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Resumen

En este articulo, abordamos el problema de cémo se pueden entender las ten-
dencias variacionales que se atribuyen a los rasgos homdlogos en evo-devo. Tras
resaltar que las teorfas actuales sobre la homologia no dan suficiente cuenta de
por qué, de hecho, los rasgos varfan, proponemos una caracterizacién de los mis-
mos como tipos naturales disposicionales. Para ello, recurrimos a las herramientas
que ofrece la metafisica respecto a la caracterizacién de las propiedades disposi-
cionales. Teniendo en cuenta este marco, consideramos que solo atribuyendo a
los rasgos (entendidos como tipos naturales) la disposicién de variar, puede darse
cuenta del poder causal y explicativo de los mismos en evo-devo. Este caso de
estudio ilustra, ademds, un tipo de interaccién entre metafisica y biologia al que
denominamos “metafisica desde la biologia”, en que las exigencias especificas de
una realidad tan compleja como la evolucién demanda unas nociones metafisicas
que van mds alld de las consideradas en la literatura.
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Abstract

In this paper, we address the characterization of the variational tendencies
attributed to homologous traits in evo-devo. After arguing that current theories
of homology cannot properly explain why traits do, in fact, vary, we propose
to characterize them as dispositional natural kinds. In doing so, we appeal to
metaphysical resources regarding the characterization of dispositions. From
this metaphysical framework, is it possible to argue that only by attributing
dispositions to traits (conceived of as natural kinds), it is possible to make sense
of their causal and explanatory power. We argue that this particular case study
constitutes an example of a kind of interaction between metaphysics and biology
that we label Metaphysics from Biology, where the specific demands of a complex
reality such as evolution require the development of metaphysical notions that
seem to go beyond those present in the literature.

Keywords: metaphysics of biology; homology; natural kinds; causal power;
variational tendencies.

1. Introduccién

La explicacién de fenémenos biolégicos varia enormemente en funcién de los
objetos de estudio y la metodologia de la disciplina que se emplea para abordarlos
(Potochnik, 2013). Para algunas ramas de la biologia, las explicaciones han de ser
causales (p. ¢j. Baedke, 2012); para otras, mecanicistas (p. ¢j. Brigandt, 2015);
para otras, estadisticas (p. e¢j. Walsh ez 2/, 2017); para otras tantas, topoldgicas
(p. ¢j. Huneman, 2010), etc. Dentro de esta diversidad explicativa, no obstante,
pueden encontrarse rasgos comunes que son propios de la biologfa. Uno impor-
tante, y de creciente interés filoséfico, es que las explicaciones bioldgicas suelen
aludir a propiedades disposicionales: la biologia molecular alude a la plegabilidad
de las secuencias de aminodcidos, o su capacidad de adquirir una estructura tridi-
mensional funcional; la biologia celular recurre a la divisibilidad de las células; y
la ecologia a la defensibilidad o capacidad de los organismos de defenderse de sus
depredadores (Hiittemann y Kaiser, 2019). El factor comtin de estas propiedades
es que refieren a una capacidad para desempenar una funcién con independencia
de que ésta se ejerza. Por ejemplo, las células se caracterizan como divisibles, o
con capacidad de dividirse, independientemente de si su divisién ha tenido o
tendrd lugar de facto.

El uso de disposiciones pone de manifiesto el papel central que la funcionali-
dad tiene en la biologia. Los mecanismos bioldgicos parecen explicarse, de hecho,
mediante sus funciones, lo cual otorga a sus disposiciones un estatus privilegiado
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a la hora de dar cuenta de su actividad (Cummins, 1975; DesAutels, 2015),
llegando algunos autores a afirmar que dichos mecanismos han de entenderse
como procesos de manifestacién de disposiciones bioldgicas (Hiittemann y Kai-
ser, 2019). Mds alld de su conveniencia explicativa, este uso de las disposiciones
revela una cierta forma de entender la ontologia misma de lo bioldgico. La na-
turaleza de las disposiciones bioldgicas se ha abordado, en gran medida, desde
el punto de vista metafisico (Trivino y Nuno de la Rosa, 2016; Hiittemann y
Kaiser, 2019), sefialando algunos autores que la biologfa misma ejemplifica una
metafisica pandisposicional (Mumford y Anjum, 2011). Asi, cuestiones metafisi-
cas relacionadas con la manifestacién de la disposicién, su individuacién, o su
eficacia causal, entre otras, se han discutido recientemente en el Ambito de las
disposiciones bioldgicas, tomando como referencia los debates metafisicos gene-
rales sobre la caracterizacién de estas propiedades.

En el caso de la biologia evolutiva, las disposiciones se utilizan para atribuir
agencialidad causal a los propios sistemas que evolucionan. La variabilidad, la
adaptabilidad, o 1a heredabilidad se encuentran entre las disposiciones de las en-
tidades bioldgicas que son relevantes desde el punto de vista evolutivo. El que un
rasgo sea heredable, por ejemplo, es explicativo tanto de su persistencia como de
su variacién a lo largo de su historia evolutiva. Desde el punto de vista filosé6fico,
la disposicién evolutiva por antonomasia es, sin duda, la aptitud biolédgica (fiz-
ness), o la capacidad de reproducirse y sobrevivir de los individuos. Esto se debe a
que la distincién entre esta capacidad y la supervivencia y reproduccién mismas
(es decir, el nimero de descendientes que, de hecho, tiene un organismo) se en-
cuentra en la base del potencial explicativo de la biologifa evolutiva mds cldsica,
al salvar de la circularidad al lema darwinista de la supervivencia del mds apto. En
este contexto, la filosofia de la biologia ha discutido profusamente cémo se rela-
ciona esta disposicién de los organismos individuales con los modelos clésicos de
dindmica de poblaciones que predicen procesos evolutivos en forma de cambios
en la composicién genética de las poblaciones. Por ejemplo, ;es la aptitud bio-
l6gica de los individuos similar a la aptitud de los rasgos que aparece en dichos
modelos? (Walsh ez al., 2017). En particular, gran parte de la literatura se ha
centrado en discernir si dicha aptitud ha de predicarse de los organismos (p. e;j.
Pence y Ramsey, 2013), de sus rasgos (p. ej. Sober, 2020), o de las poblaciones
que componen (p. ¢j. Millstein, 2000).

