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ABSTRACT. THE PROBABILISTIC CHARACTER

OF THE PRINCIPLE OF NATURAL SELECTION

It has been a controversial question whether the natural selection principle
has, to some extent, a necessary or a contingent, a causal or arandom character.
In this paper I advance an argument based on several prominent theoretician
of evolution for the extrinsic random character of the processes of natural
selection since they are permeated by external chance factors—climatic, atmos-
pheric, geological, and even astronomical. At the same time, I consider that
natural selection, as the principal mechanics of evolution, is a causal mechanics.
The apparent tension tﬁat the former present can be dissolved if one agrees
that in evolution the causal factors are probabilistic whereas the chance is
objective. In order to reformulate the natural selection principle I will ap}})}y
Suppes probabilistic theory of causality as the formal apparatus. By doing this
Iintend to provide some support to the thesis that principle of Darwin’s theory
of evolution is a probabilistic principle.
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1. INTRODUCCION
Si consideramos a la evolucién como un hecho —es decir, que histérica-
mente los seres vivos se han desenvuelto, diversificindose— surge la
cuestion, entre muchas otras, acerca del cambio evolutivo. ¢Cémo se han
llevado a cabo los cambios en las poblaciones de organismos que confor-
man especies? La respuesta de Darwin es, en parte, por seleccién natural.
Las especies han evolucionado, principalmente, por el mecanismo de la
seleccién natural.
Una cuestion filoséfica que se ha planteado sobre la teoria dela seleccién
natural de Darwin es acerca de si el mecanismo de seleccién natural, que
parcialmente da cuenta del cambio evolutivo, es un mecanismo causal que
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produce efectos univocamente determinados o si, por el contrario, es un
mecanismo estocastico que ocasiona distintos efectos aleatoriamente. Este
planteamiento es tajante: excluye la posibilidad de que en los complejos
procesos de seleccion se den ciertas interacciones entre los organismos y
las condiciones bidticas y abiéticas del medio ambiente que parcialmente
causen la seleccion de determinados efectos, a la vez que intervienen
ciertos factores azarosos. Esta es la posibilidad que aqui exploraré con el
propésito de formular el principio de seleccién natural en términos prob-
abilistas.

No pretendo, desde luego, demostrar que los procesos de seleccién
natural sean procesos estocésticos (los cuales dan lugar a distintos efectos
alternativos bajo las mismas condiciones causales) en lugar de procesos
deterministas (en los cuales ciertas condiciones causales producen en
todos los casos los mismos efectos). Si esto fuese posible, seria labor propia
de los bidlogos evolucionistas; mas bien, asumiré la primera opcién con
base en las hipotesis al respecto de varios prominentes teéricos de la
evolucion.

El caracter azaroso de los procesos genéticos de mutacién y recombina-
cién establecen a la teoria de la evolucidon como una teoria probabilista (o
estadistica, como suele decirse). Sin embargo, una vez dada la variacién
genética, los procesos ulteriores de seleccion de rasgos fenotipicos podrian
ser no estocasticos. Asi lo consideré Monod (1970), quien atribuy6 a la
seleccién natural un caracter necesario.

Lasnociones que dan lugar a la supuesta tensién entre azar y causalidad
provienen del campo de la fisica. David Bohm, un fisico contemporéneo
de Monod y de los autores de la sintesis evolutiva, escribe al respecto:

Empleamos aqui la palabra “contingencia” en su sentido méas amplio, a saber,
lo opuesto a la necesidad. En consecuencia, contingencia es aquello que podria
ser de otra manera. Mas adelante veremos, pues, que el azar es cierta forma
muy comun de contingencia y también veremos que la causalidad es una forma
especial, pero muy comtn, de la necesidad (1957, p. 12, n. 2).

Inmediatamente se obtiene, dada la oposicién entre contingencia y nece-
sidad, que el azar y la causalidad se excluyen mutuamente. Desde luego,
Bohm estd asumiendo tacitamente la concepcién determinista de la casua-
lidad, con caracter necesario. Si descartamos, contra Monod, la necesidad
en la seleccién natural —que el cambio evolutivo se ha desenvuelto
histéricamente de manera necesaria, y que no puede haber sido de otra
manera— podemos concebir una causalidad en un dominio natural con-
tingente, donde lo que ha acontecido y acontece pudo haber acontecido
y acontecer de manera diferente 1. Podemos disolver esta tension, como
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veremos, reconociendo que en evolucién los factores causales son prob-
abilisticos mientras que el azar es objetivo, éntico.

