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La consolidacién
del programa adaptacionista

Gustayo CAPONI

RESUMEN
Eso que hoy llamamos programa adaptacionista no jugé un papel relevante, ni en la biologia evolucionaria
del siglo x1x, ni tampoco en aquella que se desarrollé durante las cuatro primeras décadas del siglo xx.
Alli, s6lo los estudios sobre las coloraciones animales, fundamentalmente de insectos, estaban orienta-
dos poruna agenda adaptacionista. Fue durante el periodo que vade 1940 a1970, conlos desarrollos dela
genética ecolégica de poblacionesy de la ecologia evolucionaria, que ese programa cobré perfiles nitidos
y realmente se consolidé.

ParaBras-c1ave « Adaptacionismo. Programa adaptacionista. Ford. Lack. Poulton.

PRrESENTACION

En la biologia evolucionaria del siglo x1x, la consigna més oida y acatada fue tracen
filogenias y no, identifiquen adaptaciones. Reorganizadas por el impacto del darwinis-
mo, y fundamentalmente por la idea de filiacion comun, tanto la anatomia y la
embriologia comparadas, como la paleontologia, la biogeografia y la sistemética, se
comprometieron en la reconstruccion del drbol de la vida y convergieron enlo que aqui
denominaré programa ﬁlogenético (cf. Kellogg, 1907, p. 20; Huxley, 1954, p. 1; Ruse,
1983, p. 287; Mayr, 1992, p. 36; Bowler, 1996, p. 7, 2010, p. 37; Caponi, 2009a, p. 420;
Futuyma, 2010, p. 12). Mientras tanto, aunque algunos “tipos de estudios de campo”,
como Bowler afirma, “fueron inspirados por la visién general que Darwin tenia sobre
como operaba la evolucion” (1996, p- 9—10), lo cierto es que, como Bowler también
apunta, “hay poca evidencia de que, en los afios que siguieron a la publicacién de la
teoria de Darwin, ese tipo de trabajo haya sido parte de una tradicién de investigacion
realmente substancial” (p. 9—10). Pero fue ahi precisamente, en ese frente marginal
de las investigaciones evolucionistas, que comenz6 a tomar cuerpo eso que hoy ha re-
cibido el rétulo, no siempre peyorativo (cf. Gould & Lewontin, 1979; Mayr, 19883), de
programa adaptacionista.
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Dicho programa, por otra parte, tampoco tuvo un desarrollo importante durante
las cuatro primeras décadas del siglo xx. Alli, més alla de los por mucho tiempo cues-
tionados estudios sobre las coloraciones animales, tampoco se registré un progreso
sostenido en las tentativas de apelar a la seleccién natural como un recurso para expli-
car la conformacién efectiva de los seres vivos. Fue durante el periodo que vade 1940 a
1970, primero con los desarrollos de la genética ecolégica de poblacionesy, posterior-
mente, por el influjo ejercido sobre los estudios evolucionistas por la ecologia
evolucionaria, que el programa adaptacionista cobré las dimensiones, el alcance y el
reconocimiento que hoy posee.

1 CONSIDERACIONES PRELIMINARES

Hubo en el siglo x1x una segunda agenda evolucionista que, casi en sordina, se fue con-
figurando paralelamente al mas notorio y pujante desarrollo del programa filogenético;
y en ese frente de investigaciones, ademas del propio Darwin, militaron otros natura-
listas como Henry Bates, Fritz Miuller y Alfred Russel Wallace.' Darwin inauguro el
programa adaptacionista en su obra de 1877 (cf. Ghiselin, 1983, p. 151 8s.; Glick & Kohn,
1996, p. 278 ss.; Drouin, 2009, p. 75-86; Hoquet, 2010, p. 119-28), cuya primera edi-
cién aparecié en 1862 y continué desarrollandolo, en 1876 y 1877 (cf. Darwin, 1878a,
1878b).? Pero, ya en 1862, las observaciones sobre el mimetismo realizadas y publica-
das por Henry Bates (1862) también se habian constituido en otro jalén de ese insipiente
programa que siguié dando resultados como los presentados por el propio Wallace
(1871), por Fritz Miller (1879), por August Weismann (1882) y por Edward Poulton
(1890) (cf. Darwin, 1977 [1863], 1892 [1862]; Carpenter & Ford, 1933, p. 5 ss., 10, 12
ss.; Mayr, 1988a, p. 151, 1988b, p. 137; Gayon, 1992, p. 190, 199; Poulton, 1897, p. 517,
1928, p. 180, 1938, p. 3; West, 2003, p. 221; Bowler, 1989, p. 250).

Sin embargo, esa agenda adaptacionista s6lo se consolidé en la segunda mitad
del siglo xx; y lo cierto es que las condiciones epistemolégicas que posibilitaron dicha
consolidacién no han sido claramente analizadas, porque se tendié a confundir la con-

1 Analicé esta etapa inaugural del programa adaptacionista en un trabajo publicado aqui.

2 Sobre el valor que estos trabajos de Darwin tuvieron como ejemplares del programa adaptacionista, cf. Poulton (1908a,
p.xxvirss.). Es digno de ser apuntado, ademas, que, aunque lo que en Sobre el origen de las especies se proponga como
una verdadera conquista sea la unificacion tedrica, en virtud de la explicacion de la unidad de tipo por la filiacién
comun, de las evidencias de la biogeografia, la paleontologia y la anatomia y la embriologia comparadas (cf. Mayr,
1992, p. 107; Caponi, 2009a, p. 418-9), o cierto es que, como observa Bowler (2010, p. 37), Darwin no se compro-
meti6, €l mismo, en investigaciones empiricas destinadas a reconstruir el arbol de lavida (cf. Osborn, 1909, p. 212).
Puede decirse, en ese sentido, que en el periodo posterior a1859, Darwin se ocup6 més, aunque no exclusivamente,
con el desarrollo del programa adaptacionista que con el desarrollo del programa filogenético.
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sagracion de la perspectiva seleccionista, propiciada por la nueva sintesis, con la consoli-
dacion del propio programa adaptacionista. No se vio que una cosa es legitimar, tedrica
y experimentalmente, a la seleccion natural como causa de los cambios evolutivos, y
otra cosa distinta es valerse de ese mecanismo para efectivamente explicar las mas di-
versas configuraciones de los seres vivos considerandolas como adaptaciones. Y tam-
poco se comprendié que una cosa es aceptar que la seleccién natural es capaz de expli-
car el surgimiento de estructuras complejas, y obviamente funcionales, como un ojo, y
otra cosa es sospechar que hasta los més insignificantes caracteres morfolégicos y
comportamentales pueden ser entendidos como respuestas a presiones selectivas que
seria menester individualizar.

La legitimacién de la perspectiva seleccionista, pero no necesariamente panse-
leccionista (cf. Gould, 2002, p-523,5 55), fue fundamentalmente el resultado de la con-
vergencia, ocurrida a partir de la tercera década del siglo pasado, entre los modelos
matematicos desarrollados por Ronald Fisher, Sewall Wright y John Haldane, ylos tra-
bajos experimentales de Theodosius Dobzhansky (cf. Lewontin, 1980; Leigh, 1990
[1932]; Gayon, 1992). Por su parte, la aceptaciéon de que la seleccién natural es capaz de
explicar estructuras funcionales complejas resulté de una convergencia mucho mas
intrincada de investigaciones que abarcaron los més diferentes campos de la investi-
gacion biolégica (cf. Nilsson & Pelger, 1994, p. 58; Delsol & Exbrayat, 2002, p. 91 ss.;
Dawkins, 2006, p. 126). Tal es el caso, por ejemplo, de los comportamientos altruistas
y cooperativos. Las pautas comportamentales asi calificadas, que son obviamente fun-
cionales, pero no inmediatamente inteligibles en términos darwinistas, fueron fi-
nalmente comprendidas a la luz de la teoria de la seleccion natural en virtud de una
complementacién entre éstay lateoria de los juegos (cf. Maynard Smith, 1979, p. 115 ss.;
Wilson, 1980, p. 109 ss.; Axelrod & Hamilton, 2010 [1981], p. 257 ss.; Cronin, 1991, p.
253 ss.; Brewer, 1994, p. 151-4,).

Pero insisto que una cosa fue ampliary refrendar el poder explicativo de la teoria
de la seleccion natural, y otra cosa era movilizarla para explicar los mas diversos rasgos
morfolégicos y comportamentales de los seres vivos. Una cosa era mostrar que la se-
leccién natural podia construir un ojo, y otra es analizar los mas nimios detalles mor-
fologicos y etologicos, muchos de ellos sin ninguna funcionalidad evidente, en base a
la sospecha de que esa seleccion natural estd siempre, directa o indirectamente, invo-
lucrada en la evolucién de los mismos. Y es esto tltimo, y no lo primero, lo que funda y
orienta al programa adaptacionista.

Por eso, para entender como fue que ese programa se consolidé, es necesario
trazar una historia distinta de aquella que nos deja ver como la seleccién natural fue
reconocida como un factor evolutivo eficaz y capaz de cumplir con el papel que ella le
asigna el darwinismo. Para entender esa consolidacién, es necesario examinar c6mo
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fue que se desarrollé y legitimé un saber sobre las complejas relaciones que los seres
vivos guardan con su entorno y sobre cémo los diferentes linajes de esos seres respon-
den a los heterogéneos y perentorios desafios que ese entorno les plantea. Porque es
s6lo sobre labase de un saber de esa indole, que practicamente no existia en la historia
natural pre-darwiniana y que apenas comenz6 a perfilarse después de ella, que pudo
afianzarse una visién adaptacionista de las estructuras biolégicas (cf. Caponi, 2006,
p-34ss.,2008a, p. 130 ss.). Por eso, para contribuir ala comprension de esa faceta algo
empaiiada de la historia de la biologia evolucionaria, en este trabajo distinguiré tres
vectores de desarrollo del conocimiento biolégico que convergieron en el programa
adaptacionista y condujeron a su consolidacion.

El primero de esos vectores lo configuraron las indagaciones de esos naturalis-
tas que continuaron trabajando mas o menos dentro de los esquemas ya previstos por
Wallace (1889) y cuyos ejemplares, en el sentido kuhneano del término, habian sido es-
tablecidos porlos trabajos aqui ya citados de Darwin, Bates y Miiller (cf. Poulton, 1938;
Huxley, 1965 [194.3], p. 398 ss.). El segundo de esos vectores, mientras tanto, es mas
tardio; y estd dado porla genética ecolégica de poblaciones (cf. Gayon, 1992, p. 371 ss.)
y porlos trabajos que en ese marco propicié Edmund Ford (1954,). Tal el caso, por ejem-
plo, de las investigaciones de Kettlewell (cf. 1955, 1956a; 1956b) sobre melanismo in-
dustrial en Lepidoptera (cf. Ford, 1980b; Ruse, 1996, p. 339-4.9; Gould, 2002, p. 541-3).

Pero, ya antes del surgimiento de esa genética ecolégica de poblaciones, que desde
un inicio se enmarcé dentro del espacio disciplinar de la biologia evolutiva, la propia
ecologia fue produciendo, para si misma, conocimientos, métodos y técnicas de ob-
servacion y experimentacion (cf. Acot, 1988, p. 70 ss.; Brown, 1991; Bowler, 1998,
p- 222 ss.; Cooper, 2003, p. 32 ss.), cuyo perfeccionamiento también fue clave para la
consolidacién del programa adaptacionista. Porque fue porla mediacion de esos ecdlo-
gos que se atrevieron a valerse de dichos conocimientos y métodos para introducir la
perspectiva evolucionista en su propia disciplina (cf. Orians, 1962, p. 262; Lack, 1965,
p-237), y por larepercusion que sus trabajos tuvieron en la biologia evolucionaria, que
la agenda adaptacionista pudo cobrar la forma y los alcances que hoy tiene. He ahi el
tercero de los tres vectores a los que antes aludi, o sea, aquel que tiene que ver con el
surgimiento de la ecologia evolucionaria.

