plazo con respecto a la efica-
cia, y que sin embargo podrian incrementarla a medio y largo plazo, cuando
cambien las condiciones ecoldgicas.

B. Interpretar la eficacia a la vez como causa y efecto de un rasgo vacia la teorfa
de la seleccién natural de poder explicativo.

C. Definir el disefio bioldgico en términos de maximizacién de la eficacia presu-
pone que los rasgos y sus funciones no cambien sustancialmente, y no puede
dar razén de los cambios evolutivos que comporten novedades mds alld de la
reconfiguracién de acervos genético existente.

Como hemos subrayado, estas premisas son coherentes con el enfoque adap-
tacionista, del cual el modelo de Grafen es una formalizacion brillante y exitosa.
Creemos, sin embargo, que una explicacién exhaustiva de la evolucién debe
incluir la accién de fuerzas no-adaprativas, que, a causas de las citadas limitacio-
nes, no tienen ni pueden tener un lugar en el modelo de Grafen. Para superar
este ‘impasse’, es necesario integrar el concepto de ‘eficacia como efecto’ con otra
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medida del impacto de fenémenos evolutivos no-selectivos y, al mismo tiempo,
abandonar el concepto de ‘eficacia como causa’ y sustituirlo por otra medida del
éxito potencial de un rasgo, que refleje su capacidad ex ante de contribuir a la
sobrevivencia en un entorno y a la vez sea independiente de su éxito reproducti-
vo. En este apartado, proponemos identificar esta variable en la robustez.

La robustez biolégica mide la capacidad del organismo para sobrevivir a
cambios mds o menos radicales del entorno, gracias a la disposicién para desa-
rrollar nuevos rasgos y funciones. Podemos definirla en modo informal como el
conjunto de las habilidades que el organismo posee, aunque no utilice. Parece
complicado llegar a una definicién mds formal. El concepto de canalizacién de
Waddington (1957) se puede interpretar como una primera aproximacién a la
idea de robustez. Waddington nota como organismos sometidos a un inusual
estrés ambiental durante el desarrollo muestran una mayor variacion fenotipica,
y que estas variaciones, si el estrés se mantiene generacién tras generacion, tiende
a fijarse y a aparecer en las generaciones siguientes aunque el estrés se elimina.
Explica este fenémeno con la emergencia de mecanismos que ponen a salvo el
organismos de turbulencias repetidas, y que permiten la aparicién del mismo
fenotipo frente de genotipos diferentes. Moczek (2008) recurre a una idea pare-
cida para explicar la aparicién de novedades fenotipicas: la canalizacién de los
procesos de desarrollo, es decir, la capacidad de mantener el mismo fenotipo
frente a cambios en los inputs genéticos o ambientales, permite la acumula-
cién de variacién genética criptica (sin efectos fenotipicos) que, superado cierto
umbral, lleva a novedades fenotipicas. Kitano define la robustez “una propiedad
que permite que un sistema mantenga sus funciones a pesar de perturbaciones
externas e internas” (2004: 826, TdA). Un sistema robusto no se mantiene fijo,
si no que modifica su estructura o forma de operar de manera que garantiza la
continuidad de su funcién: empujado lejos del equilibrio por una perturbacién,
vuelve al equilibrio inicial (que Kitano define ‘atractor’), o a otro equilibrio, en
lugar de disolverse (fig. 6). Truchetet y Pradeu siguen esta definicién al afirmar
que la robustez coincide con “el mantenimiento de funciones especificas de
un sistema dado frente a perturbaciones internas y externas” (2018: 45, TdA).
Pigliucci (2008a) mueve el enfoque de las funciones actuales a las nuevas, y ve la
robustez como una pieza fundamental de la ‘evolvabilidad’ en sentido estricto,
o la propensién de desarrollar nuevos rasgos y funciones, que incluye también
caracteristicas como la modularidad y la mapa genotipo-fenotipo. Wagner (2011,
2015) unifica de alguna forma las visiones de Pigliucci y de Kitano: considera
la robustez a la vez la persistencia de un sistema bioldgico frente al cambio y su
habilidad para desarrollar nuevas funciones.
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Robust reactions of the system: 1o stay or to change. The state of a systern
can be shown as a pont in the state space. In this case, the stale space & simplfied nto tvo
dimensions, Perturibations foroefully move the point representng the system’s state. The state of
the systern might retum to s original attractor by adapting to perturbations, often using a negative
feedback loop. Bactenal chemotaes = an example. There are basins of attractions in the state
space within wiach the state of the systern moves back to that attractor, Fthe boundary i=
excended, the system might move nio an unstable regon o move 1o other attracions. Positive
feadback can ether move the system’s state away from the cument attractor, or push the system
towards a new state. The call cycle mvolves a combnation of positive and negative feedbacks that
acitale transhion between two attractors (G and S9G52/M) creating a bestable system. Often,
stochashc processes affect transition between attractors, as seen n h-phage fate decision, but
mamntenance of a new state has fo be nobust aganst minor perfurbations.