Utilizaré la teoria probabilista de la causalidad debida a Patrick Suppes
(1970) como aparato formal para reformular el principio de seleccién
natural. Con esto pretendo apuntalar la tesis de que ese principio de la
teoria de la evolucion de Darwin es un principio probabilista 2.

2. CAUSALIDAD Y AZAR EN LA SELECCION NATURAL
Generalmente se considera a la seleccién natural como el mecanismo de la
evolucioén (véase, p. ej., Eldredge, 1999, p. 119). Una exposicion sucinta de
la concepcién de la seleccién natural, consistente con la de Darwin, es la
siguiente:

Una formulacién bésica —el esqueleto— de la seleccién natural es un argu-
mento basado en tres hechos innegables (sobreproduccién de descendencia,
variacién y heredabilidad) y una inferencia silogistica: la seleccién natural, o la
afirmacion de que los organismos con mds éxito reproductivo serdn, en pro-
medio, las variantes que, por azar, resulten mejor adaptadas a los entornos
locales cambiantes, las cuales, por herencia, transferiran a sus descendientes
sus rasgos favorecidos (Gould, 2002, p. 37).

De este modo, Gould asiente, de manera indirecta, en la intervencion del
azar en la seleccién natural, aunque obvia que, antes que nada, el resultado
de los procesos selectivos es la supervivencia de los organismos. En un
sinntimero de especies, se requiere que los organismos individuales alcan-
cenadultez para que puedan tener éxito reproductivo; aunado, en muchos
casos, a que previamente logren éxito en la selecciéon sexual (una alta
mortandad temprana en los miembros de una poblacién de cierta especie,
causada por alguna situacién contingente como la escasez de alimento,
podria significar una amenaza a la supervivencia de la especie misma).
Esto es tan obvio que muchas formulaciones de la teoria y del principio de
seleccién natural simplemente lo omiten, refiriéndose directamente al
éxito reproductivo, como la recién citada formulacién de Gould.

Valga hacer una breve digresién para anotar que si bien el nivel de
actuacién de la seleccién es el organismo, la seleccién a ese nivel, como
explica Mayr, tiene consecuencias mas alla del individuo:

La seleccién al nivel de organismo en su conjunto tiene como resultado
cambios en otros dos niveles: el del gen, donde a través de la selecciéon de
individuos ciertos genes pueden aumentar o disminuir su frecuencia en la
poblacién, y en la especie, donde la superioridad selectiva de los miembros de
una especie puede conducir a la extincién de otra especie (1991, p. 101).
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Para abundar sobre la variedad de formulaciones de la teoria de la selec-
cion de Darwin, citaré in extenso a Kitcher:

La teoria de Darwin parece descansar en cuatro afirmaciones fundamentales:

1. En cualquier etapa de la historia de una especie habra variacién entre los
miembros de la especie; los distintos organismos pertenecientes a la especie
tendran propiedades diferentes (el Principio de variacién; El origen, capitulos I-11,
passim).

2. En cualquier etapa de la historia de una especie nacen mas organismos que
los que pueden sobrevivir para reproducirse (el Principio de la lucha por la
existencia; El origen, capitulo III).

3. En cualquier etapa de la historia de una especie, una porcién de la variacion
entre los miembros de la especie es variaciéon con respecto a las propiedades
que afectan la capacidad de sobrevivir y reproducirse; algunos organismos
poseen caracteristicas que los hacen més aptos para sobrevivir y reproducirse
(el Principio de variacién en la adecuacién; El origen, p. 80).

4. La heredabilidad es la norma; la mayoria de las propiedades de un organis-
mo son heredadas por sus descendientes (el Principio fuerte de la herencia; EI
origen, pp. 5, 13).

A partir de estos principios (concretamente de (2), (3) y (4)) podemos obtener
mediante un argumento verosimil:

5. De modo tipico, la historia de una especie mostrara la modificacién de esa
especie en direcciéon de aquellas caracteristicas que mejor permiten a sus
portadores sobrevivir y reproducirse; es probable que las propiedades que
mejor permiten a sus portadores sobrevivir y reproducirse se vuelvan cada vez
mas frecuentes en las generaciones sucesivas de la especie (el Principio de
seleccion natural; El origen, capitulo IV) (1993, 35-36).

Esta formulacién de Kitcher, que tiene la virtud de destacar el cardcter
histérico de la teoria de la evolucién, incluye en la enunciacién del princi-
pio de seleccién natural la acotacién de que sea probable que, bajo ciertas
circunstancias, los organismos sobrevivan y se reproduzcan. Esto atiende
a un reconocimiento implicito de que la seleccién natural no es un meca-
nismo determinista, un mecanismo que produzca procesos selectivos en
los cuales los efectos estan determinados univocamente por ciertas condi-
ciones causales. En otras palabras, eso equivale a dejar lugar a la interven-
cién de factores azarosos en los procesos selectivos por los cuales los
efectos de sobrevivencia y reproduccién de los organismos son probables.