2 LA ciupapira pE Pourron
Los estudios sobre el significado adaptativo de las coloraciones animales y, en algunos

casos, también de plantas fueron lalinea de investigacion del programa adaptacionista
que mas se desarroll6 en el siglo x1x. Los ya citados trabajos de Bates, Wallace, Miiller,
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Weismann y Poulton marcaron una senda que toda una pléyade no despreciable, pero
tampoco demasiado notoria, de naturalistas se atrevié a recorrer. Esto lo muestran Wal -
lace (1889, cap. 8, 9,10, 11) y Poulton (1890, p. 342-5), al comentary al intentar capita-
lizar, como evidencias a favor de sus posiciones, todauna creciente red de observaciones
convergentesytambién de discusiones sobre el valor adaptativo de dichas coloraciones®
y, eventualmente, de otros rasgos morfol(’)gicos.‘l“ Pero, de esas dos obras, la que defi-
nitivamente constituye el mejor epitome de los resultados alcanzados por esa via hacia
fines del siglo x1x es The colours of animals (Los colores de los animales), de Poulton.

En ella, Poulton (1890, p. 15-23, 336-9) no sélo resefia y sistematiza el trabajo
dela mayor parte de los naturalistas que hasta ese momento habian investigado el tema
de las coloraciones animales, basicamente las de los insectos, desde una perspectiva
darvinista, sino que ademis él presenta sus resultados consagrando la distincién en-

3 Sobre la lenta, pero firme, formacién de un colegio invisible de naturalistas que investigaban las coloraciones y
otros rasgos morfolégicos en términos darwinianos (cf. Caro et al., 2008a, 2008b, p. 145—60). A este respecto, pero
enlo que atafie al caso especifico de las arafias, es también muy informativo el trabajo de revision que hizo Elizabeth
Peckham (1889).

4 Wallace destaca las observaciones de Grant Allen y John Lubbock sobre la relacion entre la conformacion de las
hojasylas necesidades delas plantas (cf. Wallace, 1889, p. 133-7). Pero él también menciona observaciones de otros
naturalistas sobre larelacion entre la conformacion de los picos de las aves y sus habitos alimentares (p. 135) y sobre
el valor funcional dela colaylos cuernos en mamiferos (p. 136-7). Es curioso, sin embargo, que Wallace no mencio-
ne ahilas interesantes observaciones sobre el valor adaptativo del pico del tucdn que su antiguo compariero de aven-
turas en el Amazonas, Henry Bates (1989 [1863]), dej6 consignadas. Alli Bates (1989 [1863]) sugiere que larazon de
ser de la conformacién y del tamano de esa estructura esta vinculada con la dieta de ese pajaro, pero, como buen
darwinista que ya era a la hora de publicar ese libro, él también muestra ahi que habia entendido muy bien una
leccién que Darwin (1877, p. 284) habia dado sobre el modo de operar de la seleccion natural. En “El pico del tucan”,
reconoce Bates, “escasamente puede ser considerado un instrumento perfectamente formado para el fin al que él se
aplica (...), pero la naturaleza no inventa los 6rganos de una vez para las funciones a las que ellos ahora estin adap-
tados, sino que ella se aprovecha aqui de una estructura o instinto ya existente, y alld de otra, en la medida en que
ellas estén a mano cuando la necesidad de su modificacién aparece” (Bates, 1989 [18631, p. 334).

5 Al respecto, ver también, Poulton (19o8b, p. 282-92, 1908¢ p. 293). Poulton fue el papa de la iglesia batesianana,
pero nunca dejo de subrayar las contribuciones de todo un bajo clero de naturalistas menores, y hoy mayormente
olvidados, que, a fuerza de observaciones en campo y memorias leidas en sociedades entomolégicas y publicadas en
journals de importancia como los Proceedings y las Transactions de la Entomological Society of London, mantenian en-
cendidalallama de la fe mimetista. Muchos de esos naturalistas, quiza la mayoria, eran aficionados que, al abrazarla
causa darwinista, le daban un nuevo sentido a esa pasién por la entomologia a la que Darwin, ya de muy joven,
también se habia entregado. Asi, mientras el programa filogenético prosperaba en museos de historia natural y en
catedras de anatomia comparada, aquel primordio del programa adaptacionista era sostenido, en gran parte, por el
empeno de un puiiado de naturalistas curiosos. Y quiza el ejemplo mas notorio de esos naturalistas amateurs lo poda-
mos encontrar en el ingeniero Thomas Belt. Su obra The naturalist in Nicaragua (Belt, 1888), cuya primera edicion
fue publicada en 1874, denuncia claramente el impacto que el darwinismo tuvo sobre la mirada de los naturalistas de
campo, lo que se patentiza, fundamentalmente, en las observaciones que alli encontramos sobre mimetismo (cf.
Belt, 1888, p. 7-8, 314.-5), sobre coloraciones y conformaciones cripticas (cf. Belt, 1888, p. 197, 381) y sobre colora-
ciones de advertencia (cf. Belt, 1888, p. 320-1). Belt (1888), ademas, asume y defiende explicitamente la explicacién
darwinista de esas coloraciones y conformaciones (cf. p. 381-4.), e intenta extenderla a otros fenémenos como el de
la conformacion de las bromelias (cf. p. 184).
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tre cuatro tipos de coloraciones pasibles de ser explicadas como adaptaciones produ-
cidas porla seleccion natural (cf. Poulton, 1908d, p. 226,1908e, p. 214-5; Carpenter &
Ford, 1933, p. 1-2):

(1) las coloraciones de valor fisiologico directo, como aquellas que permi-
ten una mejor absorcién del calor solar;

(2) las coloraciones apatéticas protectivas y agresivas, que serian los di-
versos tipos de camuflajes usados por presas o predadores;

(3) el mimetismo protectivo, como pueden serlo la semejanza de coloracion
que una culebra guarda con una coral,6 o agresivo, como lo es la semejanza
visual, o incluso aromatica, del predador con su presa que se da en las ara-
fias que depredan hormigas;?

(4,) las coloraciones aposemdnticas, o de advertencia, como la de la coral,
que son las que sirven de modelo en el mimetismo protectivo.

Pero, ademas de esas cuatro categorias, Poulton también acepta una quinta clase
de coloraciones que serian las epigdmicas, que son aquellas vinculadas con los compor-
tamientos de cortejo y, de ese modo, en lo que ataiie al tema de la seleccién sexual, su
posicion se aproxima a la de Darwin y se aparta de la de Wallace (cf. Poulton, 1890, p.
21-2, 325—33). Esta, sin embargo, era una disidencia secundaria; en lo que atafie a las
coloraciones, tanto Wallace, como Darwin y Poulton concordaban en el hecho de que la
mayor parte de ellas, al igual que casitodos los detalles de estructura, debian tener una
razon de ser vinculada con la economia de vida de cada especie o variedad.® Y era eso

6 Los clasicos mimetismos batesiano (por sudescubridor Henry Bates) y miilleriano (por su descubridor Fritz Miiller)
caen dentro de la categoria del mimetismo protectivo. El primero, siguiendo a Edmund Ford, puede ser definido como
“lasemejanza de una especie a otra que esta mejor protegida por cualidades venenosas o desagradables, o por defen-
sa activa como, por ejemplo, un aguijén)”. El segundo, mientras tanto y siguiendo al mismo autor, puede ser enten-
dido como “la semejanza entre dos especies bien protegidas que reduce la destruccion por enemigos que aprenden
sus cualidades inconvenientes” (Ford, 1981, p. 142-3).

7 El mimetismo agresivo también es conocido como peckhamiano, por su descubridora Elisabeth Peckham (1889),
que lo registré en aranas predadoras de hormigas. En él, el predador se torna semejante a su presa, o auna presa de
su presa, sea visualmente, auditivamente u olfativamente. Ademas, en 1925, posteriormente a la publicacion de los
principales trabajos, el naturalista austriaco Erich Wasmann apunt6 también una suerte de mimetismo comensalista,
en el cual una especie se torna semejante a otra para usufructuar los recursos alimenticios que ella produce o para
valerse de la proteccion que su convivencia con dicho modelo pueda brindarle (cf. Campon, 2007, p. 258-9). Nétese,
por otra parte, como progresivamente, la nocién de mimetismo fue perdiendo un significado exclusivamente visual
y comenz6 a asociarse con otros tipos de semejanzas. Al respecto, ver también, Carpenter & Ford (1933, p. 54.-5).
8 Cabria afirmar, ademas, que la teoria de la seleccion sexual que Darwin presenta en La filiacion del hombre, cuya
primera edicion data de 1871, también constituye un aporte ala edificacion del programa adaptacionista (cf. Darwin,
2004 [1879], p. 241 ss.). Por intermedio de esa complementacién de la teoria de la seleccion natural, caracteres que
sin duda alguna hubiesen podido ser considerados de nula o escasa utilidad, o incluso desventajosos, pasan a ser
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precisamente lo que ponia a los estudios sobre coloraciones justo en el centro de las
envestidas de los aguerridos anti-seleccionistas.

Como es sabido, y como lo reflejé Vernon Kellogg (1907), en las tltimas décadas
del siglo x1x y en las primeras del siglo xx se da ese proceso que Julian Huxley (1965
[19431, p. 22) llamé eclipse del darwnismo (cf. Bowler, 1985, p. 13). Un nombre quiza no
del todo apropiado para referirse a la insatisfaccién que entre muchos naturalistas ge-
neraba la idea de que la seleccién natural pudiese ser considerada como un mecanis-
mo lo suficientemente poderoso como para explicarlos procesos evolutivos (cf. Largent,
2009). Asi, sin que nadie se atreviese ya a cuestionar seriamente la tesis de la filiacién
comun, y sin que los esfuerzos mancomunados por reconstruir el 4rbol de la vida se
viesen afectados, muchos evolucionistas se empefaron en buscar mecanismos de
cambio evolutivo que pudiesen complementar, y hasta sustituir, a la seleccién natural.
Y fueron esos evolucionistas no seleccionistas, sobre todo aquellos comprometidos con
posiciones mutacionistas (cf. Davenport, 1909; Osborn, 1909) u ortogeneticistas (cf.
Coulter, 1909), los que més se ensafiaron con la perspectiva adaptacionista que alentaba
alos estudios sobre coloraciones que Poulton, y otros naturalistas como Raphael Mel-
dola (cf. Travis, 2010), bregaban por sostener (cf. Bowler, 1998, p. 260, 1985, p. 208). 9

Paralos evolucionistas no seleccionistas, los estudios sobre coloraciones fomenta-
dos por Poulton, constituian lo que Gayon (1992, p. 190) caracterizé como una estrate-
gia de corroboracion indirecta de la eﬁcacia de la seleccion natural. Por eso, intentaban
desacreditarla mostrando su caracter no conclusivo (cf. Dean, 1902). Ellos también
sugerian la plausibilidad de explicaciones alternativas, no seleccionistas, de esos feno-
menos, pero, en general, sus argumentos sobre ese punto eran puramente negativos y
s6lo buscaban menoscabar lo que hasta ese momento constituia la iinica fuente de da-
tos capaces de corroborar la eficacia de la seleccion natural (cf. Poulton, 19o8b).

Un ejemplo representativo de esalinea de criticas a los resultados obtenidos por
laviade las investigaciones sobre coloraciones lo constituyen algunos de los argumen-
tos esbozados por Thomas Morgan (1908, p- 23-4, 358-60; cf. Bowler, 1985, p. 221,

vistos como muy importantes en la economia orgénica de sus portadores. Paraun adaptacionista, en realidad, resol-
ver el enigma de la cola del pavo real es mucho mas importante y urgente que resolver el enigma del ojo, pues éste tiene
mucho mas que hacer en el austero mundo darwiniano que aquel dispendioso y engorroso ornamento. Por eso, las
diferencias que sobre este punto surgieron entre Darwin y Wallace pueden ser consideradas como una primera po-
lémica al interior del programa adaptacionista. Lo que ahi estaba en juego era la correcta identificacion de la presién
selectiva que, directa o indirectamente, podia ser considerada como explicacién vélida de determinados rasgos o
comportamientos (cf. Cramer, 1896, p. 150 ss.; Poulton, 1890, cap. 15,16; Cronin, 1991, p. 123 ss.; Caro et al., 2008b,
p-15788.).