En este contexto, cobra especial relevancia dar cuenta de cémo afecta al pa-
norama de las disposiciones evolutivas la introduccién del enfoque organicista
en la biologfa (Etxeberria y Umerez, 2006; Nicholson, 2014; este ndimero). Los
organismos tienen la paradéjica situacién de ser el objeto central de estudio de
las ciencias de la vida y, al mismo tiempo, haber sido borrados de las explicacio-
nes biolégicas mds tradicionales. Sin embargo, una serie de nuevas disciplinas y
enfoques les han ido otorgando un creciente papel explicativo. En el caso de la
evolucién, disciplinas y dreas de investigacién como la teoria de construccién
de nicho o la biologia evolutiva del desarrollo (en adelante, evo-devo) subrayan
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que son las propiedades de los mismos organismos las que determinan en gran
medida el destino evolutivo de especies y poblaciones, en contraposicién al en-
foque poblacional y genocentrista de la biologfa evolucionista cldsica (Pigliucci
y Miiller, 2010).

En particular, la evo-devo pone de manifiesto que el proceso de desarrollo de
los organismos es imprescindible para dar cuenta no solo de cémo se reproducen
los rasgos, sino de cémo se genera en ellos la variacién necesaria para que exista
cambio evolutivo. En un primer momento, pareceria entonces conveniente atri-
buir las disposiciones de la evo-devo a los organismos mismos y su desarrollo. No
obstante, una ojeada a la literatura reciente es suficiente para observar que su en-
foque organicista se compagina ampliamente con la atribucién de disposiciones
a los rasgos que componen diferentes linajes, en lugar de a los organismos parti-
culares que portan dichos rasgos. Por ejemplo, en tanto que rasgo, la extremidad
de los tetrdpodos es variable, es decir, tiene la disposicién de generar distintas va-
riaciones en el curso de la evolucién. En este sentido, y a pesar de que parte de la
evo-devo se enfoca en las disposiciones de los organismos en desarrollo (Austin,
2017), su agenda ha sido asociada al pensamiento tipolégico (Brigandt, 2007;
Lewens, 2009; Love, 2009). Particularmente, parte de la agenda de la evo-devo
consiste en estudiar la homologia, o la existencia de un mismo rasgo en distintos
linajes (Miiller, 2003), con base en su desarrollo y sus disposiciones a variar, o
tendencias variacionales (Wagner, 2014). La variabilidad, la robustez y la modu-
laridad son algunas de estas disposiciones variacionales de los rasgos homélogos
que se estudian en la evo-devo (Austin y Nuno de la Rosa, 2021). Pero, ;cudl es la
naturaleza de estas disposiciones evolutivas que se predican de rasgos homélogos,
o tipos, en esta disciplina?

En este articulo, abordamos el problema de entender el papel causal y expli-
cativo de las disposiciones en el enfoque organicista de la evo-devo. En concreto,
consideramos sus disposiciones tipoldgicas desde el punto de vista de la metafi-
sica de la biologfa; es decir, prestando atencién a las cuestiones metafisicas que
plantea o van implicitas en la propia biologfa (Trivino, 2019; 2022). Nuestro
andlisis nos llevard a defender que las conceptualizaciones metafisicas actuales
no son suficientes para dar cuenta del problema de las disposiciones de tipos en
la evo-devo. En este sentido, proponemos la nocién metafisica de tipos naturales
disposicionales para dar cuenta de los rasgos homélogos y sus tendencias variacio-
nales, como un ejemplo de lo que llamaremos metafisica desde la biologia.

La estructura del articulo es la siguiente. Primero, presentamos la metafisica
de la biologia como el marco desde el que abordaremos nuestra cuestiéon (§1). A
continuacién, presentamos el enfoque organicista de la evo-devo, y mostramos
que éste demanda caracterizar metafisicamente la naturaleza de las disposiciones
tipoldgicas (§2). La siguiente seccién aborda dicha caracterizacién metafisica y
pone de manifiesto las carencias de las posturas existentes a la hora de dar cuenta
de ella (§3). Finalmente, desarrollamos nuestra propuesta de caracterizaciéon de
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los rasgos como tipos naturales disposicionales, la cual consideramos un ejemplo
de interaccién entre metafisica y biologia al que denominamos ‘metafisica desde
la biologia’ (§4). Para concluir, resaltamos las ideas principales del articulo, y
planteamos algunas cuestiones pendientes para su estudio futuro (§5).

2. Metafisica de la biologia

Desde la tltima década del pasado siglo, los filésofos de la ciencia en general,
y de la biologia en particular, volvieron a resaltar el papel de la metafisica tras el
destierro al que se vio sometida por parte del positivismo légico (Soto, 2017).
Hasta entonces, las aproximaciones filoséficas a problemas tedricos y conceptua-
les biolégicos seguian siendo, principalmente, epistemoldgicas y metodolégicas
(Sober, 1984; Millstein, 2006), en ocasiones haciendo complicado distinguir en-
tre filosofia de la biologfa y biologia teérica (Griffiths, 2008). En las tltimas dé-
cadas, sin embargo, muchos filésofos han recurrido a la metafisica para abordar
todo tipo de cuestiones conceptuales y tedricas de las distintas disciplinas de la
biologia, como son la biologia evolutiva (p. ¢j. Stamos, 2003; Reydon, 2008; Tri-
vino y Cerezo, 2015), la evo-devo (p. ¢j. Bapteste y Dupré, 2013; Austin, 2017),
la biologia del desarrollo (p. ¢j. Nufio de la Rosa, 2013), o la biologia molecular
(p. ¢j. Waters, 2017), entre otras. Este recurso se ha vuelto tan comtin que algu-
nos autores hablan de “metafisica de la biologfa” como una nueva forma de hacer
filosofia de la biologfa (Guay y Pradeu, 2017; Trivifio, 2019). Lo caracteristico
de ésta es que recurre a teorfas y conceptos metafisicos para abordar los com-
promisos e implicaciones ontolégicas que van dados en las teorias y conceptos
bioldgicos. Este enfoque permite clarificar dichos conceptos y teorias arrojando
luz sobre el estatus ontoldgico de las entidades a las que refieren. Por tanto, una
aproximacién desde la metafisica de la biologia posibilitaria abordar las disposi-
ciones variacionales de la evo-devo mids alld de sus compromisos epistemoldgicos.