Entre otros autores, Mayr reconoce también factores azarosos en pro-
cesos selectivos: “Elazar interviene no s6lo en el primer paso de la seleccién
natural —la produccién de nuevos individuos genéticamente tinicos me-
diante la recombinacién y la mutacién— sino también durante el proceso
probabilistico que determina el éxito reproductivo de los individuos” (1991,
pp. 50-151).
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Pospondré hasta la siguiente seccién el anélisis del tipo de azar que
interviene en los procesos de selecciéon natural, una vez que hayamos
pasado revista a los tipos de procesos de seleccion estabilizadora, direccio-
nal y disruptiva.

Por otra parte, algunos bi6logos evolucionistas sugieren que el meca-
nismo de seleccién natural, que produce poblaciones de organismos adap-
tados, eficaces para supervivir y reproducirse, es un mecanismo causal. Por
ejemplo, al discutir sobre la capacidad “creativa” de la seleccién natural,
Gould escribe que: “Si la variacién sélo suministra la materia prima, si el
cambio se acumula de manera imperceptiblemente gradual, y sila ventaja
reproductiva de ciertos individuos proporciona la fuente estadistica del
cambio, entonces la seleccién natural debe entenderse como la causa
direccional de la modificacién evolutiva” (2002, p. 166). Por su parte, Kar-
dong dice que: “La seleccién natural es la causa de la divergencia y
diferenciacién, pero no puede ser la causa directa de los mecanismos de
aislamiento reproductivo [...] Pero una vez que la seleccién natural ha
causado caracteres supervivientes en esas poblaciones como para divergir
significativamente, el aislamiento reproductivo es un efecto lateral” (2005,
p- 144). De manera indirecta: “La transmision de las variaciones heredita-
rias de una generacién a la siguiente estd regida en gran parte por el
proceso no aleatorio de la seleccién natural, aunque también hay un
componente aleatorio que los genetistas llaman ‘deriva genética™ (Ayala,
2012, p. 49).

Estos autores no elucidan el significado de la nocién de causa que
atribuyen a procesos naturales de seleccién de organismos y poblaciones,
pero, en todo caso, desde la época de Darwin, los evolucionistas rechazan
las causas finales, en el sentido de que la seleccién se conduzca para
cumplir con algiin disefio prestablecido (véase Mayr, 1991, cap. 5). Mas
bien, consideran que los factores causales en ciertos procesos de seleccion
son causas en el sentido de causa eficiente, aunque no las conciben, a la
Laplace, como causas suficientes, deterministas, sino como condiciones
naturales que producen ciertos efectos (antes que nada, la supervivencia)
s6lo de manera probabilista. Esto se refleja en ciertas formulaciones del
principio de seleccién natural en términos probabilistas, como la propues-
ta por Brandon:

Tipicamente (pero no necesariamente) hay variacién entre los organismos
dentro de una poblacién reproductiva. Con frecuencia (pero no siempre) esta
variacion es (en algiin grado) heredable. Cuando esta variacién estd causal-
mente conectada a una habilidad diferencial de supervivir y reproducir, pro-
bablemente sucedera una reproduccién diferencial (2008, p. 2).
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Como sea, lo que queda claro es que los procesos naturales de seleccién
—como los procesos de seleccién estabilizadora, direccional y disruptiva—
no son procesos deterministas, procesos que produzcan siempre los mis-
mos efectos para todos los organismos con toda probabilidad.

Dada la complejidad de los procesos biolégicos evolutivos, debemos
considerar una nocién apropiada de condiciones causales parala selecciéon
natural. Pienso que la siguiente nocién resulta adecuada a este propésito:
“En general, una conexién causal representa una conexién multiple entre
un grupo de causas y un grupo de efectos (la conexién uno-a-uno es un
caso particular). Las varias causas que trabajan conjuntamente en un
proceso dado forman una ‘estructura causal” (Belis, 1973, p. 66). En
adelante, adoptaremos esta nocién de causalidad que comprende cone-
xiones multiples, muchos-a-muchos entre diversos factores, cuando nos
refiramos a las complejas interacciones de organismos entre ellos y con
factores bidticos y abidticos que conforman un ecosistema, que se dan en
los procesos de seleccion natural.