9 Como es de imaginarse, los naturalistas que sustentaban posiciones neolamarckianas no estaban interesados en
discutir la perspectiva adaptacionista (cf. Eigenmann, 1909; MacDougal, 1909). Su foco estaba en la incapacidad de
explicar la adaptacion que tendria la seleccién natural (Bowler, 1985, p. 76-7).
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1989, p. 277)."°® Perola obra paradigmatica de esa contra-estrategia anti-adaptacionista
es la de Reginald Punnett (191 5). Su tesis central era el caracter no conclusivo de las
explicaciones seleccionistas del mimetismo (cf. Punnett, 1915, p.1 53) y su contrapuesta
era de caracter mutacionista (cf. Bowler, 1985, p. 231-2,1998, p. 263). Ademas, su pre-
sentacién general del modo adaptacionista o utilitarista de razonar, aunque breve, pare-
ciaanticipary condensartodaslas criticas de la que fue objeto el programa adaptacionista
en el siglo xx, incluida la hoy clasica, yno demasiado esclarecedora, comparacion entre
la seleccién natural y el dios de la teologia natural inglesa (cf. Punnett, 1915, P. 6—7).

Por otro lado, aunque algo préximo de la visién adaptacionista de los rasgos or-
ganicos poco a poco se abria paso en los estudios ecoldgicos, también desde ese campo
se levantaban voces de duda sobre esa ubicuidad de la adaptacion que era pretendida
por los seguidores de Wallace. Una muestra de lo primero podemos encontrarla en
Lancelot Alexander Borradaile (1923) y, un caso muy claro e influyente de lo segundo,
lo constituye la opera prima de Charles Elton (1 927).

Aunque no perseguia el objetivo de discutir la teoria de la evolucion, la obra de
Borradaile (cf. 1923, p. 8) estaba orientada por la suposicién de que los seres vivos
habian evolucionado en respuesta a las cambiantes exigencias de su entorno bidtico y
abiético;"" y esa idea servia como un leitmotiy para procurar y destacar las correlacio-
nes funcionales existentes entre los més diversos rasgos de los seres vivos y las parti-
cularidades de los distintos ambientes en los que ellos desarrollaban sus existencias.
Asi, sin llegar a una visién que realmente mereciese el rétulo de adaptacionista, y aun
estando mas cerca de la fisiologia de los organismos de Semper (1881, p- 33) que de las
posiciones de Wallace o Poulton, Borradaile mostraba c6mo era que los més diversos
aspectos de los seres vivos podian tener relevancia en su economia de vida y, entre esos
aspectos, él ya contaba, como establecidos, a los camuflajes, a las coloraciones de ad-
vertencia y a las miméticas (cf. Borradaile, 1923, p. 93- 101). Pero, asi como la obra de
Borradaile podia propender a la consolidacién del programa adaptacionista, la de Elton
parecia apuntar en la direccién contraria.

Elton afirmaba que uno de los mayores argumentos a favor de la teoria de la selec-
cion natural se basaba en la presunciéon de que “todos los animales son simplemente
masas de adaptaciones” (1927, p- 81). Pero, apelando justamente al ejemplo de las colo-

10 Aunque en realidad Morgan no tardé mucho en revisar su posicion, y en 1916 (p. 188-9o) abandong las posicio-
nes mutacionistas a la De Vries y asumié un punto de vista utilitarista para explicarla difusién de las nuevas variantes.
Alli, aun prescindiendo de laidea delucha porla existencia, €l ya se aproximaba de las posiciones adaptacionistas (cf.
Bowler, 1985, p. 232).

11 Borradaile asume explicitamente una posicién evolucionista, pero considera que, para los fines de su libro, es
innecesario comprometerse con un punto de vista propiamente darwinista o con un punto de vista lamarckiano (cf.

Borradaile, 1923, p. 375).
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raciones protectivas, y a conocidos casos de dimorfismo donde, dentro de una misma
poblacidn, se daba tanto la coloracién considerada protectora como otra que no lo era,
él apuntaba que “el hecho de que la adaptacién exista en un nimero de casos no afecta
en modo alguno el hecho de que en ciertos otros casos ella no exista en modo alguno”
(p. 183)."%Y asi, sin negar los hechos que un naturalista como Borradaile podia apun-
tar, Elton (1927, p- VII), que conocia y apreciaba la obra aqui citada de aquél, impug-
naba el estricto adaptacionismo propugnado por los seguidores de Wallace y Poulton.
Para Elton (cf. 1927, p. 187) era necesario admitir algin mecanismo que explicase la
diseminacién de caracteres no-adaptativos dentro de una poblaciony “la existencia de
tantos caracteres aparentemente no adaptativos en los animales” (Elton, 1938, p. 135;
cf. Bowler, 1985, p. 233, 1998, p. 383; Cooper, 2003, p. 47).13

Y es en el contexto de esas dificultades por las que atravesaba la explicacion
adaptacionista de las coloraciones que tenemos que insertar aquél comentario que Edgar
Roquette Pinto hizo sobre ese tema el 20 de mayo de 1929, cuando de la inauguracién
de una estatua de Fritz Miiller en Blumenau. “Todas las viejas explicaciones del mime-
tismo propuestas en los tiempos heroicos del transformismo”, decia ahi Roquette Pinto
(2000 [1929], p. 4,1), habian casi perdido su valor porque, en ese momento, ya nadie
aceptaba explicaciones teleoldgicas (esto es, utilitarias). Por eso, las teorias del mime-
tismo, sean ellas de Darwin, de Wallace, de Bates o de Miiller, ya no eran “mais o que
dantes foram”."# Pero el comentario de Roquette Pinto no era del todo fiel a la ver-
dad. La cuestién del mimetismo distaba mucho de ser cosa juzgada y los seguidores de
Miiller y de Bates no se daban, ni se iban a dar, por vencidos.

Sus observaciones sobre coloraciones, y algunos otros rasgos morfolégicos, se-
guian acumulandose (cf. Carpenter & Ford, 1933, p. 21-5, 125- 8): y sus modos de razo-
nary argumentar, como lo muestra Poulton (cf. 1938) continuaban siendo los mismos

12 En su introduccion a la edicion facsimile de Animal ecology publicada por The University of Chicago Press, y ya
instruidos porlos desarrollos de la genética ecolégica de poblaciones, Leibold y Wootton nos advierten que los casos
de polimorfismo apuntados por Elton “han evolucionado bajo escenarios evolutivos mas complejos que los entre-
vistos por él, incluyendo, por ejemplo, seleccion sexual” (2001, p. XLIV).

13 De hecho, el mecanismo que Elton sugiere ahi para explicar ese hecho es anilogo al mecanismo evolutivo que
Wallace (1977 [1858], p. 10-8) habia propuesto. Como mostré en un trabajo anterior, el mecanismo propuesto ahi
por Wallace estaba muy distante de lo que Darwin entendia por seleccién natural y era mucho mas permeable al
surgimiento de estructuras no adaptativas (cf. Caponi, 2009b, p. 62; Nicholson, 1960, p. 491). Es de notar, por otra
parte, que las tesis de Sewall Wright, formuladas enlos inicios de los afios treinta (cf. Gayon, 1992, p. 340), también
parecen guardar alguna semejanza con las de Elton. Ambas contemplan la proliferaciényla diferenciacién aleatoria
de demes menores al interior de una poblacion como fenémeno desencadenador de los cambios evolutivos (cf. Wright,
1960); y ambas contemplan la proliferacion de estructuras no-adaptativas. Wright pudo haberleido, y considerado,
la obra de Elton.

14, Comenté ese discurso de Roquette Pinto en Caponi (2006, p. 25, nota 12). Un comentario muy semejante puede
ser encontrado en Gualtieri (2009, p. 55).
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que los de Wallace. Edmund Ford, es cierto, contribuy6 con un capitulo mendeliano ala
redaccion de Mimicry (cf. Carpenter & Ford, 1933, p. 103 ss.). Ese capitulo ponia en
evidencia la convergencia entre mendelismo y teoria de la seleccion natural que se venia
gestando desde fines de la primera década del siglo xx (cf. Gayon, 1992, p. 313). Peroel
tono general, el modo de argumentacién de esa obra, definido por Capenter y no por
Ford, sigue siendo el mismo que encontramos en los escritos de Poulton.

Se trata, como lo dice el propio Geoffrey Douglas Hale Carpenter, de un modo de
razonar que es propio del naturalista de campo (cf. Carpenter & Ford, 1933, p. vitr). Es
desde la autoridad que le dan las botas embarradas, que €l rechaza las criticas de los
detractores de las tesis que en ese libro seran defendidas.

Una critica que ha sido hecha es que el mimetismo es el producto de la imagina-
cién de un filosofo de sillén. De hecho, lo inverso es lo verdadero. El primer hom-
bre que describié y explicé el fenémeno fue un renombrado naturalista de cam-
po que se formo sus opiniones a partir de ejemplos vivientes. Las objeciones ala
teoria han emanado copiosamente desde el sillon, pero no las observaciones en

las que ella est fundada (Carpenter & Ford, 1933, p. 3)."3

Y puede decirse que la mayor parte del libro, sobre todo la segunda parte, es un
conjunto de instrucciones sobre qué evidencias buscar, y sobre cémo cruzarlas entre
si, para establecer genuinos casos de mimetismo.

Lo cierto, de todos modos, es que el antagonismo entre los naturalistas de campo,
defensores de las explicaciones darwinistas del mimetismo, y sus criticos a la Punnett
se mantuvo, estatico y monétono como una guerra de trincheras, hasta el periodo en el
que la nueva sintesis comenzaba a perfilarse claramente en el horizonte de la biologia
evolucionaria; y de eso nos sirven como testimonio otras dos obras anti-seleccionistas
como la de Franklin Shull (1936) y de Guy Robson y Owain Richards (1936).

Las criticas que, en la primera de ellas, se realizaban a las explicaciones adapta-
cionistas de las coloraciones, y que llevaban a su autor a afirmar que ellas debian “ser
desechadas como productos de la fantasia pertenecientes a tiempos faltos de critica”
(Shull, 1936, p. 14,6; cf. Huxley, 1965 [1943], p. 395), fueron respondidas por Carpenter
(2006 [1937]) en un articulo publicado en Science, al que rdpidamente le seguiria la

15 La objecién que Carpenter esta respondiendo podria ser muy bien la de Bateson. Segun este ultimo, las hipotesis
sobre el valor adaptativo de las coloraciones eran meros ejercicios de imaginacién sélo limitados por el ingenio de sus
autores (cf. Bateson, 1894, p. 79). El naturalista de renombre al que Carpenter se refiere como descubridor del fen6-
meno del mimetismo es, claro, Henry Bates. En1950, Marston Bates (p. 216) ird a decir que dudar sobre el mimetismo
erauna cosa de bi6logos de laboratorio de una region templada. Segun M. Bates, para el naturalista de campo familia-
rizado conlos trépicos, el mimetismo era un hecho evidente. Roquette Pinto seria una excepcién de estaregla de Bates.
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réplica del propio Shull (cf. 2006 [1937]). Lo que ese cruce de argumentos denuncia es
cierta incongruencia entre los objetivos de proponentes y oponentes de las explicacio-
nes darwinianas de las coloraciones. Los primeros simplemente asumian lateoria de la
seleccion natural y la aplicaban en lo que, a la luz de dicha teoria, se mostraba como un
campo muy fértil para investigar las relaciones entre la evolucion de las formas y las
exigencias de la lucha porla existencia. Para ellos, ademaés, dada y asumida dicha teoria,
la hipotesis del mimetismo constituia la mejor explicacién posible de muchas colora-
ciones (cf. Poulton, 1928, p. 182). Sus oponentes, en cambio, querian discutir si, ade-
més de poder recibir una explicacién plausible en términos de la teoria de la seleccion
natural, esas coloraciones constituian una corroboracién fehaciente de dicha teoria.

Dentro de la ciudadela de Poulton, las investigaciones sobre coloraciones se de-
sarrollaban como un fecundo ejercicio de ciencia normal darwiniana. Cada coloracién
era considerada como un rompecabezas adaptacionista que se presuponia soluble segin
las coordenadas indiscutidas de la teoria de la seleccion natural, que podian estar o no
complementadas por la teoria de la seleccion sexual. Pero, fuera de ese ambito, los re-
sultados de esas investigaciones eran generalmente juzgados en virtud de su capaci-
dad de proveer evidencias que permitiesen confirmar la teoria que les daba soporte.
Eso era algo que dichos resultados no parecian conseguir. Como lo recordé en la sec-
cion anterior, la legitimacion de la explicacion por seleccién natural de los cambios
evolutivos no vino por ahi, y si, porla mediacion de esa confluencia entre mendelismo y
teoria de la seleccion natural que posibilitaron los trabajos de Fisher, Wright, Haldane y
Dobzhansky (cf. Bowler, 1985, p. 233—4). Estos, para usar una imagen hollywoodiana,
fueron la caballeria que salvé al bastién de Poulton de un sitio que sus defensores, por
si mismos, por la fuerza de sus propios métodos, no parecian poder romper.