Este recurso a la metafisica suele darse de dos formas en la literatura: ‘me-
tafisica para la biologia’ y ‘metafisica e la biologia’, respectivamente (Trivino,
2019). En la metafisica para la biologfa, los filésofos recurren a teorias y concep-
tos metafisicos para determinar el estatus ontoldgico de la entidad a la que refiere
un concepto bioldgico. La idea subyacente es que al esclarecer dicho estatus se
clarifica el concepto biolégico mismo. Por ejemplo, la teorfa disposicional de la
causacién (Mumford y Anjum, 2011) es una propuesta metafisica que ha servido
para clarificar cuestiones en torno a los conceptos bioldgicos de gen y de aptitud
(Trivifio y Nuno de la Rosa, 2016). La nocién metafisica de “emergencia” tam-
bién es recurrente, por ejemplo, para caracterizar tanto los médulos del desarro-
llo (Huneman, 2010; Brigandt, 2015) como la individualidad de los holobiontes
(Sudrez y Trivino, 2019, 2020). Por dltimo, y como veremos mds adelante, la
nocién de “tipos naturales” se ha usado para arrojar luz a la conceptualizacién de
la homologia en la evo-devo (Rieppel, 2005; Wagner, 2014).
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En la metafisica en la biologfa, por otro lado, los filésofos de la biologia se cen-
tran en esclarecer los compromisos y las implicaciones metafisicas que se siguen
de las teorias, pricticas y fenémenos bioldgicos con el fin de clarificarlos. A nivel
de teorias, muchas de las discusiones se han centrado en la biologfa evolutiva,
como la existencia de causas finales en la evolucién (Mayr, 1982), o la naturaleza
estocdstica o determinista de la seleccién natural (Weber, 2001; Bouchard y Ro-
senberg, 2004). La idea es que ciertas conceptualizaciones tedricas en la biologia
implican una u otra posicién metafisica. A nivel de los fenémenos biolégicos,
destaca la discusién contempordnea sobre si las entidades en biologia deben en-
tenderse como procesos o como sustancias. Aunque la ontologia de sustancias
ha predominado en la filosofia occidental (Seibt, 2016), algunos avances biol6-
gicos han llevado a caracterizar las entidades biolégicas como procesos (Dupré,
2012; Nicholson y Dupré, 2018). La idea de fondo es que algunos fenémenos
que describe la biologfa contempordnea, como por ejemplo el desarrollo (Nufio
de la Rosa, 2018), solo pueden entenderse si se asume este marco metafisico.
Finalmente, a nivel de la practica bioldgica, la falta de leyes en biologia evolutiva
experimental se ha tomado como base para argumentar que la propia naturaleza
del proceso evolutivo solo puede producir regularidades contingentes (Brandon,
1996; Caponi, 2014). La idea aqui es que es posible acceder a la estructura de
la realidad prestando atencién a la propia prictica cientifica, ya que la realidad
ontoldgica impone restricciones a ésta (Waters, 2017).

Todos estos ejemplos resaltan lo prolifico de tomar un enfoque metafisico
para afrontar los problemas tedricos y conceptuales de la biologia. En concreto,
conceptos propios de la metafisica (p. ¢j. disposicién causal, emergencia, proce-
so, contingencia, o indeterminismo), ya se postulan para esclarecer un problema
bioldgico, o se derivan de su andlisis filoséfico. En el caso que nos ocupa en este
articulo, el de las disposiciones variacionales de la evo-devo, la tarea serd entonces
la de, bien encontrar un marco metafisico concreto que dé cuenta de estas dispo-
siciones (metafisica para la biologfa, §3), bien estudiar las implicaciones metafi-
sicas del uso que se da de ellas en esta ciencia (metafisica ez la biologfa). Este caso
ilustra que dichas implicaciones pueden trascender marcos metafisicos existentes,
lo que nos llevard a proponer otro tipo de interaccién a la que denominaremos

‘metafisica desde la biologia’ (§4).

3. Pensamiento poblacional, tipolégico y organicista

Antes de abordar las disposiciones variacionales de la evo-devo desde el punto de
vista metafisico, es necesario introducirlas y mostrar en qué consisten exactamente.
En esta seccidn, presentamos el enfoque tipoldgico y organicista de la evo-devo, asi
como el uso que esta disciplina hace de las disposiciones o tendencias variacionales,
en contraste con la cldsica perspectiva poblacional de la genética de poblaciones y
la genética cuantitativa, que ha servido, tradicionalmente, de marco para gran parte
de las discusiones filoséficas, incluyendo las metafisicas, acerca de la evolucién.
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El llamado “pensamiento poblacional” considera a las propiedades de las po-
blaciones, particularmente las diferencias en el éxito reproductivo entre sus in-
dividuos, como las que posibilitan y explican el cambio evolutivo. Es célebre la
posicién de Ernst Mayr (1963), quien iz6 el pensamiento poblacional como la
gran revolucién filoséfica del darwinismo, en contraposicién a lo que denominé
el “pensamiento tipoldgico”, propio de la tradicién morfoldgica. Mayr identificé
este ultimo con un esencialismo que, si bien es historiograficamente erréneo
(Winsor, 20006), sirvié6 de diana a la que dirigir criticas desde la trinchera del
ensalzamiento del evolucionismo darwiniano durante décadas. Cabe destacar la
incisiva asociacién entre tipologia y pseudocientificismo, en contraposicién con
el asumido estatus superior del enfoque poblacional y estadistico (Amundson,
2005). Asi, nociones tipoldgicas heredadas de la tradicién morfoldgica, tales
como la ‘unidad de tipo’ o ‘plan corporal’ (Hall, 1999), quedaron relegadas a un
segundo plano en el que se las consideré causal y explicativamente irrelevantes.
A fin de cuentas, el enfoque poblacional permitié desarrollar un aparato concep-
tual y matemadtico que aspiraba, en principio, a dar cuenta tanto de la diversidad
como de la unidad dentro del mundo biolégico a través de sencillas reglas gene-
ralizables.