3. TIPOS DE PROCESOS DE SELECCION NATURAL
Al actuar sobre los diversos fenotipos que portan los organismos indivi-
duales producidos por la variacion genética, la seleccion natural conduce
el cambio evolutivo mediante procesos estabilizadores, direccionales y
disruptivos. Estos procesos naturales seleccionan rasgos o caracteres en
funcién de que resulten benéficos o perjudiciales en determinado medio
ambiente. En una primera instancia, la seleccién estabilizadora, la mas
frecuente, elimina los fenotipos extremos cuando resultan desventajosos
y favorece los fenotipos intermedios. La seleccién direccional, por su parte,
elimina un fenotipo extremo si resulta perjudicial o nocivo, desaparecién-
dolo a la larga. Por Gltimo, cuando un fenotipo intermedio es deletéreo, la
seleccién disruptiva acttia contra éste eliminandolo, a la vez que favorece
a los fenotipos extremos y divide en dos a la poblacién, dando lugar al
fenémeno del polimorfismo, i. e., dos formas distintas de una misma
especie (cfr. Kardong, 2005, pp. 114-115).

De tal suerte, sea por uno u otro de los anteriores procesos, algunos
fenotipos son preservados y otros son eliminados. Esto modo de operar de
la seleccién ocasiona que ciertas poblaciones optimicen su aptitud (fitness)
—capacidad de supervivencia y transmisién de genes— y alcancen el pico
de una cima adaptativa (adaptedness) —adecuacion al medio ambiente y
forma de vida.

Ahora, para intentar elucidar como el azar interviene propiamente en
la seleccion natural, y qué tipo de azar podria ser, debemos proceder a un
nivel microevolutivo y, especificamente, concentrarnos en los procesos de
preservacion y eliminacion de fenotipos: los procesos de seleccion estabi-
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lizadora, direccional y disruptiva. En primera instancia, hay factores aza-
rosos en la supervivencia y reproduccién exitosa que provienen de la
presion selectiva que ejercen factores ambientales, en constante cambio,
en los fenotipos de organismos. Como sefialan Lewontin y colegas, puesto
que los caracteres de los individuos varfan en forma, tamafo, color,
etcétera, la presion selectiva al actuar sobre una poblacién —conjuntamen-
te con la seleccion sexual— retiene a algunos individuos y elimina a otros
(cfr. Griffiths, et al., 1999, p. 113-116). Entonces, en una primera instancia,
el azar en la seleccién natural provendria de la variabilidad genética
combinada con la presién selectiva ejercida por un medio ambiente que
cambia contingentemente. La preservacién de ciertos organismos y la
eliminacién de otros serian, en virtud de los fenotipos de los organismos,
efectos aleatorios de complejas interacciones de las poblaciones, que com-
parten y conforman un ecosistema, entre ellas mismas y con un medio
ambiente local y concreto, debidos a la presion selectiva.

Debemos darnos cuenta que los organismos y las poblaciones que se
someten a procesos de seleccién natural viven en, e interactiian con,
determinado ecosistema. Si bien podemos, como hace Brandon, formular
el principio de selecciéon natural de manera abstracta y general, en cada
caso particular de aplicacién de ese principio hay un medio ambiente
especifico conformado por un complejo de recursos bidticos y condiciones
abiéticas, donde las poblaciones interacttian con ellas mismas —sea como
depredadoras, presas, organismos patégenos o victimas— y con el am-
biente fisico. Hablar de seleccién natural y adaptacién involucra una
idealizacién que simplifica el sistema biolégico global, donde se elige
alguna poblacién o especie, abstrayéndola del resto del sistema, para
considerar los procesos naturales —sean de seleccion estabilizadora, di-
reccional o disruptiva— que esa poblacién o especie sufre durante un
periodo temporal. Esto, insistimos, es a la vez una abstraccién y una
idealizacién. Como Lewontin sefiala:

[...] no hay “un medio ambiente” en algtin sentido independiente y abstracto.
Asi como no hay un organismo sin un medio ambiente, no hay un medio
ambiente sin organismo. Los organismos no experimentan medios ambientes.
Crean esos medios ambientes. Construyen su medio ambiente a partir de
partes y piezas del mundo fisico y biolégico y lo hacen mediante su actividad
propia 3.