Pero insisto en que, no obstante el hecho de mostrarse insuficientes como es-
trategias de corroboracion indirecta de la seleccién natural, las investigaciones adapta-
cionistas de los darwinistas a la Poulton, nunca se detuvieron. Eso se percibe incluso en
la obra de Guy Robson y Owain Richards que mencioné poco mas arriba. Ahi son dis-
cutidas y criticadas las explicaciones adaptacionistas de las semejanzas protectivas (cf.
Robson & Richards, 1936, p. 233-42), delas coloraciones de advertencia (p. 243-55 1) y
del mimetismo (p. 251-65). Pero, ademas, ahi también son analizadas explicaciones
semejantes para otros rasgos morfolégicos, que algunos naturalistas también se esta-
ban atreviendo a proponer (p. 265-71, 283-309). Y eso nos permite ver como, poco a
poco, y pese a la andanada permanente de criticas, la linea de razonamiento adapta-
cionista era extendida mas alla de las simples coloraciones.*® Con todo, tanto en lo que

16 Un ejemplo de esto ultimo lo constituyen las consideraciones adaptacionistas sobre algunos caracteres
morfolégicos y etologicos de hormigas que encontramos en William Wheeler (1928, p. 222).
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atafle a esos aspectos menos explorados, como enlo concerniente alas coloraciones, la
conclusién de Robson y Richards (1936, p- 313) es idéntica a la de Punnett, o sea, las
explicaciones adaptacionitas de esas peculiaridades morfolégicas no resultaban con-
vincentes, y los rasgos por ellas destacados podrian ser explicados sin suponer que se
trataba de adaptaciones (cf. Bowler, 1985, p. 233).

Esa posicion, sin embargo, se hacia a cada momento menos sostenible. Los me-
canismos de cambio evolutivo alternativos a la seleccién natural, propuestos durante
ese periodo que Julian Huxley caracterizé como de eclipse del darwnismo, referidos a la
ortogénesis y a aquellos enarbolados por mutacionistas y neolamarckianos (cf. Bowler,
1989, p. 246 ss.), no terminaban por mostrarse plausibles y sus defensores eran cada
vez menos. Ademas, los desarrollos de la genética de poblaciones tendian a mostrar
que, por lo menos desde un punto de vista teérico, esos mecanismos alternativos eran
prescindibles y que, en principio, todo podia ser explicado en la base de un esquema
que combinase la ocurrencia de pequeiias variaciones sometidas a una legalidad men-
deliana, con otros factores como migracién, deriva genética y, sobre todo, seleccién
natural y sexual (cf. Bowler, 1989, p. 311 ss.; Gayon, 1992, p. 314 ss.). Asi, los reparos
tedricos contralostrabajos de Poultony sus seguidores se iban atenuando, ylas explica-
ciones adaptacionistas comenzaron averse como la primera hipétesis a ser considerada
paraexplicarlafiligrana de muchas coloracionesy de otras peculiaridades morfolégicas.

Las investigaciones sobre coloraciones desarrolladas desde un punto de vista
adaptacionista estaban conquistando su postergado reconocimiento teérico. En 1940,
Hugh Cott pudo compilar, sistematizar y ampliar los resultados que hasta ese momen-
to habian sido obtenidos en ese campo, presentandolos como siendo un saber efectivo
yyalegitimado (cf. Huxley, 1965 [194.3], p. 395; Caroetal., 2008a, p. 136 ss.). Ademas,
esa legitimacion de la perspectiva adaptacionista y de los resultados alcanzados me-
diante su adopcién no se limité al campo de los estudios sobre coloraciones. Como ya
lo apunté al referirme al libro de Robson y Richards (1936), habia también algunos
naturalistas que se aventuraban analizar otros rasgos morfolégicos, e incluso etolégi-
cos, desde esa misma perspectiva adaptacionista. Los resultados por ellos obtenidos
también se vieron refrendados por esos cambios teéricos que venian a rehabilitar a la
seleccién natural. Esto queda manifiesto en la resefia de algunos de esos trabajos que
Huxley hace en el capitulo octavo de su obra de 1943.

Durante algunos afios, la moda entre ciertas escuelas de pensamiento biolégico
fue despreciar el estudio o hasta negar el hecho de la adaptacién [pero] quien
trabaja en plena naturaleza puede reirse de los incrédulos que desprecian la sig-
nificacién adaptativa de las coloraciones miméticas o protectoras y de las actitu-

des de amenaza (Huxley, 1965 [1943], p. 393).
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Y, en las paginas siguientes, €l ir a justificar ese comentario no sélo citando las
observaciones sobre coloracionesy conformaciones protectoras que naturalistas como
G. Carpenter, H. Cott, F. Suffert, ]. Cornes y E. Ford habian realizado en los quince
afios anteriores, sino también enumerando observaciones y analisis de cufio adapta-
cionista que otros muchos naturalistas como A. Miller, H. Bocker, W. Engels, P. Buxton,
F.Wood-Jones, C. Stonor, E. Gameron, R. Blair, B. Tiicker, W. Thompson, G. Ranger, y
¢l propio J. Huxley habian realizado, en ese mismo periodo, sobre los mas variados
aspectos morfoldgicos y etolégicos de todo tipo de seres vivos. Ahi incluido el trabajo
que Frederic Wood-Jones publicé en 1939 sobre el pulgar del panda (cf. Huxley, 1965
[19431, p. 407)."7

Aesaaltura, evidentemente, el programa adaptacionista ya comenzaba a dar mues-
tras de una insipiente consolidacion. La segunda agenda darwiniana ya se insinuaba
como una promisoria industria de papers. Ella, es verdad, no era aun tan respetada como
el programa ﬁlogenético, esa primera agenda darviniana, que, consagrada ya en el siglo
x1x, continuaba produciendo resultados. Tampoco gozaba de ese prestigio de ciencia
innovadora y rigurosa que la genética de poblaciones estaba conquistando. El progra-
ma adaptacionista seguia siendo un asunto de naturalistas al estilo de Fritz Miller, y
eso no dejaba de constituir un estigma (cf. Bates, 1950, p. 7, 1960, p. 547). Pero, aun
asi, ya pocos dudaban que el estudio de la adaptacion era una parte necesaria de la bio-
logia evolucionaria, y eso se percibe en el capitulo sobre ese tema de la obra de Marston
Bates (1950, p. 204 ss.). Alli, se examinan las dificultades que ese estudio envuelve;
pero, su pertinencia o necesidad ya no parece un asunto a ser discutido.

Las investigaciones sobre el posible caracter adaptativo de los mas diversos de-
talles de estructura de los seres vivos, asi como la formulacién y evaluacién de explica-
ciones relativas a como y a partir de qué estructuras preexistentes la seleccién natural
pudo llegar a producirlas, devinieron asiun capitulo legitimado y reconocido de la bio-
logia evolucionaria (cf. Caro, 20053). Dentro de él, las investigaciones sobre coloraciones
continuaron desarrollandose tal y como Wallace lo habia previsto en Darwinism, tanto
en el periodo inmediatamente posterior a la consolidacién de la nueva sintesis (cf.
Tinbergen, 1986 [1958], p. 79; Caro, et al., 2008b, p. 161), comoalo largo de todala se-
gunda mitad del siglo xx (cf. Cott, 1954; Southern, 1954; Wickler, 1968; Edmund & Ed-
mund, 1974; Eberhand, 1977; Edmund, 1993; Dettner & Liepert, 1994; Cushing, 1997)

17 Huxley cita ahi el articulo “The forearm and the manus of the Giant Panda, Ailluropoda melanoleuca”, publicado
en 1939 por Frederic Wood-Jones, en el volumen 109, de los Proceedings of the Royal Society of London B. Es curioso
que Gould no aluda ni a Wood-Jones ni a Huxley en su célebre ensayo sobre ese tema (cf. Gould, 1983). En su lugar,
él citaun trabajo mas reciente Davis (1964,).Y es también curioso que Gould y Vrba (1982) tampoco citen este mismo
capitulo del libro de Huxley. Porque en él se alude al concepto de preadaptacion para referirse a algo que se aproxima
bastante alo que ellos describieron como exaptaciones (cf. Huxley, 1965 [194.31, p. 428 ss.).
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y también en lo que va del siglo xx1 (cf. Edmund, 2000; Franks & Noble, 2004; Speed &
Ruxton, 2005; Caro, 2005b; Holen & Johnstone, 2006; Endler, 2006; Endleretal., 2007;
Ruxton & Higginson, 2009; Pfenning & Mullen, 2010). Contodo, y pese a suinsipiente
consolidacién, lo cierto es que, a fines de la década de 194.0, el programa adaptacionis-
ta tenia todavia una importante batalla para dar.

3 LA MAYOR FUERZA DE LA SELECCION NATURAL

Dentro de la misma genética de poblaciones, cuyos desarrollos habian silenciado a los
detractores mas encarnizados del insipiente programa adaptacionista, no dejaban de
surgir algunos reparos que parecian ir en desmedro de esa supuesta ubicuidad de la
adaptacion, que Huxley (cf. 1965 [1943], p. 393) daba por descontada. Muchas varian-
tes o peculiaridades morfoldgicas podian haberse difundido y fijado en algunas espe-
cies, o en poblaciones dentro de una especie, sin que la seleccién natural, o la selec-
cién sexual, hubiesen tenido un papel en ello. La deriva genética también podia haber
incidido ahi. Fisher habia previsto que eso podia ocurrir en poblaciones pequenas (cf.
Depew & Weber, 1995, p. 275), y Sewall Wright (1997 [1932], p. 35-7) propuso un modo
de entender el cambio evolutivo que le otorgaba un papel central a ese elemento de
contingencia (cf. Cain, 1970 [1954], p. 158 ss., 1989 [1964], p. 14; Maia, 1988, p. 217-
8; Depew & Weber, 1995, p. 280-1; Gayon, 1998, p. 13; Sapp, 2003, p. 149; Grene &
Depew, 2004, p. 252; CGrow & Sewal, 2007, p. 94 ss.; Milstein & Skipper Jr., 2007, p. 24;
McShea & Brandon, 2010, p. 95). Y sibien las tesis de Wright (1997 [1932],p. 38,1960,
p- 466) no redundaban en una impugnacién de la importancia de la seleccion natural
como agente del cambio evolutivo (cf. Dobzhansky, 1960, p. 417; Ford, 1975, p. 36;
Futuyma, 1986, p. 304; Gould, 2002, p. 523, 555; Skipper Jr., 2009, p. 309), el hecho es
que ellas permitian aventar la sospecha de que muchas explicaciones adaptacionistas
podrian ser s6lo una racionalizacion, forzada e ingenua, de lo que no era mas que el
fruto de una contingencia (cf. Ruse, 2006, p. 148-50).

Poreso, se imponia alguna cautela en el recurso alas explicaciones adaptacionistas,
la cual se percibe claramente en la obra de David Lack (194,7). Su objetivo era el de
reconstruir la filogenia de los pinzones de Galapagos (cf. Lack, 1947, P- 102), inten-
tando sugerir algunas hipétesis sobre los mecanismos involucrados en ese proceso de
radiacion filética (p. 161 -2) y,» aunque siguiendo una légica darwinista reforzada porla
tesis de la exclusion competitiva propuesta por Gause (1934, Lack (1947, p. 62) siempre
considera una posible explicacion seleccionista de las diferencias morfolégicas entre
los géneros, subgéneros, especies y subespecies del grupo estudiado y sus conclusio-
nes a ese respecto distan mucho de ser taxativas. Para el caso de las diferencias entre
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los picos de las diferentes especies, Lack (cf. 1947, p. 60, 64, 72) tiende a aceptar una
explicacion adaptacionista fundamentada en el conocimiento de las diferentes formas
de alimentacion. Pero, cuando se trata de explicar las diferencias en los picos y en la
envergadura de las alas que se registran entre las poblaciones de una misma especie
que se dan en las diferentes islas del archipiélago, Lack (p. 77-9) preserva esa explica-
cioén tnicamente para el caso de las diferencias mas marcadas entre el tamafio de los
picos y desiste de hacerlo en los otros casos.