Es bien sabido que este marco cldsico se enfrenta a duras criticas no solo desde
la filosofia y la historiografia de la ciencia, sino desde la propia biologia evolutiva
(Pigliucci y Miiller, 2010; Huneman y Walsh, 2019). En particular, la agenda
de algunas de las disciplinas que conforman la biologfa evolutiva en un sentido
amplio reivindica el papel de la tipologfa en las explicaciones evolucionistas. Es el
caso de la evo-devo, que hereda algunas nociones de la tradicién morfolégica y da
protagonismo a las propiedades intrinsecas de los rasgos para explicar el cambio
evolutivo (Brigandt, 2007; Love, 2009; Wagner, 2014). La evo-devo se interesa,
por ejemplo, en cémo la extremidad de los tetrdpodos, entendida como rasgo, ha
evolucionado en diferentes linajes, asi como qué cambios evolutivos hipotéticos
pueden darse en su estructura. Explicar fenémenos de este tipo no solo requiere
abordar la variacién mds alld del nivel de las poblaciones particulares, sino que
demanda el estudio de una realidad aparentemente idealizada: /z extremidad de
los tetrdpodos.

Los tetrdpodos son animales vertebrados de cuatro extremidades o que provie-
nen de ancestros que las posefan. La inmensidad de especies pertenecientes a este
grupo muestra cémo un rasgo como la extremidad de los tetrdpodos se instancia
de maneras muy diversas. Desde su aparicién a partir de las aletas lobulares de
algunos peces sarcopterigios hace unos 400 millones de anos, cuando los anfi-
bios comenzaron a poblar la tierra, las extremidades se han diversificado en una
multiplicidad de formas y funciones entre los vertebrados. Un brazo humano, el
ala de un gorrién y sus patas traseras, la pata de un ratén, y la de un elefante, son
todos ejemplos de dicha diversificacién que, sin embargo, presenta caracteristicas
claramente comunes tales como su estructura 6sea (Fig. 1). Esto pone de mani-
fiesto el cardcter jerarquico de los rasgos: las alas de las aves, por ejemplo, son un

Ediciones Universidad de Salamanca / B389
ArtefaCToS, Vol. 12, No. 1 (2023), 2.2 Epoca, 79-102

[85]



Cristina Villegas; Vanessa Trivifio
Tipologia y disposiciones del organismo en la evo-devo: una aproximacién metafisica

rasgo en sentido tipoldgico dado que se instancian en las alas de los gorriones,
las de los flamencos y las de las dguilas, entre otras. Pero, a su vez, se trata de una
modalidad (Wagner, 2014) del rasgo genérico: la extremidad de los tetrdpodos. Si
su instanciacién es tan diversa, ;como es posible que hablar de este rasgo no sea
mds que una mera idealizacién? Algunos filésofos, de hecho, defienden el cardc-
ter idealizado de los tipos o rasgos en la evo-devo, en el sentido de ser abstraccio-
nes de las propiedades estructurales y del desarrollo que comparten los rasgos de
algunos organismos debido a un origen evolutivo comtn (p. ¢j. Lewens, 2009;

Love, 2009).

Rana Caballo Ledn Humano Ballena Murciélago Ave

Fig. 1. La extremidad de los tetrdpodos instanciada en diversas especies de
vertebrados. Modificado de: Wagner, 2007.

Otros autores, sin embargo, mantienen que los rasgos corresponden a una base
biolégica comin responsable de dichas propiedades estructurales y del desarrollo
(p- ¢j. Miiller, 2003; Rieppel, 2005; Wagner, 2014). Segtin esta perspectiva, cuan-
do se estudia la evolucién de un rasgo, o sus disposiciones variacionales, como su
modularidad o su robustez, no se estd idealizando dicho rasgo, sino entendiéndolo
como una realidad evolutiva que cambia'y cuyas propiedades organizacionales afec-
tan el curso de su propia evolucién. Esta idea se alinea con el trabajo de algunos
bidlogos de la evo-devo, consistente en desvelar las bases bioldgicas responsables de
los rasgos homoélogos. Por ejemplo, el bidlogo tedrico Giinter Wagner propone que
la identidad de los rasgos se asocie a redes genéticas regulatorias que controlan la ex-
presién génica de las células que lo componen (2007, 2014). De forma mds genéri-
ca, parece posible asociar la identidad de un rasgo a algunos mecanismos responsa-
bles de su desarrollo en la ontogenia de los organismos (DiFrisco ez al., 2020). Por
otra parte, biélogos como Gerd Miiller (2003) y Stuart Newman (2006) asocian
los rasgos homoélogos con la existencia de posiciones fenotipicas de estabilidad, o
“atractores”, que se mantienen estables en base a su papel organizacional en los or-
ganismos, independientemente de su instanciacién en mecanismos especificos del
desarrollo. Con estas practicas en mente, cobra sentido la postura de algunos filéso-
fos de la biologfa, segtin la cual los rasgos son zipos naturales (p. ¢j. Rieppel, 2005), y
constituyen una unidad evolutiva relativamente independiente (Amundson, 2005;
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Brigandt, 2007). Como senalé el bidlogo Brian Hall, la evo-devo demanda conce-
bir el rasgo, no como una idealizacién, sino “como una organizacién estructural,
fundamental y filogenética que se mantiene y preserva constantemente debido a
cémo se estructura la ontogenia” (Hall, 1999, 98-99).

Esta vuelta a la tipologia viene de la mano del giro organicista que experimen-
ta la filosofia de la biologfa en las tltimas décadas. El pensamiento poblacional
cldsico no solo impide hablar de rasgos mds alld del nivel de una poblacién, sino
que abstrae propiedades estadisticas de las poblaciones sin considerar la comple-
jidad de los propios organismos que las componen. Si bien esto puede ser bene-
ficioso a la hora de construir modelos de dindmica de poblaciones, deja de lado
todo un abanico de fenémenos evolutivos que se caracterizan mejor como efectos
de las propiedades causales de los organismos. El ejemplo paradigmidtico es la
construccién de nicho, en la que el desarrollo pldstico y el comportamiento de
los organismos afectan a las propias presiones selectivas que éstos experimentan
(Laland ez al., 2016; Casanueva-Lépez y Vergara-Silva, 2019). La idea principal
es que los procesos evolutivos y los ecoldgicos se afectan mutuamente, haciendo
posible hablar de una “causacién reciproca” entre los organismos y la seleccién,
que contrasta radicalmente con la idea recibida de que los organismos son sujetos
pasivos de la seleccién natural (Levins y Lewontin, 1985; Laland ez 4/, 2011).