Gould también enfatiza esta situacién cuando explica que por medio
ambiente “[...] se entiende, por supuesto, el conjunto de factores bidticos
y abiéticos externos al organismo, aunque intrinsecamente trabados con
él, y hasta definidos en gran medida por su presencia” (2012, p. 187).
Entonces, en algtin sentido es inapropiado hablar de la seleccién de una
poblacioén, separdandola conceptualmente de su ecosistema. Al hacer esto,
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s6lo seriamos capaces de ver los procesos azarosos involucrados en fun-
cién de esa poblacién y de nada mis. Si, al contrario, tomamos en cuenta el
ecosistema o sistema bioldgico global, incluidos los elementos fisicos, tal
vez podriamos elucidar cémo intervienen factores azarosos en procesos
de seleccién natural. Tenemos que considerar el azar en la seleccién
natural conrelacién a los procesos de seleccién que producen preservacion
y eliminacién de fenotipos en lugar de con relacién a una poblaciéon en
particular. Vista la cuestién de este modo, el azar en la seleccién natural
resulta ser extrinseca a esos procesos selectivos ya que proviene de multi-
ples y diversos factores contingentes en la compleja seleccién de fenotipos,
en virtud de las interacciones internas del sistema bioldgico global y de
factores fortuitos externos al mismo, desde cambios climéaticos, atmosféri-
cos, geoldgicos, hasta sucesos astronémicos como el impacto de meteoritos.

Esto significa que en los complejos procesos de supervivencia y éxito
reproductivo de organismos, poblaciones y especies, confluyen procesos
azarosos que son extrinsecos a las poblaciones que en fusién con los
recursos bidticos y las condiciones abidticas conforman un ecosistema.
Concebir a la seleccién natural como un mecanismo exento de cualquier
factor azaroso es una idealizacion, y aunque podria ser legitima y permi-
sible para ciertos propdsitos es una simplificacion en demasia irrealista e
incluso contraféctica.

El mecanismo de selecciéon natural es indeterminista, y los procesos
selectivos a que da lugar son estocasticos, con los fenotipos seleccionados
como sus efectos aleatorios. Si desplazamos a los organismos y poblaciones
como los relata de los mecanismos naturales de selecciéon en favor de los
procesos selectivos, sin separar conceptualmente a los organismos y po-
blaciones de los medios ambientes cambiantes en los que estan integrados
como elementos constitutivos, entonces podemos ver que el cardcter
azaroso de esos mecanismos selectivos es extrinseco a ellos, en virtud del
ecosistema concreto en que estan inmersos organismos y poblaciones. En
otras palabras, los procesos de seleccién estabilizadora, direccional y dis-
ruptiva no operan afuera de cualquier medio ambiente, y por ello no
podemos decir que intrinsecamente son deterministas o estocasticos (a
diferencia de las mutaciones genéticas que podemos conceptualizarlas
separadas del resto de los procesos genéticos y selectivos al ser producidas
espontdneamente por el mecanismo de replicacion). Sélo extrinsecamente
con respecto a algin medio ambiente concreto esos mecanismos seleccio-
nan fenotipos de organismos y poblaciones aleatoriamente, en virtud de
una variedad de factores externos a ellos que son contingentes. De esta
manera, los procesos de seleccién natural regidos por los anteriores meca-
nismos selectivos son objetivamente estocasticos de modo extrinseco, en
funcién de un medio ambiente concreto.
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En la siguiente seccién expondré, a muy grandes rasgos, la nocién de
causalidad probabilista de Suppes para aplicarla después a los procesos
selectivos recién revisados.

4. CAUSALIDAD PROBABILISTA
La idea bésica de la teoria probabilista de la causalidad de Suppes (1970)
es simplemente que las condiciones causales aumentan la probabilidad del
efecto, o que si ciertas condiciones especificas aumentan la probabilidad
de que acontezca un suceso, entonces éste es considerado como un efecto
de aquéllas 4. El punto de partida de la teoria de Suppes es la nocién de
causa prima facie. En una primera definicién Suppes establece que el suceso
C esuna causa prima facie del suceso E siy s6lo si C precede temporalmente
aE,laprobabilidad de C es positiva, P(C) > 0, y la probabilidad condicional
de E dado C es mayor que la probabilidad absoluta de E, P(E | C) > P(E) 5.

Esta condicién implica que la probabilidad condicional de E dado C es
mayor que la probabilidad condicional de E dado no C: P(E | C) > (P(E) | =C).
Podemos agregar la condicion que P(E | C) < 1, para eliminar la posibili-
dad de que la causa C determine el efecto E. Esto es, si no es el caso que
P(E | C) = 1 entonces las causas seran probabilistas, causas que aumentan
la probabilidad de que el efecto acontezca sin que lo determinen. Suppes
no hace esto, lo que permite que la causalidad determinista sea un caso
especial de su teorfa.