Lack (1947, p. 122) parece estar reconociendo que no todas las peculiaridades
morfoldgicas de una especie o subespecie pueden, o precisan, ser entendidas como
adaptaciones y, para reforzar su posicion, que por otra parte confirmaba lo que Mayr
(cf. 1942, p. 86) habia dicho al respecto (cf. Gould, 2002, p. 534-5), él apela, aunque
no exclusivamente, a las tesis de Sewall Wright (1997 [1932], p. 39). Este, dice Lack,
“mostré que sila poblacién de una isla es lo suficientemente pequefia”, puede ocurrir
que en ella, accidentalmente, “mutaciones ligeramente favorables sean eliminadas y
mutaciones ligeramente desfavorables se establezcan™ y “de esa manera, dos pobla-
ciones pequeiias de una misma especie pueden adquirir diferencias genuinamente no-
adaptativas” (1947, p. 124.). Lo interesante, sin embargo, es que esa actitud de recelo,
que Lack trasunta en 1947 para con las explicaciones adaptacionistas, desaparece en1961.
Su prefacio a la segunda edicién de Darwin’s finches, suena a una retractacién por esa
falta de fe en el darwinismo ortodowo.

Lack dice ahi que, en 1944, cuando el libro habia sido escrito, la creencia gene-
ralizada era que “casi todas las diferencias entre subespecies de una misma especie, y
entre especies muy préoximas dentro de un mismo género, carecian de significacién
adaptativa”. Pero “dieciséis afios después”, segun él mismo nos explica, “es general-
mente aceptado que todas, o casi todas, las diferencias especificas y subespecificas son
adaptativas”; y por eso, en ese momento perecia probable que, “si mejor conocidas, la
mayoria delas diferencias aparentemente no-adaptativas entre los pinzones de Darwin,
acabasen mostrandose como siendo efectivamente adaptativas” (1983 [1961], p. XI1).
Algo habia cambiado en las posiciones de Lack y algo parecia haber cambiado en toda
la biologia evolucionaria, aunque Gould (cf. 2002, p. 518 ss.) diria que lo que habia
ocurrido en esos 15 afios que separan ambas ediciones del libro de Lack, fue el endu-
recimiento de la sintesis, a mi me parece mejor decir que lo ocurrido tiene que ver con
los desarrollos de lagenética ecoldgica de poblaciones liderados por Edmund Briscoe Ford.

Ya me referi a Ford en virtud de su contribucién en la redaccién de Mimicry. Co-
nocedor de los desarrollos de Fisher, él se cont6 entre los primeros naturalistas que
comenzaron a insistir sobre la relevancia del mendelismo para la biologia evolutiva y en
la compatibilidad entre esa perspectiva sobre la herenciay lateoria de la seleccion natu-
ral (cf. Ford, 1938, p. 52). Pero sus mayores contribuciones fueron los estudios de campo

scIENTLA $tudia, Sio Paulo, v. 9, n. 4, p. 739-75, 2011 753



Gustayvo Caponi

tendientes a mostrar la eficacia de presiones selectivas efectivas en la evolucion de
poblaciones naturales (cf. Ruse, 1996, p. 34.0; Ford, 1975, 19804, 1981; Sheppard, 1973
[1958]). Dichos estudios, desarrollados por él mismo o por seguidores suyos como
Philip Sheppard, Arthur Cain y Henry Kettlewell enla década de 1950 (cf. Ruse, 1996,
p- 340, 2006, p. 20; Gouyon et al., 1997, p. 126; Sheppard & Cain, 1950, p. 275), pare-
cian tener un tinico y reiterado objetivo: confirmar las tesis adaptacionistas de Fisher
y confutar las de Sewall Wright (cf. Ruse, 1996, p. 341; Shanahan, 2004, p. 134; Ford,
1975, p. 39; Sheppard, 1954, 1973 [1958], p. 139 ss.; Cain, 1970 [1954], p. 161 s5.,1989
[1964],p.1 5). “Asumiendo una posicién fuertemente seleccionista”, dice Michael Ruse
que “Ford constantemente reiteré el tema de que el mundo de los organismos muestra
una ventaja biolégica adaptativa ubicua” (1936, p. 340), y entre sus grandes logros se
cont6 haber confirmado empiricamente la prediccién de Fisher sobre la posibilidad
de la seleccién natural sustentar un polimorfismo estable dentro de una misma pobla-
ciéon (cf. Ford, 1954, p- 106; Ruse, 1996, p. 341).

Para quienes son dados a las especulaciones metafisicas, o a las grandes teori-
zaciones cosmolégicas, eso puede parecer poco importante. Pero el poliformismo de al-
gunas poblaciones, recordemos a Elton, erauna de las evidencias que méis a menudo se
esgrimian en contra de las explicaciones darwinistas de las coloraciones. Si la forma
considerada adaptativa era explicada por selecciéon natural, nunca quedaba muy en claro
por qué, en muchas situaciones, se preservaban formas que diferian de ella. Tal vez ese
polimorfismo, que ya habia incomodado a los seguidores de Poulton (cf. Carpenter &
Ford, 1933, p. 115 ss.; Robson & Richards, 1936, p. 126), fuese una prueba de que la
contingencia, la deriva de Wright, también jugaba cartas importantes en la evoluciéon
(cf. Millstein, 2009).

Por esa razon, el hecho de haber propuesto y confirmado empiricamente, recu-
rriendo a complejos dispositivos de observaciony experimentacién en campo (cf. Ford,
1981, p. 9o ss.; Ford & Dowdeswell, 1955; Ford et al., 1964,), varias explicaciones se-
leccionales posibles de ese polimorfismo, que se cumplian en diferentes condiciones,
fue una contribucién importante de Ford y sus seguidores (cf. Gouyon et al., 1997,
p- 129 ss.; Sheppard, 1951; Sheppard & Clarke, 1960). Una contribucién que no sélo
despejaba una vieja anomalia, sino que, ademas, ponia en evidencia la complejidad, la
variedad y el entrelazamiento de los regimenes selectivos y sugeria técnicas y estrate-
gias para seguir estudiandolos (cf. Huxley, 1955, p. 42-3; Sheppard, 1973 [1958], p. 111;
Gouyonet al., 1997, p. 132).

Més alla de funcionar como corroboraciones del poder de la seleccion natural
(cf. Gayon, 1992, p. 371 ss.), los trabajos de Ford y sus muchachos mostraron cémo hi-
potesis alternativas sobre presuntas presiones selectivas podian ser evaluadas y cémo
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podia obtenerse un conocimiento confiable sobre los factores involucrados enla con-
formacion de esas presiones. Un buen ejemplo de eso lo constituyen los resultados
que Kettlewell (cf. 1955, 1956a, 1956b) obtuvo sobre el resonante caso del melanismo
industrial en Lepidoptera (cf. Caponi, 2003, p. 71—2). Ellos pueden ser interpretados
como argumentos sobre el poder de la seleccién natural (cf. Lubchenko & Real, 1991,
p-719), pero también pueden ser considerados como estrategias para determinar cué-
les son las presiones selectivas efectivamente involucradas en esos cambios de colo-
raciones (cf. Hagen, 1999; Rudge, 1999, 2009).

Los temas analizados por los seguidores de Ford guardaban una estrecha conti-
nuidad con los estudiados por los seguidores de Poulton. Las coloraciones protectoras
proveian la mayor parte de los casos estudiados porla genética ecolégica (cf. Sheppard,
1973 [1958], p. 163-94; Ford, 1975, p. 250-83, 19804, p. 43 ss., 1981, p. 35-68, 85-
108). Pero, tanto los recursos matematicos y los fundamentos genéticos usados en el
planteo de los problemas, como los métodos de observaciény experimentacién usados
pararesolverlos eran totalmente innovadores y mucho més conclusivos que los usados
por los naturalistas de la primera mitad del siglo. Con ellos, la propia naturaleza se
transformaba en algo semejante a las cajas de poblaciones inventadas por Philippe
L'Héritiery Georges Teissier en1932 (cf. Gayon, 1992, p. 380) y sistematicamente usa-
das por Dobzhansky en sus investigaciones experimentales (cf. Gayon, 1992, p. 383;
Caponi, 2003, p. 84-6). Asi, aunque los pinzones de Galapagos no sean mariposas bri-
tanicas, los resultados obtenidos sobre éstas, y también sobre los caracoles ingleses
(cf. Ford: 1975, p. 195 s8s., 1980a, p. 45 ss.), podian dar claves sobre cémo despejar
incégnitas como las que habian hecho vacilar a Lack.

Los arios Ford fueron, por eso, los afios de consagracién de la perspectiva adap-
tacionista (cf. Ruse, 1996, p. 457; Shanahan, 2004, p. 134,-5). Alli Huxley podia por fin
asegurar que “practicamente todos los caracteres de un animal son adaptativos, o en
otros términos, que han sido moldeados por seleccion natural como para cumplir una
funcién especial” (1959, p- 167), sin que por eso se lo acuse de simplista o ingenuo; y
fue ese el espiritu que animé las conmemoraciones del primer centenario de la pu-
blicacion de Sobre el origen de las especies (cf. Gould, 2002, p- 570 ss.; Amundson, 2005,
p-198 ss.). Pero, si hay algo que refleja claramente el adaptacionismo agresivo, y hasta
petulante, que se habia instalado entre muchos evolucionistas de ese momento, ese es,
sin duda, el articulo publicado por el fordista Arthur Cain (1989 [1964]).

Dicho articulo parte de un presupuesto que es casi un eco de Wallace: “si noso-
tros, personalmente, no podemos ver cualquier significado adaptativo o funcional en
un rasgo, eso se debe mas a nuestra ignorancia abismal que al hecho de que ese rasgo
searealmente no-adaptativo, selectivamente neutral o carente de funciéon” (Cain, 1989
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[1964], p. 4).18 Pero, ademas de eso, Cain (1989 [1964], p. 11) también critica los re-
paros del propio Darwin (cf. 1859, p. 434) sobre la pertinencia de explicar en términos
utilitarios la presencia en una forma actual de rasgos heredados de su forma ancestral
(cf. Shanahan, 2004, p. 137). Para Cain (1989 [1964], p. 12), esos reparos de Darwin
eran un residuo de las tesis de Owen; y, a su entender (p. 26), los mismos podian ser
mayormente superados si se asumia que la selecciéon natural era una fuerza lo sufi-
cientemente potente como para no dejar nada intacto y ajeno a su constante y perento-
rio escrutinio (cf. Shanahan, 2004, p. 136).

Pero, sibien es cierto que en los fines de la década de 1950 y ainicios de 1960, el
programa adaptacionista se habia consolidado y legitimado como un capitulo central y
reconocido de los estudios evolucionistas, para entender cémo fue que el mismo pudo
desarrollarse y ampliarse més alla de los limites de la genética ecoldgica de poblaciones,
es necesario considerar la entrada en juego de otros actores. Las investigaciones de
Fordy sus seguidores, es verdad, habian mostrado que lasindagaciones adaptacionistas
tenian un sustento tedrico y observacional muy sélido, y podian ser conducidas con el
mismo rigor metodoldgico de cualquier otra investigacién de campo. Pero, la estrate-
gia metodoldgica por ellos usada presentaba una cierta limitaciéon (cf. Gouyon et al.,
1997, p. 132), suponia el previo conocimiento de las bases genéticas de los caracteres
analizados (cf. Sheppard & Cain, 1950, p. 290; Kettlewell, 1955, p. 324; Ford, 1960,
p-181). Eso no siempre es posible ala hora de analizar rasgos complejos como el tama-
no corporal, el tamafio medio de las camadas o incluso coloraciones, y otros rasgos
morfoldgicos, que no obedezcan a un padrén mendeliano simple (cf. Collins, 2000
[1986], p. 297).