En el caso de la evo-devo, la mirada organicista se traduce en la incorporacién
de las propiedades organizacionales del desarrollo de los rasgos a la hora de dar
cuenta de su curso y de su potencial evolutivos. En la evo-devo existe, por tanto,
una causacion reciproca entre las propiedades de los organismos y las causas evo-
lutivas entendidas en un sentido cldsico. En particular, el proceso ontogenético
por el que los organismos se forman se ve afectado por los cambios evolutivos
y, ademds, influye en la evolucién misma (Miiller, 2007; Caponi, 2012). Esta
perspectiva reta, por un lado, a la visién reduccionista del genocentrismo cldsico,
segun la cual la transmisién de genes y la existencia de mutaciones son suficien-
tes para dar cuenta de los rasgos y su variacién. En la evo-devo, los principios
organizativos del desarrollo y la forma en que las partes interactGan para dar
lugar a las caracteristicas del todo se hacen imprescindibles a la hora de explicar
los fenotipos. Por otro lado, esta perspectiva también supone el cuestionamiento
del pensamiento poblacional y el adaptacionismo imbricado en él, al entender
la funcionalidad interna del organismo como agente de cambio en la evolucién
(Caponi, 2012; Nufio de la Rosa, 2013).

Desde la perspectiva de la evo-devo, son las propiedades del desarrollo de los
organismos las que determinan cémo un rasgo, en el sentido tipoldgico intro-
ducido arriba, puede variar. Los tipos en evo-devo no serfan, por tanto, meras
abstracciones de fenotipos, pues refieren al proceso de generacion del rasgo, lo cual
implica una mirada a la integracién funcional y a la coordinacién interna de los
organismos. Un sistema del desarrollo no es ni un fenotipo ni un conjunto de
genes, sino un mddulo relativamente diferenciable del proceso de desarrollo de
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los organismos. Mientras que el enfoque poblacional cldsico abstrae los rasgos, ya
a nivel genético, ya a nivel fenotipico, del conjunto del individuo para medirlos
en funcién de su aptitud —segin sea su contribucién especifica a la supervivencia
y la reproduccién—, el enfoque tipolégico los entiende como parte funcional
de un todo dindmicamente integrado. Es decir, para la evo-devo, la extremidad
de los tetrdpodos no es un tipo en tanto que una serie de rasgos morfoldgica o
funcionalmente diferenciados. Por el contrario, lo es en tanto que una serie de
procesos diferenciados en virtud de, por un lado, el papel que juegan en la propia
estructura y el desarrollo de los tetrdpodos y, por otro, de la historia evolutiva que
comparten.

Los procesos de desarrollo de los organismos, por tanto, obedecen a principios
organizacionales que permiten hablar de una estructura modular en la que los
rasgos tienen distintos niveles de independencia e integracién con otros rasgos
del organismo (Rasskin-Gutman, 2016). Dicha organizacién dindmica deter-
mina las formas en que los rasgos pueden variar preservando la funcionalidad
del organismo completo. Se sigue de esto que cada rasgo tiene una capacidad
distinta de variar, en funcién de los mecanismos y procesos que lo generan, y de
su papel en el desarrollo del organismo. Estas distintas capacidades de los rasgos
a generar variacion, a ser robustos, o a cambiar modularmente en el curso de la
evolucién se conocen como tendencias variacionales de los rasgos (Wagner, 2014).
Las tendencias variacionales son disposiciones que se manifiestan en cambios
evolutivos cuando se dan ciertas condiciones en los distintos linajes que portan
el rasgo, como presiones selectivas o cambios mutacionales (Villegas, 2020). A
pesar de que se manifiestan en la variacién, es importante separarlas de la varia-
cién misma, pues no se refieren a las variantes, sino a su la capacidad de gene-
rarlas (Wagner y Altenberg, 1996; Austin y Nuno de la Rosa, 2021). De hecho,
estas propiedades no se infieren simplemente midiendo la variacién actual, sino
a través de distintas metodologfas: reconstruccién paleontoldgica, estudios com-
parativos del desarrollo, experimentos embriol6gicos, modelos computaciona-
les del mapa genotipo-fenotipo, etc. Todas estas metodologias llevan a postular
distintos grados y formas de variabilidad de un rasgo en funcién no solo de sus
instanciaciones actuales o pasadas, sino también de su potencial, inferido de sus
propiedades dindmicas y su comportamiento experimental. Por ejemplo, mode-
los dindmicos del desarrollo de los dedos en los vertebrados predicen la tendencia
variacional a perder o ganar un nimero determinado de dedos en la evolucién
(Lange ez al., 2018). Por supuesto, algunos cambios modifican de tal forma la
propia estructura del rasgo que se entienden mejor como novedades evolutivas.
Asi, la aparicién de las extremidades es una novedad con respecto a las aletas de
los peces. En este sentido, los rasgos se generan en la historia evolutiva y pueden
dar lugar a otros rasgos con nuevas disposiciones variacionales.

Para incluir estas realidades en el marco explicativo de la evolucién, es necesario,
por tanto, aludir a las disposiciones que los sistemas del desarrollo presentan. En
la filosofia de la biologia, existe un gran consenso sobre que la nocién de aptitud
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biolégica es una disposicién de los individuos (Trivino y Nufio de la Rosa, 2016).
El trabajo cldsico de Mills y Beatty (1979) introdujo la idea de que, para salvar el
papel causal y explicativo de la aptitud dentro de la biologia evolutiva, ésta debia
ser entendida como una propensién o disposicién de los individuos, es decir, como
una propiedad disposicional responsable de su supervivencia y reproduccién. En
términos generales, la naturaleza disposicional de la aptitud permite basar los po-
sibles cambios evolutivos en las capacidades ecoldgicas de los individuos que com-
ponen una poblacién. En el caso de la evo-devo, y persiguiendo el mismo marco
explicativo, el potencial evolutivo de los rasgos también ha comenzado a conside-
rarse en términos disposicionales, destacando entre ellos la variabilidad, 1a robustez,
la modularidad y 1a evolucionabilidad, lo que ha llevado a algunos filésofos a sefialar
la importancia de la naturaleza disposicional de estas propiedades (Austin, 2017;
Villegas, 2020; Nufio de la Rosa y Villegas, 2022; Brigandt ez al., 2023).