Para asegurar que una causa prima facie sea una causa genuina, en lugar
de espuria, Suppes elimina la posibilidad de que hubiera un suceso F
anterior a C que cause a E, anulando a C como causa; esto es, él excluye
que P(E | CF) = P(E | F). La definicién completa de la nocién probabilista
de causa es la siguiente:

Ccausa a E siy s6losi P(E | C) > P(E) y no hay un factor F, anterior a C, tal que
P(E|CF)=P(E | F)yP(E| CF)=P(E | C), dado que P(F C) > 0 (Suppes, 1970,
pp. 12,23 y 24) .

Estas nociones bésicas de la teoria de la causalidad probabilista de
Suppes se pueden aplicar para analizar las multiples conexiones causales
en los procesos de seleccién natural entre ciertas condiciones bidticas y
abidticas que conforman un medio ambiente natural y los distintos rasgos
alternativos que portan grupos o subpoblaciones de organismos que viven
en ese medio ambiente.

Sean G y G’ dos grupos o subpoblaciones de organismos de una pobla-
cién tal que difieren en que los miembros de G portan un rasgo R mientras
que los de G’ portan el rasgo alternativo R’. A la vez, sean C ciertas
condiciones bidticas y abidticas del medio ambiente comtin a G y G".
Entonces, en consonancia con la anterior definicion, si Pg(R | C) > Pg(R)



58 /LUDUS VITALIS / vol. XXIV / num. 46 / 2016

y no hay un factor F anterior a C tal que Pg(R | CF) = Pg(R | F), donde 0
<Pg(R | C) < 1, entonces las condiciones C causan probabilistamente al
rasgo R, en el sentido de que dichas condiciones C aumentan la prob-
abilidad de que R se preserve en G. Al contrario, si Pg(R’ | C) < Pg(R’)
entonces las condiciones C son causalmente contrarias, adversas, con
respecto al rasgo R’, en el sentido de que disminuyen las probabilidades de
que R’ se preserve en G'.

Podemos agregar que si para un grupo G* y un rasgo R* sucede que
Pg+(R* | C) = Pg+(R*), las condiciones C son causalmente neutras al rasgo
R*, en el sentido de que no intervienen en su preservacion ni en su
eliminacién, al no aumentar ni disminuir su probabilidad absoluta.

La aplicacién de las anteriores nociones a los procesos de seleccién
estabilizadora, direccional y disruptiva se obtiene directamente, si consi-
deramos que R’ es el rasgo preservado mientras que el rasgo alternativo R
es eliminado, en una n-ésima generacién, como veremos en la siguiente
seccion.

5. REFORMULACION PROBABILISTA
DEL PRINCIPIO DE SELECCION NATURAL

Suppes propone aplicar su teoria probabilista de la causalidad en teorias
cientificas. Asi, escribe que:

Hay al menos tres diferentes géneros de marcos conceptuales que parecen
apropiados para hacer aserciones causales. En cada uno de ellos, una medida
bésica de probabilidad mas bien diferente serd usada en cualquier aplicacién
de la definicién 1. Un marco conceptual es el que provee una teoria cientifica
en particular (1970, p. 13).

Entonces, usaré en esta seccién unas nociones bésicas de esa teoria de
Suppes para formular el principio de seleccién natural, con factores cau-
sales, como un principio probabilista.

Una formulacién sucinta del principio de seleccion natural darwinista
centrada en la supervivencia de los organismos se debe a Ginnobili:

Los organismos que portan un rasgo r que cumple mas efectivamente una
funcién en un ambiente determinado a tienden a mejorar su supervivencia en
a, tendiendo a mejorar en consecuencia, si r es heredable, el éxito reproductivo
diferencial en a de este tipo de organismos 7 (2010, p. 45).

Podemos modificar esta formulacién que usa la vaga expresion de “ten-
dencia a mejorar” como una nocién primitiva, remplazdndolo por una
expresion probabilista, de acuerdo con la teoria de Suppes, de la siguiente
manera:

Sea R un rasgo heredable que portan ciertos organismos en una pobla-
cién, el cual cumple una funcién relevante en un medio ambiente M. Si R
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aumenta la probabilidad de supervivencia S en M de los organismos que lo
portan (con respecto a los organismos de esa poblacién que no lo portan)
—i. e, P(S | RM) > P(S | =R M)— entonces R se convertira en el rasgo
predominante en esa poblacién, y su posesion aumentard la probabilidad
de éxito reproductivo diferencial.

Esto significa que el rasgo R contribuye causalmente, en interaccién con
ciertos factores en el medio ambiente M, a que aumente la probabilidad
de supervivencia de los organismos que lo portan —y eventualmente, se
convierta en el rasgo predominante en la poblacién en cuestion. La con-
dicién de que el rasgo cumpla una funcién relevante hace las veces de la
idea de Suppes, de que las causan sean estadisticamente relevantes al
efecto. En nuestro contexto, lo que se estd requiriendo con esa condicién
es que la funcién que cumpla el rasgo R sea relevante a la posibilidad de
supervivencia o no de los organismos. Un rasgo que no contribuyera en
absoluto a la posibilidad de que los organismos en cuestién se preserven
o0 sean eliminados no calificaria como un rasgo a ser considerado en la
anterior formulacién.