Por eso, para que el andlisis adaptacionista de ese tipo de cuestiones conquistase
una confiabilidad y una estandarizacién mas o menos préxima a la que habia conse-
guido la genética ecolégica de poblaciones, fue necesario que los propios ecélogos se
decidiesen a aplicar, y a adecuar, a los estudios evolucionistas, toda la parafernalia
metodolégica que habian desarrollado y perfeccionado desde inicios del siglo xx. Y
eso s6lo comenz6 a ocurrir a fines de la década de 1950 con el surgimiento de la ecolo-

gia evolucionaria.

18 Wallace habia dicho: “el veredicto de inutilidad, en el caso de cualquier 6rgano o peculiaridad que no sea un
rudimento o una correlacién, no es, y nunca podra ser, la constatacién de un hecho, sino meramente una expresion

de nuestra ignorancia sobre su propésito u origen” (1889, p. 137).
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4 DE LA ECOLOGIA EVOLUCIONARIA A LA ESCALADA ADAPTACIONISTA

Como es sabido, el término “ecologia” fue amonedado por Haeckel (cf. 1866, p. 286;
1947 [1868], p. 574.) para designar un capitulo de la fisiologia cuyo objetivo seria el de
analizar las complejas relaciones que los seres vivos guardan entre siy con suambiente
(cf Pires, 1999, p. 18-9). Haeckel reconocia (cf. 1866, p. 287), sin embargo, que dicho
dominio de estudios, no obstante su enorme importancia, era practicamente inexistente
enla época (cf. Stauffer, 1957, p- 140-3; Acot, 1988, p. 44,-6; Cooper, 2003, p. 4-6);y él
mismo tampoco realizé ninguna contribucién efectiva a su desarrollo (cf. Stauffer, 1957,
p- 144). Como la mayor parte de los evolucionistas del siglo x1x (cf. Bock, 2003,
p- 279), Haeckel estaba comprometido en el programa filogenético y lo suyo fueron las
filogenias basadas en la anatomia y en la embriologia comparadas (cf. Russell, 1916,
p- 25; Pifiero, 1992, p. 42-3; Richards, 2008, p. 158-62). Sus trabajos no contribuyeron
aeso que aqui estamos llamando programa adaptacionista y, por eso, él no precisé ocupar-
se enel estudio de esas complejas relaciones que los seres vivos guardan con suambiente.

Por otro lado, y como pertinentemente lo senalé Pascal Acot, aunque “hoy sea
posible considerar al darwinismo como una teoria ecolégica de la evolucién de las es-
pecies, de ahino se sigue que pueda considerarse legitimamente a la ecologia de fines
del siglo x1x como una teoria darwiniana de las relaciones entre el viviente y su medio”
(1988, p- 46; cf. Bates, 1960, p. 547; Mateos, 2000, p. 566). De hecho, el dominio de
estudios que a fines del siglo x1x estaba comenzando a ser designado con ese nombre,
guardaba mas continuidad con la Geogmfia delas plantas de Humboldt (1805), oconla
Geografia botdnica de Alphonse de Candolle (1855), que con la biogeografia darwiniana
(cf. Acot, 1988, p. 51-2; Drouin, 1991, p. 84; Caponi, 2008Db) y, en general, se aproxi-
maba mas a una fisiologia de extramuros (cf. Acot, 1988, p. 56-62; Bowler, 1998, p. 383;
Mateos, 2000, p. 568; Cooper, 2003, p. 36), que a los estudios sobre mimetismo de
Bates, Miiller y Poulton.

Y fue ese enfoque fisioldgico, que prevaleci6 enla ecologia de las primeras décadas
del siglo xx (cf. Futuyma, 1986, p. 304, 306; Acot, 1988, p. 64-75). La obra de Clements
(1905) es una muestra de eso; y lo mismo puede decirse de la mayor parte de los capi-
tulos de Lancelot Borradaile (1 923). En todos los casos, por otra parte, la historia de la
naturaleza apenas, o nunca, entraba en consideracién. Los ec6logos tendian a ver los
fenémenos biolégicos como conformando un orden estable y recurrente, cuyos acto-
res estaban predeterminados a jugar los papeles que en cada situacién debian jugar
(cf. Bates, 1960, p. 54.8).

Con todo, y mas alla del hecho de que la ecologia se haya desarrollado inicial-
mente en funcion de objetivos que eran distintos a los de la biologia evolucionaria, e
incluso diferentes de aquellos objetivos perseguidos por el programa adaptacionista,
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lo cierto es que los inevitables entrecruzamientos entre ambos dominios disciplinares
no demoraron en ocurrir (cf. Bates, 1960, p. 547; Collins, 2000 [1986], p. 290; Futuyma,
1986, p. 306). La obra de Georgy Gause (1934,) es una muestra de ello; y otra es la ya
mencionada, y decisiva, Ecologia animal de Charles Elton (1927). La primera de estas
dos obras, es cierto, no trata de la problemaética evolutiva, pero aun asi ella destaca un
punto de contacto crucial entre la ecologiayla biologia evolucionaria (cf. Bowler, 1998,
p- 390; Cooper, 2003, p. 51-2); y la obra de Elton, aun conllevando una actitud critica
hacialateoria dela seleccion natural, plantea claramente la necesidad de un dialogo entre
ambas disciplinas. Pero, una cosaes el didlogoy el reconocimiento de puntos de contac-
to entre las dos disciplinas y otra cosa es una confluencia entre ellas como la que ocurrié
con el surgimiento de lo que se dio en llamar ecologia evolucionaria (cf. Mayhew, 2006).

Dicha confluencia, pese a haber sido tempranamente avisorada por John Baker
(1938, p. 161-3),'9 y no obstante el hecho de que el trabajo de Lack sobre los pinzones
de Darwin haya significado un gran paso en esa direccién (cf. Collins, 2000 [1986],
p. 293), s6lo se substancié hacia fines de la década de 1950 e inicios de la década de
1960 (cf. Collins, 2000 [1986], p. 294; Futuyma, 1986, p. 307). Un signo de esa demo-
ra podemos encontrarlo en el hecho de que la ecologia no se cuenta entre las discipli-
nas que inicialmente convergieron en la articulacion de la nueva sintesis (cf. Futuyma,
1986, p. 305). Gayon (cf. 2009, p. 1), por ejemplo, lo menciona a Lack entre los prota-
gonistas de ese proceso, y Mayr (cf. 1980, p. 42) lo cita como participante del encuen-
tro que los arquitectos de la sintesis realizaron en Princeton en enero de 19477. Es signi-
ficativo, sin embargo, que en los simposios sobre la fundacién de la sintesis, que el
propio Mayr presidié en 1974, no haya estado previsto ningun lugar para la discusién
del papel que la ecologia podria habertenido en ella. Alli hubo sesiones sobre genética,
citologia, sistematica, paleontologia, y hasta sobre morfologiay embriologia, pero nin-
guna sobre ecologia.20

No es de extraiiar, de todos modos, que la ecologia evolucionaria sélo haya co-
menzado a perfilarse a fines de 1950. Ecologia y evolucién engranan, se entrelazan, en
la seleccion natural (cf. Bates, 1960, p. 547; Futuyma, 1986, p. 306). El poder que ésta
podia tener como factor capaz de modelar las poblaciones naturales s6lo quedé defini-
tivamente establecido y elucidado en esa década con los ya mencionados desarrollos

19 Baker (1938, p- 162) sefiala la distincion entre causas prézimas ytltimas, o remotas, de los fenémenos biolégicos,
que seria retomada en 1961 por Ernst Mayr (cf. 1961, p. 1503,1998 p. 134). Dicha distincién, sin embargo, ya habia
también sido sefialada por Poulton (cf. 1908a, p. xtv1) bajo la forma de la oposicion entre preguntas ;Como? y ;Por
qué?; y, en 1943, Julian Huxley (1965 [19431), antes de Mayr, también la retom¢ al decir que “todo problema biol6-
gico tiene un aspecto evolutivo y un aspecto inmediato” (p. 393).

20 Estoy refiriéndome a los simposios cuyo contenido quedé documentado en Mayr & Provine (1980). Sobre esta
cuestion, Futuyma (1986, p. 310) apunta que, mientras la nueva sintesis estaba practicamente completa hacia 1947,
el primer trabajo importante de ecologia que incorporé una vision neodarwinista fue el de Lack (1954.a).
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dela genética ecolégica de poblaciones (Futuyma, 1986, p. 307). Estosdesarrollos, ade-
mas, no s6lo confirmaban la eficacia de una fuerza que podia ser importante para en-
tenderlos fendmenos que le interesan al ec6logo, sino que ademas ponian alaseleccion
natural dentro de pardmetros espaciales y temporales mas préximos alos que la ecologia
estaba acostumbrada a manejar. Con Dobzhansky, la seleccion natural se dejo ver fuera
del tiempo geoldgico, pero lo hacia recluida en una caja de vidrio. Con Ford (cf. 1960),
en cambio, ella se mostré en dimensiones que, tanto temporal cuanto espacialmente,
eran ecolégicamente accesibles y relevantes (cf. Collins, 2000 [1986], p. 294; Futuyma,
1986, p. 309). Y fue ahi que un numero creciente de ec6logos comenzo a apelar siste-
maticamente a ella para explicar gran parte de los fenémenos que les interesaban.

El paper publicado por Gordon Orians en 1962, que es en donde aparece en pi-
blico la expresién “ecologia evolucionaria” (Orians, 1962, p. 262; cf. Collins, 2000
[1986], p. 294), es quiza el manifiesto de esa ecologia escrita en clave darwinista (cf.
Orians, 1962, p. 260). En él, la distincién entre explicaciones evolutivas por causas re-
motas y explicaciones funcionales por causas proximas, que Mayr (1961) acababa de recu-
perar, es usada para establecer una linea demarcatoria que atraviesa toda la ecologia y
que define el territorio, y los derechos, de la ecologia evolucionaria (cf. Collins, 2000
[1986], p. 296 ss.; Futuyma, 1986, p. 307). Pero dije manifiesto y no programa: a esa
altura la ecologia evolucionaria, aun sin haber recibido ese nombre, ya era una reali-
dad. Orians (cf. 1962, p. 261) podia referirse a los trabajos de Lack (cf. 19544a; 1954b),
y de otros investigadores, como referencias de ese nuevo espacio disciplinar en el que
muchas lineas preexistentes de investigacién podian confluir.

El propio Lack (cf. 1965, p. 237), por otra parte, tampoco tard6 en asumir expli-
citamente las tesis de Orians sobre la especificidad de la ecologia evolucionaria;?* yen
enero de 1965, en ocasion de su discurso como presidente de la British Ecological Society,
¢l defendi6é vehementemente ese dominio de estudios, apuntando tanto la especifici-
dad y la pertinencia de sus problemas (cf. Lack, 1965, p. 238, 244,), como la peculiari-
dad de los métodos y estrategias de investigacion de campo que habia que seguir para
abordarlos (p. 239, 244.). Métodos y estrategias con los cuales Lack no habia podido
contar en su investigacién sobre los pinzones de los afios 1940, y que si estuvieron
después disponibles para Peter Grant (cf. 1984, 1998, 1999).

Métodosy estrategias que, ademas, Lack sabia que no podian serlos mismos que
los usados por la genética ecologica de poblaciones. “Concernida principalmente con
adaptaciones complejas dependientes de numerosas estructuras, mecanismos fisio-
légicos y cadenas de comportamiento” (1965, p- 238), la ecologia evolucionaria, decia
Lack, tenia que estudiar fenémenos cuyas bases genéticas eran muy complejas y, por

21 Aunque, para referirse ala distincion préximo-remoto, Lack cite a Baker (1938) y no a Mayr (1961).
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eso, muy diferentes de aquellas estudiadas por Ford (1960) y sus seguidores (cf. Collins,
2000 [1986], p. 297). Esas bases debian poder ser presumidas (cf. Lack, 1954b, p. 145),
pero no siempre podian ser determinadas. Por eso, otras precauciones metodolégicas
debian ser tomadas para que los estudios de campo de la ecologia evolucionaria no in-
curriesen en los errores que, segin Lack (cf. 1965, p. 243), habian cometido los natu-
ralistas que habian desarrollado los primeros trabajos sobre coloraciones.