Fig. 6. Los atractores en el espacio de estados (figura y texto de Kitano 2004). El estado
de un sistema se puede representar como un punto en el espacio de estados (en este
ejemplo, de dos dimensiones). Las perturbaciones mueven el punto que representa el
estado del sistema. El estado del sistema puede volver a la situacién inicial, por ejemplo
gracias a mecanismos de retroalimentacién negativa: la quimiotaxis bacteriana es un
ejemplo. Existen dreas del espacio de estados dentro de las cuales el sistema es capaz
de volver al estado inicial. Si las fronteras de estas dreas se cruzan, el sistema entra en
un drea de instabilidad o bien en una nueva 4rea de equilibrio. La retoralimentacién
positiva puede alejar el sistema del atractor inicial o moverlo hacia uno nuevo. El ciclo
celular incluye una combinacién de retroalimentacién positiva y negativa que facilita la
transicién entre atractores (G1 y S/G2/M), creando un sistema bi-estable.
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Es posible medir la robustez de un sistema bioldgico independientemente
de su éxito reproductivo, luego sin recurrir a consideraciones ex post, ya que la
robustez estd ligada a caracteristicas objetivas de la arquitectura de un organismo,
entre las cuales:

* Retroalimentacién positiva y negativa (Kitano 2004, Kauffman 1969,
Khammash 2016). La retoralimentacién es un mecanismo en bucle a
través del cual un sistema responde a las perturbaciones o bien magni-
ficdndolas (retroalimentacién positiva) o bien contrasténdolas (retroa-
limentacién negativa). En los sistemas biolégicos, la retroalimentacién
tipicamente conlleva algin sefial que acelera o inhibe un proceso. En la
quimiotaxis, por ejemplo, el movimiento de la bacteria es guiado por
estimulos quimicos, que empujan el organismo hacia una fuente de
energia (por ¢j. Glucosa) o lo alejan de una sustancia venenosa (por ej.

Fenol).

* Redundancia de algin elemento (Kitano 2004, Whitacre 2012). Si
varias copias de un elemento de un sistema llevan a cabo la misma fun-
cién (por ¢j. Organos duplicados), el sistema estd protegido contra el
fallo de una de las copias.

e Diversidad de las funcionalidades del sistema (Kitano 2004, Whitacre
2012). Una funcién perdida por el fallo de algiin elemento del sistema
puede ser recuperada llevindola a cabo de una forma diferente (por ej.
Glicolisis y fosforizacién oxidativa son rutas metabdlicas alternativas).

* Modularidad (Kitano 2004, Bich 2018, Pigliucci 2008a). Wagner
(2015) subraya la existencia de muchos puntos en comin entre la tec-
nologia y la naturaleza: entre ellos, la existencia de unos pocos estdndares
(por ¢j. La codificacién universal del ADN) que permiten reciclar y
combinar entre ellos médulos ya existentes. La mayoria de los sistemas
bioldgicos conciste de médulos morfoldgicos, funcionales, de desarro-
llo y temporales, de forma que perturbaciones y dafios que afecten a
un médulo no se expanden a otros (Wagner et al. 2005, Callebaut &
Rasskin-Gutman 2005).

* Desacoplamiento entre los niveles del sistema (Kitano 2004,
Rutherford 2000, Masel and Siegal 2009). El sistema se puede defen-

der de las perturbaciones aislando las que le afectan a diferentes niveles,
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como ocurre en el sistema genético y regulatorio (fenémeno conocido
como buffering, literalmente ‘amortiguamiento’). La proteina Hsp90,
por ejemplo, juega este papel asegurando que el estrés ambiental y las
mutaciones no afectan al desarrollo (Jablonka and Lamb 2005).

* Cooperacién entre elementos (Masel & Siegal 2009). Un proceso
compuesto por varias fases, cada una de las cuales es robusta dentro de
una determinada gama de errores, ve su robustez multiplicada, ya que
es muy poco probable que todas las fases contengan errores.

* Respuesta on-off en lugar de respuestas lineares. Si un elemento del
sistema no responde a variaciones externas hasta que éstas alcancen un
umbral minimo, el sistema estd protegido contra la mayoria de pertur-
baciones.