Sin embargo, como hemos visto, la predicacién de estas disposiciones se en-
tiende, primordialmente, en un sentido tipoldgico. Es la extremidad de los tetrd-
podos la que exhibe variabilidad, o el ojo de los vertebrados el que presenta robustez
(Nufo de la Rosa y Villegas, 2022). En particular, aunque los organismos indi-
viduales instancien los mecanismos estructurales que confieren identidad a un
rasgo (DiFrisco e al., 2020), no manifiestan las disposiciones variacionales de
dichos mecanismos. Solo mediante la reproduccidn del rasgo es posible hablar de
la manifestacién de su variabilidad, su robustez y su modularidad variacional, lo
que sitta dicha manifestacién mds alld de los organismos individuales.

4. Metafisica para las tendencias disposicionales: tiposy tokens

La peculiar situacién de las tendencias variacionales en evo-devo plantea la
pregunta sobre qué relacién guardan las disposiciones del desarrollo de los orga-
nismos con las disposiciones evolutivas de los rasgos en cuanto a tipos. ;Es esta
relacién asimilable a la que se da entre la aptitud de los individuos y la aptitud
de los rasgos en una poblacién determinada (Sober, 2020)? ;De quién han de
predicarse las disposiciones de la evo-devo para considerarse causalmente eficaces
en lugar de meras idealizaciones? Para contestar a estas cuestiones, acudimos a las
herramientas de la metafisica.

4.1. Las tendencias variacionales son disposiciones

En metafisica, la caracterizacién ontoldgica de las propiedades suele dividir-
las en categéricas y disposicionales (Mumford, 1998; Bird, 2007). Las propie-
dades disposicionales son aquellas que permiten a su portador manifestar un
determinado comportamiento cuando se dan las circunstancias adecuadas. Un
ejemplo cldsico es la solubilidad. Un terrén de azticar es soluble, es decir, posee la
propiedad disposicional solubilidad, en tanto que, si se dieran las circunstancias
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adecuadas (el terrdén se introdujera en agua), éste se disolveria. En este caso, la di-
solucién seria la manifestacion de la solubilidad. Las propiedades categéricas, por
el contrario, son propiedades que se manifiestan continuamente, sin requerir que
se den unas circunstancias especificas. Por ejemplo, “ser rojo” o “ser octogonal”
son propiedades categéricas. La sefial de szop de la calle manifiesta la propiedad
de ser octogonal con independencia de las circunstancias que la rodeen.

Con este criterio en mente, podemos decir que las tendencias variacionales
de los rasgos (Wagner, 2014) son propiedades disposicionales porque se identi-
fican en funcién de su manifestacién. La variabilidad es la disposicién a produ-
cir variaciones de un mismo rasgo; la robustez es la disposicién a reproducir el
mismo rasgo ante perturbaciones mutacionales; la modularidad variacional es la
disposicién a producir variacién localizada en un médulo con independencia de
otros; y la evolucionabilidad es la disposicién a producir variacién potencialmente
adaprtativa. Ninguna de estas propiedades es categérica, pues solo se manifiestan
ante estimulos especificos. Un rasgo variable como los patrones de pigmentacién
en las alas de las mariposas tiene la capacidad de generar nuevas instancias de
patrones en respuesta a estimulos como la aparicién de mutaciones en un linaje
especifico, o cambios en las presiones selectivas en una poblacién concreta.

Las propiedades disposicionales han sido muy cuestionadas por corrientes fi-
loséficas como el positivismo 16gico, que considera que este tipo de propiedades
no son reales por no ser directamente observables: no es posible saber que una
entidad tiene una disposicién hasta que ésta no se manifiesta. Asi, no podemos
saber que el terrén de aziicar es soluble hasta que no se introduce en agua y, de
hecho, se disuelve, igual que no podemos saber si los patrones de pigmentacién
de las alas de las mariposas o la extremidad de los tetrdpodos son rasgos variables
a no ser que se den cambios especificos en los linajes que instancian esos rasgos.
Desde el marco positivista, solo las propiedades categéricas pueden considerarse
causalmente relevantes. Asi, lo que explicaria que el terrén se disuelve al introdu-
cirse en agua no seria la solubilidad, sino la posesién de unas determinadas pro-
piedades categdricas, como su composicién quimica o su estructura, que actda
en funcién de unas leyes naturales (Armstrong, 1969). De forma similar, la pig-
mentacién de las alas de mariposa variaria mds que otros rasgos no en funcién de
su variabilidad, sino de propiedades categdricas como su composicién quimica,
junto con las leyes de la naturaleza.

Las criticas a las disposiciones, sin embargo, generan problemas metafisicos adi-
cionales, como la necesidad de esclarecer la problemdtica naturaleza de las leyes
naturales (Mumford, 2004). Para los objetivos de este articulo, baste senalar que
las posturas mds recientes reivindican el cardcter ontolégico de las disposiciones,
ya sea considerando que conviven con las propiedades categéricas (Mumford,
1998), como defendiendo que, en realidad, todas las propiedades son disposi-
cionales (Mellor, 1974; Mumford y Anjum, 2011). En el caso que nos ocupa,
esto implicaria que las tendencias o disposiciones variacionales son propiedades
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actuales, a pesar de que no esté presente su manifestacion mientras no se den
circunstancias especificas para ello (Molnar, 2003). Disposiciones como la va-
riabilidad y la modularidad serian, por tanto, propiedades reales de los rasgos
bioldgicos, responsables de la variacién que estos manifiestan en el curso de la
evolucién (Austin y Nufo de la Rosa, 2021).

4.2 La tipologia como abstraccién

Aunque disposiciones como la variabilidad se identifiquen con un #po de ma-
nifestacién, en su caso la generacién de variantes, solo mediante su instanciacién
en una entidad pueden ser causalmente eficaces, dando lugar a manifestaciones
concretas. Es decir, cuando hablamos de que la variabilidad es la disposicién a
generar diversas variantes en el curso de la evolucién, nos estamos refiriendo a la
variabilidad en tanto que tipo de disposicién. Los sistemas biol6gicos concretos,
no obstante, presentan variabilidad instanciada (en adelante, roken). La distincién
entre tipo y token se da de una forma clara en el dmbito de las propiedades. Grosso
modo, los tipos hacen referencia a la clase de propiedad que algo es. Asi, tenemos
el tipo “rojo”, “circular”, etc. Se trata de propiedades que no estdn instanciadas
en ninguna entidad concreta y que, por tanto, no se dan en un espacio-tiempo
determinado. En este sentido, la variabilidad es un tipo de disposicion. Los roken,
por el contrario, refieren a una propiedad concreta, instanciada en una entidad
dada en un espacio-tiempo especifico. Por ejemplo, “el color rojo del coche de
mi vecina’, o “la circularidad de la pelota de mi prima”. La variabilidad de un
sistema bioldgico concreto es una disposicién roken.