Pero la nota més saliente de esa alocucion de Lack (cf. 1965, p. 238, 244) reside,
sin ninguna duda, en el compromiso indisoluble que, a su entender, existia entre eco-
logia evolucionaria y teoria de la seleccion natural. Esta aparece ahi, al igual que en el
paper de Orians (cf. 1962, p. 262), como la teoria fundamental de ese campo de estu-
dios, como su clave articuladora (cf. Lack, 1965, p. 244,), lo que corrobora el comenta-
rio de Futuyma: “la nueva ecologia evolucionaria vio la mano de la seleccién natural
por todas partes” (1986, p-307). Pero, ver la mano de la seleccion en todas partes es lo
mismo que ver adaptaciones en todas partes y, por eso, puede decirse que la ecologia
evolucionaria es ya, en gran medida y por si misma, una expansién del programa adap-
tacionista (cf. Collins, 2000 [1986], p. 297; Futuyma, 1986, p. 306).

No debe quedar la impresién, sin embargo, que Orians, Lack o George Evelyn
Hutchinson (cf. 1959,1965; Collins, 2000 [1986], p. 297; Bowler, 1998, p. 397—8), para
mencionar a otro protagonistaimportante de ese proceso de integracién entre ecologia
y biologia evolucionaria, hayan estado pensando que toda estructura bioldgica, pasible
de ser entendida como una adaptacién, fuese asunto de la ecologia evolucionaria (cf.
Futuyma, 1986, p. 307). Ellos no entendian la convergencia entre ecologia y biologia
evolucionaria en el sentido global en que la entendia Marston Bates (1960, p. 547).
Para Orians, Hutchinsony Lack, los fenémenos a ser estudiados por la ecologia evolu-
cionariatenianuna cierta especificidad, y ellos eran méas o menoslos mismos que aque-
llos apuntados por Elton (1927, p. VII), como concernidos con una sociologia y una eco-
nomia de los animales que dejaba de lado el estudio de esas adaptaciones morfolégicas
analizadas por Borradaile (cf. 1923).

Orians (1962, p. 257) y Lack (1965, p. 244) aluden particularmente a la distribu-
ciényaladensidad de las poblaciones animales. Hutchinson (1959, p- 149 —50) traba-
jabasobrelosfactores que determinabanlabiodiversidad presente enlas redes tréficas.
Todos ellos, en suma, se ocupan de una cuestién clasica de la ecologia, a saber, los fac-
tores que determinan la presencia o la ausencia, la abundancia o la escasez, de una
especie en una regién. Pero lo que era peculiar en esos trabajos, era la idea, previa-
mente poco considerada (cf. Bates, 1960, p. 548), de estudiar esos fenémenos enten-
diéndolos como el resultado de procesos evolutivos pautados por la seleccion natural.

Lack hablaba de adaptaciones ecoldgicas (1965, p. 244.), y con ello queria aludir a
rasgos como el tamario de las camadas (p. 239—40), la distancia entre los nidos (p. 241),
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las épocas de crias (p. 24:2), o las tasas reproductivas (cf. Lack, 1954b) que se daban en
una determinada especie de aves. Rasgos esos que no pueden ser caracterizados como
morfoldgicos y que estin mas inmediata y evidentemente vinculados con el aprovecha-
miento de los recursos energéticos disponibles para cada poblacion, entendida como
subsistema de una comunidad, de lo que lo estan, por ejemplo, las coloraciones u otras
particularidades morfolégicas individuales que pueden facilitar comportamientos de
caza o de fuga. Pero el punto fuerte de Lack (1965, p. 24,4,) era justamente el de mostrar
que, contrariamente a lo sugerido por algunos ecélogos (cf. Emerson, 1960, p. 342;
Nicholson, 1960, p. 519) esos aspectos poblacionales, esas adaptaciones ecoldgicas, po-
diany debian ser explicadas como efecto de la clasica seleccién individual darwiniana
(cf. Futuyma, 1986, p. 308; Cooper, 2003, p. 58—9), del mismo modo en el que ocurri-
ria con una coloracién protectiva.

Si Lack no hubiese considerado alos estudios sobre mimetismo como parte de la
ecologia evolucionaria —y para él, diferentemente de lo que dos autores como Keller
y Golley (2000, p. 243) podrian decir casi cuarenta afios después —, el “estudio del pa-
pel de las astas de los grandes rumiantes como el alce” tampoco seria asunto de dicha
disciplina. Por eso, los trabajos etolégicos de Niko Tinbergen (cf. 1954, 1960) no eran,
segun Lack (1965, p- 243), contribuciones especificas a la ecologia evolucionaria.
Dichas investigaciones, como, por ejemplo, aquella sobre el significado adaptativo de
la eliminacion de la cdscara del huevo por la gaviota reidora comin (cf. Slater, 1988,
p-153), cuyos resultados Tinbergen (cf. 1975 [1961]) comenz6 a publicar en 1961, pue-
den considerarse como uno de los trabajos fundacionales de ese coto de caza del pro-
grama adaptacionista hoy llamado ecologia comportamental (cf. Davies & Krebs, 1987,
P-5,1997, p. 7; Kokko & Jennions, 2010, p. 294, 303; Claro, 2010, p. 99), pero, cuando

Lacky Orians hablaban de ecologia evolucionaria, no estaban pensando en nada de eso 22

22 Creo que Lack se sorprenderia con el contenido de un libro como el de Bridget Stutchbury y Eugene Morton
(2001). En €], temas que serian especificos de una ecologia evolucionaria en sentido restringido, tales como el estudio
de las épocas de cria (Stutchbury & Morton, 2001, p. 10) o el tamafio de las camadas (p. 28), son analizados en el
mismo plano en el que son examinadas las coloraciones protectoras (p. 121 ss.), y todo ello, justamente, bajo el
nombre de una disciplina, la ecologia comportamental, cuyo precursor seria, justamente, Niko Tinbergen (cf. Bowler,
1998, p. 359; Claro, 2010, p. 117). En realidad, los estudios etoldgicos, sobre todo los de Tinbergen, podrian ser
considerados como el cuarto de los vectores de desarrollo de las ciencias bioldgicas que contribuyeron ala consoli-
dacion del programa adaptacionista. Pero creo que su papel en la historia que aqui se esta reconstruyendo estuvo
mediado por la previa consolidacién de la ecologia comportamental; proceso este ultimo que, a su vez, también es
resultado del influjo ejercido por los desarrollos de la ecologia evolucionaria. Sin la ampliacién de los recursos
metodolégicosy de los horizontes tedricos, generada por estatiltima, y en parte también por la genética ecolégica de
poblaciones, los estudios etolégicos, al igual que los estudios sobre coloraciones, habrian continuado desarrollan-
dose con las mismas limitaciones que tenian enlos primeros afios de la sintesis (cf. Renk & Servais, 2002, p. 104.-5;
Kokko & Jennions, 2010, p. 298-9). En cierta forma, la ecologia comportamental es etologiaa la Tinbergen potencia-
daporla ecologia rvolucionaria.
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Por eso, aunque los limites disciplinares de la ecologia evolucionaria hoy se ha-
yantornado difusos,* y aunque los trabajos sobre mimetismo hoy encuentren espacio
en el periddico Evolutionary Ecology (cf. Candy & Guilford, 1999; Speed, 1999; Speed &
Turner, 1999), e incluso en otras publicaciones de ecologia (cf. Pasteur, 1982; Mallet &
Joron,1982; Allanetal., 2002; Bond, 2007), ese significado mas restringido que Orians
y Lack le daban a la expresion “ecologia evolucionaria” debe ser aqui recordado para
no incurrir en el error historico de pensar que la emergencia de ese espacio discipli-
nar redundd, por si mismo, en el despliegue de todo aquello que podia ser asunto del
programa adaptacionista. La ecologia evolucionaria, no hay duda, contribuy6 decisiva-
mente a la consolidacién de ese programa, pero no lo hizo por el hecho de haberse
transformado en su espacio disciplinar exclusivo. Porque, si hoy va camino a serlo,?%
eso no era asi en los afios sesenta. La ecologia evolucionaria contribuyé a la consolida-
cion del programa adaptacionista, porque, ademés de ensanchar su cuestionario, ella
también amplid y potencié sus recursos metodolégicos.

Los ecélogos que, en las décadas de 1950 y 1960, adoptaron una perspectiva
evolucionista, no sélo se beneficiaron al embeberse la sabiduria que manaba del Santo
Grial darwinista. Ellos también llevaban consigo todo un rico bagaje de conocimientos
y de recursos metodolégicos que legaron ala propia biologia evolucionaria. Estales dio
alos ecdlogos conceptos para comprenderlos fenémenos estudiados, perolos ecélogos

23 Si prestamos atencion alo que, en1986, Futuyma (p. 303) caracterizaba como el contenido tipico de un manual de
ecologia evolucionaria, podemos decir que, en ese momento, el sentido originario de la expresiéon “ecologia
evolucionaria” todavia se preservaba; y creo que se podria afirmar lo mismo considerando el contenido de un ma-
nual mas actual como Discovering evolutionary ecology (Mayhew, 2006). Pero, si prestamos atencién a lo que John
Endler propone enun su editorial de Evolutionary Ecology, de junio de 2010, se puede llegar a sospechar que la ecologia
evolucionaria va camino a convertirse en el estudio de “cualquier aspecto de las causas ecolégicas de la evolucion y
de los efectos de la evolucion sobre la ecologia” (2010, p. 955). Es esa acepcion amplia del termino “ecologia
evolucionaria” que puede encontrarse en algunos trabajos también recientes (por ejemplo, Agraval et al., 2010).
Enese sentido, creo que la relacién entre ecologia y biologia evolucionaria acabé siendo considerada del modo en el
que Marston Bates la pensaba cuando decia que: “ecologiay evolucion estan interrelacionadas de multiples maneras
(...). Todo el proceso de laseleccién natural es basicamente un proceso ecologico, los problemas de la adaptaciéon en
estructura y conducta son problemas ecoldgicos. Y podemos entender la evolucion de los grandes grupos filéticos
en funcién de la ocupacién de nuevos y diferentes nichos” (1960, p- 566).

24, Sise considera lo senalado en las cuatro notas anteriores, se puede llegar en efecto ala conclusion de que se esta
articulando un espacio disciplinar en el que convergen, y se unifican, los estudios cldsicos sobre adaptaciones, la
genética ecolégica de poblaciones, los estudios de ecologia evolucionaria en sentido restringido y la ecologia com-
portamental. Ese espacio devendria asi el dominio disciplinar privilegiado del programa adaptacionista. Creo que el
hecho de que un manual de ecologia comportamental se escoja al test de una hipétesis de mimetismo, como ejemplo
de tests de hipétesis en dicha disciplina (cf. Claro, 2010, p. 101-6), es un indicador de esa inevitable atenuacién de
loslimites disciplinares que parece preanunciar, o ya ser sintoma, del surgimiento de un espacio disciplinar propio
y genérico de los estudios adaptacionistas. El programa habria devenido asi una disciplina. Otro sintoma de esa
tendencia unificadora puede encontrarse en el hecho de que en su antologia The philosophy of ecology, Kellery Golley
(2000) incluyan papers sobre la problematica del adaptacionismo en la seccién dedicada a ecologia y evolucion.
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retribuyeron con una moneda muy valiosa, a saber, datos y procedimientos de obten-
cion de datos, que podian ser puestos al servicio del programa adaptacionista. Y cual-
quier ciencia, recordémoslo, se hace de datos y conceptos, o, como Kant decia, de in-
tuiciones que son ciegas sin conceptos, y de conceptos que son vacios sin intuiciones.
Desde fines del siglo x1x, los estudios ecolégicos estaban desarrollando ese sa-
ber sobre las relaciones entre el viviente y su medio que practicamente no existia en
1859, momento en el que Darwin publicé Sobre el origen delas especies (cf. Haeckel, 1866,
p- 286-7; Wallace, 1889, p. 131 ss.; cf. Caponi, 2006, p. 35, 2008a, p. 125).Aunque sus
investigaciones iniciales no hayan versado sobre las cuestiones mas inmediatamente
relevantes para el enfoque darwiniano de los fenémenos evolutivos (cf. Acot, 1988,
p- 56-62; Bowler, 1998, p. 383; Mateos, 2000, p. 568; Cooper, 2003, p. 36), poco a
poco, las investigaciones ecolégicas comenzaron a producir un saber aplicable a los
estudios evolucionistas (cf. Kingsland, 1991). Pero, conjuntamente con el desarrollo
de esos conocimientos substantivos sobre las relaciones entre el viviente y su medio
biético y abiético, que ciertamente eran relevantes para los evolucionistas que estu-
viesen interesados en analizar la accion de la seleccion natural en la naturaleza, desde
Clements (1905) en adelante (cf. Acot, 1988, p. 71-2), los ecélogos desarrollaron algo
todavia mas importante, o sea, métodos y técnicas de investigacion, ahi incluidos pro-
cedimientos de calculo, para ampliar y tornar confiable ese saber (cf. Brown, 1991;
Lubchenco & Real, 1991); métodos eses que fueron cruciales para el desarrollo del pro-
grama adaptacionista. Como ha dicho Peter Grant, si el naturalista moderno puede ser

caracterizado como siendo basicamente un explorador y un testador de ideas
evolucionarias y ecolégicas que son desarrolladas para revelar y explicar regula-
ridades en la naturaleza, tanto en la estructura genética como en la estructura
fenotipica, y en la funcién ecolégica y comportamental mas que en la funcién

fisiolégica (2000, p. 4,

entonces también hay que decir que los ec6logos contribuyeron mucho mas que los
naturalistas a la Poulton en el esfuerzo de dar rigor metodolégico a ese campo de estu-
diosy que éstos se beneficiaron enormemente porla panoplia de recursos metodolégi-
cos que aquellos desarrollarony pulieron. Los métodos de la ecologia fueron cooptados
por la biologia evolucionaria, y alli se comportaron como eficientes evaptaciones que
no dejaron de evolucionar en virtud de los nuevos requerimientos teéricos a los que
quedaron sometidas.