También podemos formular el principio de seleccién natural en térmi-
nos de la supervivencia diferencial S.

Sean dos rasgos alternativos R y R’, ambos heredables, en los grupos o
subpoblaciones G y G’, respectivamente, de una misma especie. A la vez,
sean C ciertas condiciones biéticas y abidticas del medio ambiente comtin
aGyG".SiPg(S | RC) > PsA(S | R’C) entonces R sera el rasgo predominante
en una n-ésima generacioén en la especie en cuestion.

Esta nocioén afirma que las condiciones comunes C causan un aumento
de la probabilidad de supervivencia en los organismos del grupo G, en
virtud de que portan el rasgo R, mayor que el aumento en la probabilidad
de supervivencia que causan en los organismos del grupo G’, los cuales
portan el rasgo R’ (esto podria cumplirse incluso si las condiciones C
disminuyen la probabilidad de supervivencia de los organismos en G’ que
portan el rasgo R’).

De lo anterior podemos derivar unas formulaciones probabilistas de los
tipos de procesos selectivos direccional, estabilizador y disruptivo. Para
los procesos de seleccidn direccional:

Sea que las mismas condiciones C aumentan la probabilidad de super-
vivencia de los organismos en G que portan el rasgo R mientras que a la
vez esa probabilidad es mayor que la probabilidad de supervivencia de los
organismos en G’ que portan el rasgo alternativo R’ —i. e., Pg(S | RC) >
Ps(S | C)y Ps(S | RC) > Pg(S | R’ C). Entonces el rasgo R predominara
en una n-ésima generacion sobre el rasgo R'.
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Esto significa que la seleccion del rasgo R estd causada por las interac-
ciones de los organismos que lo portan con las condiciones C en M, pero
s6lo probabilistamente porque el valor de probabilidad P en cuestién es
siempre menor que la unidad.

En los otros dos tipos de procesos de seleccion, estabilizadora y disrup-
tiva, tendriamos que considerar unas ligeras modificaciones de esa nocién.
Para la seleccion estabilizadora incluir dos rasgos R” y R” que serian los
rasgos extremos eliminados mientras que para la seleccién disruptiva
incluir otro rasgo R¥, alternativo a R, que fuese también seleccionado en
uno de los extremos mientras que el rasgo R’ intermedio es eliminado.
Formalmente, para la seleccién estabilizadora:

Sea Pg(S | RC) > P(S | C).SiPg(S | RC) > PsAS | R"C) y Ps(S | RC)>
Ps(S | R”C). Entonces R es el rasgo intermedio que predominara a la
n-ésima generacion sobre los rasgos extremos R’y R”, los cuales eventual-
mente serdn eliminados.

De nuevo, esto significa que el R es causalmente seleccionado por las
interacciones que guarda con las condiciones C en M. Para la selecciéon
disruptiva:

Sean P(S | RC) > Ps(S | C) y Pg+(S | R*C) > Pg+(S | €). Si P(S | RC) >
Pc(S | R'C) y Pg+(S | R*C) > Pg(S | R'C) entonces, en la n-ésima genera-
cién, los rasgos R y R* predominaran sobre el rasgo R’, el cual sera
eliminado, mientras que los grupos de organismos G y G* se separaran y
aislaran reproductivamente uno del otro.

Igualmente, en este caso podemos decir que las interacciones de R y R*
con las condiciones C en M causan que sean seleccionados a las vez que
las interacciones de R’ con esas mismas condiciones causan que sea elimi-
nado.

Podemos observar como se aplica en las tres anteriores nociones el
concepto de causalidad multiple de Belis. En los tres casos unas mismas
condiciones C causan, por las complejas interacciones muchos-a-muchos
de los organismos entre ellos y con el medioambiente, que algiin rasgo sea
preservado a la vez que algiin otro rasgo sea eliminado. Que se dé uno u
otro caso depende, por supuesto, de las diferencias entre los rasgos mis-
mos y de como éstos interactiian, principalmente, con las condiciones
biéticas.