Las disposiciones-foken siempre son relativas a un contexto, lo que implica la
posibilidad de que las circunstancias eviten (Johnston, 1992) o alteren (Mum-
ford y Anjum, 2011) su manifestacién. Por ejemplo, un rasgo biolégico puede
ser variable ante mutaciones, y aun asi no generar una nueva variante fenotipica
debido a factores ambientales. En las disposiciones-zipo esta clase de aspectos
relativos al contexto no son relevantes, ya que su manifestacién no es un efecto
concreto, sino lo que le confiere identidad como #ipo de disposicién.

Una consecuencia de esto es que siempre se atribuye el poder causal de las
disposiciones a sus tokens, no a los tipos. En metafisica, las disposiciones-token
tienen el poder causal de hacer que la entidad en que se dan se comporte de una
determinada manera en un determinado contexto (Wilson, 2002). Las dispo-
siciones-tipo, en cambio, son relevantes en un sentido epistémico y no poseen
ningin poder causal. Que la manifestacién de la solubilidad sea la disolucién no
causa que este terrén que hay sobre mi mesa se disuelva cuando lo introduzco en
agua. Es la disposicién-token de solubilidad que caracteriza a este terron de azticar
en concreto la que hace que, de hecho, se disuelva cuando lo introduzco en agua
(suponiendo que no haya factores contextuales que lo impidan). Esta distincién
se ve de forma clara en la aproximacién epistemoldgica de la filosofia de la ciencia
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general. Autores como Cartwright (1989) o Fetzer (1974) introdujeron la idea de
que las generalizaciones causales pueden entenderse, en lugar de como nomolé-
gicas, como disposicionales. En este sentido, las disposiciones #ipo parecen jugar
un papel explicativo en patrones de generalizacién. Asi, a un cristal particular,
como el de la ventana de un despacho, puede atribuirsele la disposicién a rom-
perse a pesar de no haber sufrido nunca un percance, en virtud de pertenecer a
la clase de los cristales. Este tipo de atribuciones se consideran explicativas. Por el
contrario, se considera que existe causacion eficaz solo en los casos particulares,
espaciotemporalmente localizados, en los que, de hecho, la fragilidad del objeto
ha contribuido a que se rompa.

Esta visién estdndar de la causalidad nos lleva a entender las disposiciones
variacionales como abstracciones derivadas de las disposiciones de los organismos
particulares. El organicismo imbricado en la evo-devo, y la idea de que existe
causacién reciproca entre las propiedades de los organismos y la evolucién, pa-
recieran, de hecho, estar en consonancia con esta perspectiva. En este sentido, la
eficacia causal de las disposiciones variacionales se ejerceria en los organismos in-
dividuales en desarrollo. Asi, un ratén concreto instanciaria en sus patas las ten-
dencias variacionales de la extremidad de los tetrdpodos. Siguiendo el modelo de
polidactilia desarrollado por bidlogos evo-devo (Lange ez al., 2018), podriamos
decir que ese ratén concreto tiene la disposicién de desarrollar 6 dedos en lugar
de 5 bajo ciertas condiciones, por ejemplo ambientales, tal y como muestran
algunos resultados experimentales. De esta disposicion individual del desarrollo
se inferirfa que la extremidad, como rasgo, tiene una variabilidad o tendencia a
desarrollar un niimero distinto de dedos bajo distintas condiciones.

Algo similar ocurre cuando en los modelos clésicos de dindmica de poblacio-
nes se infiere la aptitud o el fitmess de un rasgo en funcién de la aptitud de los
individuos que lo portan. Aunque existe cierta discusién sobre qué relacién se
da entre la aptitud de los rasgos y la de los individuos (Walsh ez al., 2017; Sober,
2020), en general, las propiedades poblacionales de la genética evolutiva clésica
obedecen a un esquema de abstraccién y pueden asimilarse al marco metafisico
cldsico en que solo las disposiciones de rokens son causalmente eficaces. Incluso
aquellas posturas que defienden que las causas evolutivas actdan al nivel de las
poblaciones, y no de los individuos, entienden que la idealizacién es una parte
esencial de las atribuciones causales en evolucién, asumiendo su valor explicativo
sin referencia a compromisos ontoldgicos (p. ej. Millstein, 2006).

Este modelo de abstraccidn, sin embargo, presenta dificultades especificas en
el caso de la evo-devo. En el caso cldsico de la aptitud, los organismos que instan-
cian esta disposicién también la manifiestan, en su mayor supervivencia y éxito
reproductivo. En este sentido, el mayor éxito reproductivo de un rasgo-#ipo como
el pelaje claro de los mamiferos en paisajes nevados deriva, necesariamente, de la
manifestacién de la aptitud de los propios mamiferos-zoken con pelaje claro en
estos paisajes. En el caso de las tendencias variacionales, sin embargo, no parece
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que los organismos-zokens las manifiesten: aunque los rasgos de los organismos
tienen la capacidad de desarrollar distintas variantes en la ontogenia mediante
plasticidad fenotipica (Pigliucci, 2001), manifestar esta capacidad implica un
tipo de cambio en el rasgo-zoken que es distinto al que se produce cuando los ras-
gos homologos varfan en el sentido evolutivo. En particular, un rasgo que se de-
sarrolla en funcién a una variable ambiental no suele manifestar una variacién en
el propio rasgo-token, sino que dicho rasgo se desarrolla de forma distinta a como
lo hace otro rasgo-token bajo circunstancias ambientales distintas. La plasticidad
fenotipica es una disposicion de los tokens a manifestar un fenotipo distinto se-
gln la circunstancia, mientras que una tendencia variacional es la disposicién a
generar nuevos rasgos-tokens con propiedades distintas. Asi, la variabilidad de un
rasgo como el patrén de pigmentos en las alas de las mariposas es una disposicién
que se instancia en la reproduccion pero no en la ontogenia de organismos parti-
culares. Es decir, aunque las propiedades del desarrollo determinen los cambios
posibles en la evolucién, estos cambios, en principio, no se manifiestan en un
token individual, sino en la reproduccidn sucesiva de rokens.