Como ya lo habia dicho el propio Elton, para quien “ecologia” significaba “his-
toria natural cientifica” (Elton, 1927, p. 1), “los métodos ecolégicos pueden ser aplica-
dos en varias ramas de la biologia animal. Ellos pueden ser empleados, por ejemplo,
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en el estudio de la evolucién y la adaptacion” (Elton, 1927, p. Vi1, 162 ss.; cf. Leibold &
Wooton, 2001, p. x1111). Y los trabajos de los seguidores de Ford en el dominio de la
genética ecolégica de poblaciones fueron una primera prueba contundente de ello.
Los mismos combinaban procedimientos mendelianos para determinar la genética de
las caracteristicas estudiadas con técnicas de observacion y experimentacion de cam-
po oriundas de la ecologia. Pero la limitacion de esos estudios, que fue apuntada poco
més arriba, exigia un uso de esas técnicas mucho mas restringidas que las exigidas por
la ecologia evolucionaria. Esta reclamaba técnicas de aplicacion mas amplia y flexible,
y fue el progresivo perfeccionamiento de las mismas, producido por suuso, que acabd
beneficiando a todos los estudios evolucionarios que exigiesen conocimiento de cam-
po. Y ese erael caso de cualquier investigacién encuadrada en el programa adaptacionista,
mas alla de cual fuese el espacio disciplinar en el que ella se estuviese desarrollando.

Pero la ecologia contribuyé al desarrollo del programa adaptacionista con algo
més basicoy fundamental que métodosytécnicas paralos estudios de campo. Ella tam-
bién contribuyé ala estandarizacién de los inevitables e imprescindibles procedimien-
tos de observacion directa y ala homogeneizacién del lenguaje con los que los resulta-
dos surgidos de esas observaciones son presentados. La importancia de este tltimo
punto ha sido sefialada por Claro (cf. 2010, p- 25—7), y creo que se trata realmente de
una cuestiéon relevante: lahomogeneizacién de un lenguaje es también un recurso me-
todolégico. Ella permite la acumulacion, la contrastacién y el cruzamiento de infor-
maciones. La estandarizacién de los procedimientos de observacion, asi como del pro-
piolenguaje en el que ellos son descriptos, permite un examen critico de la adecuacién
de dichos procedimientos y facilita su aplicacién en diferentes circunstancias por di-
ferentes investigadores.?>

Laformacién de una comunidad de investigadores que habla unlenguaje comun,
es, ya y por si misma, un avance metodoldgico. Cuanto mayor es esa comunidad, mas
confiabilidad y objetividad pueden conquistar los conocimientos por ella producidos.
Asi, cuantos més naturalistas hayan observado a los seres vivos en sus ambientes natu-
rales, y cuanto mas univoco y preciso sea el lenguaje por medio del cual ellos pueden
comunicar sus resultados para someterlos al control de los pares, mayor objetividad

25 La estandarizacion de un lenguaje con el cual describir las condiciones en las que los seres vivos desarrollan sus
existencias, nunca hubiese sido una necesidad para los naturalistas de campo anteriores a la revolucién darwinia-
na, pues la meta de su trabajo no era el conocimiento de esas circunstancias, sino la recoleccién de ejemplares que
serian analizados y clasificados en los museos (cf. Caponi, 2006, p. 35-6; 2008a, p. 130-6). Los naturalistas
darwinistas que trabajaron en la senda abierta por Henry Bates ya representan un alejamiento de ese modelo, pero
es en la ecologia en donde realmente se afirmé la figura del naturalista moderno. Y es por eso que fue ahi en donde
comenzo6 a estandarizarse un lenguaje para comunicar las mas variadas observaciones realizadas en campo. Esa estan-
darizacion de un lenguaje con el cual describir lo directamente observado también fue importante en el desarrollo
de lamedicina (cf. Foucault, 1963, cap. 7).
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ganari el saber por ellos producido y acumulado. La ciencia no se escribe en primera
persona del singular, lo cual no es més que el corolario de viejas lecciones popperianas
y bachelardianas (cf. Bachelard, 1951, p. 216-7; Popper, 1961, p. 170~ 1) sobre lanocién
de objetividad (cf. Caponi, 1995, p. 75-6; 1996, p. 83-8).

Viejas lecciones que también valen para los naturalistas y que aqui importa res-
catar para entender que, en gran medida, la consolidacion del programa adaptacionista
dependi6 de la conformacién de una comunidad de investigadores, una ciudadela de
naturalistas, dedicados a observar los seres vivos en sus condiciones naturales de exis-
tencia. En lo que ataiie a ese punto, la contribucion de los ecélogos fue crucial. Hasta la
décadade 1960, eran ellos, y no los biélogos evolucionarios, los que llevaban la delan-
tera en ese terreno. Hasta ahi, y haciendo salvedad de los seguidores de Poulton y de
los seguidores de Ford, los biélogos evolucionistas habian dedicado mas energia al
desarrollo del programa filogenético y al estudio de los aspectos genéticos de la evolu-
cion, que al estudio de sus aspectos ecolégicos (cf. Bates, 1960, p. 547).

Asi, tanto en razén de sus métodos y técnicas, como en virtud de sus conoci-
mientos positivos, y hasta de su propio lenguaje estandarizado, la ecologiale brindé un
importante servicio a la biologia evolucionaria. Dado cualquier rasgo morfolégico o
comportamental del que se pudiese sospechar un valor adaptativo, y para cuya presen-
cia en una determinada especie o subespecie se pudiese concebir una explicacién por
seleccién natural, la ecologia evolucionaria ofrecia todo un saber legitimado, y en pro-
gresiva expansion, que podia ser usado para fundamentar, evaluar y eventualmente
corroborar esas CO]flje‘m:r?as.26 Y ya se sabe como es que en ciencia la produccién y la
legitimacién de resultados se realimenta a si misma. La extensién exitosa de una téc-
nica de un dominio a otro facilita, a su vez, su extensién a otro dominio conexo; y la
aceptacion de una explicacién para determinado hecho induce a que una explicacién
semejante sea considerada, y eventualmente aceptada, en el caso de otro hecho tam-
bién reputado como analogo. Asi, cuando el programa adaptacionista pudo entrar en
esa escalada de legitimaciones, tan tipica de toda actividad cientifica, él finalmente se
transformé en esa industria de papers que hoy contintia prospemndo.27

26 En el tercer capitulo de Endler (1986), se puede encontrar una presentacion completa de la estructura general de
esos métodos. Con todo, para conocer las técnicas de campo que permiten su aplicacién es necesario remitirse alos
articulos en donde se presentan resultados concretos de investigaciones en campo. Aqui hemos citado varios de
ellos, vinculados, sobre todo, con los estudios sobre mimetismo. La obra de Peter Grant (1999) es también un
buen ejemplo de los resultados a los que se puede llegar con esos métodos codificados por Endler (cf. Mayr, 1988a,
p-153-4). Sobre los métodos, también Baum & Donoghue (2001); Orzack & Sober (2001); y Abrams (2001).

27 Es en el marco de esa escalada de legitimaciones, en donde la analogia juega un papel central tanto en la formula-
cién como en el test de hipétesis, que se debe entender la extension del programa adaptacionista ala paleontologia.
En la medida en que se pueda establecer una analogia plausible entre una forma extinta y una actual, se puede jus-
tificar la explicacién adaptacionista de un caracter de la primera, mostrando que ella se cumple, ha sido aceptada o
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CoNcLUSION

Pero fue esa misma prosperidad, me parece, la que los dejé empalagados a Gould y
Lewontin, llevindolos a decir, en 1979, que “el programa adaptacionista habia domina-
do el pensamiento evolucionista de Inglaterra y Estados Unidos durante los tltimos
cuarenta afios” (1979, p- 587). Pienso, en efecto, que esa afirmacién es mas una expre-
sién de tedio, o de hartazgo, que de rigor historico. En 1939, es verdad, habia comen-
zado a instalarse la hegemonia de la nueva sintesis. Pero en esa época, el programa
adaptacionista, entendido como una agenda de investigacion empirica orientada a de-
terminar las presiones selectivas, que se presumen responsables de gran parte de las
estructuras biolégicas, apenas medraba en los todavia marginales estudios sobre colo-
raciones adaptativas. Sélo en la década de 1950 ese programa seria realmente refren-
dado porlos procedimientos metodolégicos compatibles con las exigencias de lanueva
sintesis, y solo enla década de 1960 él comenzaria esa escalada que, justa o injustamen-
te, Gould y Lewontin criticaron en su articulo de 1979.

Claro, el tango dice que veinte arios no es nada y, en algunos casos, por lo menos,
errar por un poco mas que un par de décadas puede no ser demasiado grave. Pero creo
que por detras de la hipérbole de Gould y Lewontin hay dos errores conceptuales que si
me parecen perniciosos. Uno es el de confundir la historia del programa adaptacionista
con la historia de la validacion de la seleccion natural, y el otro es el de no reconocer
que el programa adaptacionista, lejos de sostenerse en una conviccion dogmatica sobre
el poder de la seleccion natural, es el resultado de la lenta maduracion de una linea de
investigacién que, pese a habersido iniciada por los primeros darwinistas, sélo se con-
solid6 y se acab6 de articular después de conquistar una sélida base teérica, meto-
dolégica y empirica. Que un libro como el de Endler (1986) haya sido escrito sélo en
la década de 1980, habla de lo largo y dificil que fue ese proceso y también denuncia la
imprecision histérica y epistemolégica de Lewontin y Gould. Estudiar el pasado de
una ciencia puede contribuir a una clarificacién de su presente, pero es necesario
precaverse de no proyectar las polémicas actuales en ese pasado, por més reciente que
él sea.®

resulta aceptable, en el caso de la segunda. Asi como el desarrollo de la reconstruccién morfolégica de los fosiles
debi6 esperar a la consolidacién de la anatomia comparada de los seres actuales (cf. Caponi, 2008a, p. 59 y ss.).
La posibilidad de formular explicaciones adaptacionistas en el campo de la paleontologia, debié esperar la con-
formacion de una enciclopedia de estudios adaptacionistas sobre los seres actuales que le pudiese servir como banco
de analogias.
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ABSTRACT
What we call today the adaptationist program did not play a prominent role-in the Evolutionary Biology
developed in the x1xth century, and during the first four decades of the xxth century. Until 194.0, only
studies on animal colorations, fundamentally of insects, were oriented by an adaptationist agenda. Dur-
ingthe period 1940-1970, with the developments of ecological genetics of populations and evolutionary
ecology this program gained clearer profiles and became consolidated.
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