Contrariamente a la eficacia, estas caracteristicas pueden surgir gracias a cual-
quiera de los mecanismos no selectivos citados anteriormente y se pueden medir
ex ante; sin embargo, su presencia no garantiza que el organismo tendrd mayor
éxito reproductivo, lo que inicamente se podrd determinar ex post una vez supera-
da la fase de seleccion. El problema de cémo medir la robustez y de cémo incluirla
en una formalizacién de la evolucién que, ademids de la seleccién, incluya fuerzas
y mecanismos no-selectivos, es una tarea abierta que trasciende el alcance de este

articulo. Sin embargo, ya hay propuestas en este sentido en el campo de la biologfa
(Kitano 2004, 2007),

El uso de una segunda variable en los modelos formales permite ensanchar su
capacidad explicativa. Como ejemplo, notemos la similitud de la figura con un
paisaje adaptativo (Wright 1932) observado desde arriba (fig. 7), donde el estado
del sistema se corresponde con la eficacia y los atractores con los picos de eficacia.
La poblacién puede alejarse del equilibrio (pico de eficacia) por un fenémeno de
deriva genética, o por cambio en el entorno: en ambos casos, o bien se disolerd o
bien volverd al mismo o a un nuevo pico. Es evidente la similitud con los movi-
mientos del sistema en el espacio de estados de Kitano, y si este espacio se basara
Unicamente en la eficacia, su contenido informativo no serfa mayor que él del
paisaje adaptativo: se tratarfa simplemente de una diferente representacion grafica.
Lo que el concepto de robustez afiade al paisaje adaptativo es la explicacién ex ante
de porqué un pico es mds alto que otro. El paisaje se limita a registrar graficamente
la eficacia reproductiva medida ex post de diferentes fenotipos (o mix genéticos):
no se puede construir si los fenotipos no han pasado por una fase de seleccién. El
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paisaje no explica porqué los organismos representados por los puntos a y b, atin
poseyendo la misma eficacia, tienen potenciales evolutivos diferentes: la poblacién
b tenderd a un pico de eficacia mayor que la poblacién a. El andlisis de la robustez
del fenotipo b, sin embargo, puede proporcionar esta informacion.

Fig. 7. Espacio de estados, robustez y paisaje adaptativo. El paisaje adaptativo se puede
interpretar como una seccién mono-dimensional de un espacio de estados. Las zonas
de picos de eficacia, donde las poblaciones tienden a situarse y a volver en caso de per-
turbaciones, equivalen a las dreas de robustez de la propuesta de Kitano.
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5. Conclusiones

El Proyecto del Darwinismo Formal de Grafen se propone la unificacién
de los modelos de genética de poblaciones con los argumentos adaptacionistas
para dotar de una base matemadtica el argumento de Darwin y demostrar que la
seleccién natural es causa necesaria y suficiente para explicar el surgimiento del
diseno complejo en los organismos.

El modelo representa una exitosa formalizacién del paradigma adaptacionis-
ta: sin embrago, creemos que le evolucién es mds que simple adaptacién. En este
sentido, las criticas al adaptacionismo se aplican también al modelo de Grafen:
en este articulo, hemos avanzado tres de ellas. En primer lugar, se ha mostrado
que Grafen no considera que otros mecanismos, ademads de la seleccién, pueden
contribuir al disefo. De acuerdo con su modelo, la seleccién puede explicar
todos los rasgos actuales del organismo, asi como generar nuevos rasgos. Sin
embargo, en las tltimas décadas se han propuestos otras fuerzas y mecanismos
como motor de la evolucién, que no se pueden obviar con la excusa de su nula
contribucidn a la eficacia, ya que ésta es, por definicién, una medida de selec-
cién. En segundo lugar, el modelo de Grafen aplica el concepto de eficacia de
genética de poblaciones y cambia radicalmente, aunque sutilmente, su alcance,
transformdndolo de predictivo en explicativo: lo que transforma la teoria de la
seleccién en un truismo.

Finalmente, Grafen no proporciona una definicién formal de disefo, y se
limita a identificarlo como el resultado de un proceso de optimizacién de la efi-
cacia. En conclusion, el modelo de Grafen representa una genuina contribucién
a la solucién de los problemas que identifica; sin embargo, su aplicabilidad se
limita a cierto cambios evolutivos simples, y esto deja sin analizar una gran parte
de los hechos evolutivos ligados al disefio.

Para superar estas limitaciones, proponemos sustituir como explicans de
los rasgos el concepto de ¢ficacia por él de robustez. La robustez fenotipica per-
mite medir las contribuciones de cambios evolutivos antes de la fase de seleccion,
ademds del efecto de todas aquellas fuerzas que Grafen (y el adaptacionismo en
general) ignora. El uso de la robustez permite ademds evitar el truismo, ya que
proporciona un criterio independiente del éxito de la seleccion para identificar
el ‘mds apto’.
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Una vez introducida esta segunda variable al estudio de los fenémenos,
se abren varias lineas de investigacion, entre las cuales cabria destacar: la medi-
cién de la robustez fenotipica; la identificacién de cémo las distintas fuerzas
no selectivas pueden impactar la robustez de un fenotipo; el estudio del efecto
combinado de la seleccién y de las fuerzas no selectiva en fenémenos evolutivos
complejos, etc.. El resultado del impacto de estas investigaciones se podrd inter-
pretar gracias al espacio bi-dimensional que se ha propuesto en este trabajo, en
donde se pueden mapear y trazar los cambios evolutivos de una poblacién en
términos de cambios en eficacia y robustez.
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