Este tipo de formulaciones tienen la virtud de hacer expreso el papel
causal en la selecciéon natural que cumplen las condiciones C, a la vez que
por el uso explicito de nociones probabilistas evita recurrir a los conceptos
de tendencia, propension y frecuencias que se encuentran en otras formu-
laciones del principio de seleccién natural.
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6. CONCLUSIONES
Hemos visto que hay una aparente tensién entre la concepcién causal de
la seleccién natural y el azar que permea ciertos procesos selectivos. La
tensién se da al concebir procesos causales en los que intervienen factores
azarosos. Concebir la causalidad en la seleccion natural con un cardcter
probabilistico a la vez que se considera objetivamente el azar que intervie-
ne en ciertos procesos selectivos —alternativa que se ha abierto tacitamen-
te en las ultimas décadas en el campo de la biologia evolutiva— aleja
considerablemente a la teoria actual de la evolucién de la concepcién
laplaceana, que adopt6 Darwin, de un mundo causado de modo determi-
nista asi como de un azar epistémico como ignorancia de las causas
verdaderas.

La reconciliaciéon entre una causalidad indeterminista y un azar objeti-
vo, 6ntico, en los procesos de seleccién natural hace plausible concebir el
principio de seleccién natural como un principio probabilista. Este princi-
pio es a la vez causal e indeterminista. Causal porque las complejas
interacciones de los organismos entre ellos y con el medio ambiente
aportan las multiples conexiones muchos-a-muchos entre causas y efectos
en los procesos de selecciéon natural. Indeterminista porque tales procesos
estan permeados de un azar objetivo que es extrinseco a los mecanismos
selectivos, mismos que los producen.

Esto nos ha permitido, recurriendo a la nocién de causalidad proba-
bilista de Suppes, formular de modo explicito en términos probabilistas un
par de versiones simples y generales del principio de selecciéon natural,
centradas en la supervivencia, asi como de los tres tipos de procesos
selectivos, que no son sino versiones especificas del principio general.



62/ LUDUS VITALIS / vol. XXIV / num. 46 / 2016
NOTAS

1 La teoria cuantica, al desterrar el determinismo causal del mundo subatémico,
abri6 la puerta para concebir que hay procesos causales con efectos aleatorios
alternativos, cada uno con cierto valor de probabilidad de acontecer.

2 Usualmente las formulaciones que se encuentran en la literatura de la biologia
evolutiva del principio de seleccién natural 720 lo enuncian como un principio
determinista. Los autores recurren, como podremos constatarlo adelante en
varios casos, al formularlo a conceptos como tendencia, frecuencia, proba-
bilidad o, explicitamente, azar.

3 Citado por Martinez (1997, p. 166) de Richard Lewontin, Biology as Ideology. The
Doctrine of DNA, 1991 (p. 109).

4 Existen varias interpretaciones de la teoria matematica de las probabilidades,
entre otras, se encuentran la subjetiva, la frecuencial, la propensista y la
objetiva que interpreta a las probabilidades como medidas del azar éntico. En
la literatura de biologia evolutiva la interpretacién mas recurrida, sobre todo
en genética, es la frecuencial (conocida también como ‘estadistica’), la cual
Suppes asume tacitamente. De acuerdo con esta interpretacion, en su version
finitista, la probabilidad de un suceso S consiste en la frecuencia con la que S
ocurre relativamente a una clase de referencia (véase, Salmon 1966). Como
una consecuencia de su definicién, esta interpretacion es inaplicable a proce-
sos singulares que acontecen s6lo una vez. Esto representa una grave limita-
cién si se consideran a las especiaciones, los procesos de transformacién de
una especie en otra distinta, como procesos singulares. Aqui adoptaré la
interpretacién objetiva como medida del azar 6ntico, no epistémico, conside-
rando que este tipo de azar interviene en los procesos de seleccién natural.
Sea como sea, lo que sostengo adelante podria ser aceptable, en buena
medida, por alguien que asuma la interpretacién frecuencial o estadistica de
la probabilidad si donde escribo “rasgo predominante” se lee “rasgo mas
frecuente”.

5He suprimido los subindices que indican la precedencia temporal. Asumiremos
que todas las probabilidades no son nulas, en particular, que P(E) > 0.

6 De aqui en adelante supondré que las causas consideradas son genuinas.
También asumimos un orden temporal en los sucesos C y E, es decir, que las
causas preceden a sus efectos.

7 Ginnobili formula de una manera mas completa el principio de seleccién
natural darwiniano, considerando otros efectos, ademas del de la superviven-
cia, cuando un rasgo cumple efectivamente cierta funcién, como son la
capacidad de emparejarse, la fecundidad y la capacidad de esparcir simiente
en los organismos que portan ese rasgo. Para simplificar, aqui consideramos
tanicamente el efecto de supervivencia, el cual, como hemos anotado, tiene
prioridad.
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