Esto nos lleva al problema principal de entender las tendencias variacionales
como abstracciones: que entra en conflicto directo con la perspectiva tipoldgica
que, como hemos visto, es un aspecto esencial de la agenda evo-devo. En este
sentido, concebir las disposiciones variacionales como abstracciones implica ne-
cesariamente entender los rasgos en tanto que tipos también como abstracciones.
Si las disposiciones variacionales se predican de rasgos pero se instancian en or-
ganismos individuales, entonces los rasgos se abstraen de los organismos indivi-
duales. Sin embargo, como ya adelantamos (§2), hay una fuerte tendencia en la
evo-devo a entender los rasgos como realidades evolutivas que cambian y cuyas
propiedades son determinantes en la evolucién. Lo que esto muestra es que existe
una tension entre considerar las tendencias variacionales de la evo-devo como
disposiciones causalmente eficaces y explicativas y, a la vez, considerar que los
rasgos son tipos naturales. La metafisica cldsica, por tanto, no parece poder dar
cuenta de todos los compromisos ontolégicos que se derivan de las explicaciones
en evo-devo.

5. Tipos disposicionales: la eficacia causal de las disposiciones de tipos en la
evo-devo

La cuestién sobre la ontologia de los tipos en evo-devo se ha abordado em-
pleando recursos de la metafisica (§1 y 2). Algunos autores han estudiado las
implicaciones y los compromisos ontoldgicos que se siguen de las teorias desa-
rrolladas en esta disciplina, lo que constituye un caso de metafisica ez la biologfa.
Una de las implicaciones ontoldgicas que se han considerado sobre la tipologia
en evo-devo es que los rasgos parecen referir a individuos (Brigandt, 2009), en el
mismo sentido en que se caracterizan las especies biolégicas (Hull, 1978; Rey-
don, 2008). Estos individuos serfan unidades de cambio evolutivo que forman
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una continuidad material de linajes de seres vivos (Wagner, 2014). En el caso de
los rasgos, se trataria de un linaje filogenético de los mecanismos responsables de
su desarrollo en los organismos de dicho linaje. Tales mecanismos serfan partes
constituyentes del rasgo como individuo. En esta clase de propuestas, los rasgos
ya no serfan tipos, sino fokens, pues, al ser individuos, referirian a entidades es-
paciotemporalmente localizadas. Esta postura tiene la aparente ventaja de que
permite entender las disposiciones variacionales como propiedades de los zoken,
posibilitando su eficacia causal. Asi, se entenderia que el rasgo es un individuo
que posee la disposicion a variar, y que ese mismo individuo manifiesta dicha
disposicién cuando el rasgo en cuestién evoluciona. Esto parece dar cuenta de
un aspecto que no se veia en la caracterizacién de los rasgos como abstracciones
(§3), a saber, el poder causal de la disposicién variacional. Al mismo tiempo,
encaja con la caracterizacién metafisica clésica de las disposiciones, en las que
éstas tienen poder causal solo en la medida en la que van instanciadas en zokens.

Sin embargo, consideramos que este recurso a los linajes filogenéticos de ras-
gos como individuos no soluciona completamente el problema de la tipologia
en evo-devo. Por un lado, en esta postura los rasgos de los individuos pasan a ser
entendidos como partes de un rasgo instanciado a nivel histérico, contradiciendo
la idea intuitiva de que dichos rasgos son rokens por si mismos. Es importante se-
fialar que esto subestima, ademds, la relevancia de los organismos en la evo-devo,
al asumir que son partes del individuo evolutivamente relevante (es decir, el lina-
je), en lugar de considerarlos auténticos agentes de la evolucién. Por otro lado, la
idea de un linaje filogenético con disposiciones es problemadtica, ya que un linaje
hace referencia al resultado de un proceso evolutivo. Los linajes filogenéticos son
el objeto de estudio de la biologia sistemdtica, que se encarga de reconstruir la
historia evolutiva de una especie (Reydon, 2008). Son, por tanto, entidades es-
titicas de las que no tiene sentido predicar disposiciones. Todo cambio, o todo
poder causal que la disposicién (por ejemplo, la variabilidad) puede atribuir al
linaje, ya ha tenido lugar. El linaje refiere, precisamente, al resultado de esa ma-
nifestacién. Esto puede verse incluso en las “explicaciones de linaje” (Calcott,
2013), comunes en la evo-devo, en las que se postulan linajes de mecanismos
del desarrollo que varfan gradualmente para dar lugar a cambios fenotipicos.
Por ejemplo, para explicar la aparicién de las plumas en aves, algunos modelos
evo-devo proponen modificaciones graduales en el foliculo, que forma parte del
mecanismo del desarrollo que produce tanto las plumas como los filamentos
que las precedieron en la evolucién. Si se entendiese este linaje de mecanismos
como un solo individuo, no tendria sentido atribuirle variabilidad, puesto que
se tratarfa simplemente de un individuo que de facto ha variado, sin pertenecer
a una clase de individuos que varien. Entender los rasgos como individuos, por
tanto, nos llevaria a considerarlos entidades estdticas cuyas propiedades carecen
de poder causal. Asi, nuevamente, lo que tenemos en los linajes filogenéticos es
un rasgo con variaciones compuesto por una sucesion histérica de organismos,
pero carecemos de la disposicién del rasgo a variar. Esto contrasta con la idea de
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la evo-devo de que las tendencias variacionales no se reducen a la variacién actual
de un rasgo ni a su historia filogenética de cambios. Por el contrario, se entienden
como el potencial de las propiedades dindmicas del desarrollo del rasgo. En este
sentido, como disposiciones, no es su historicidad lo que les confiere identidad,
sino su potencial manifestacion.

Dada esta tensién entre el cardcter estdtico de los linajes filogenéticos enten-
didos como individuos, y el dinamismo que implican las disposiciones, en este
articulo queremos explorar una solucién distinta, en linea con otras posturas de
la literatura de la evo-devo en las que el rasgo se considera un tipo natural (Wi-
Ison ez al., 2007; Assis y Brigandt, 2009). Estos tipos naturales de la evo-devo
evolucionan y varian, en contraste con la tendencia en metafisica a definir ‘tipo’ y
‘tipologia’ “de forma que no puedan evolucionar” (Brigandt, 2007, p. 713). Con-
siderar los rasgos como tipos naturales evita identificarlos tanto con abstracciones
instanciadas en los organismos de un taxén, como con los linajes filogenéticos
entendidos como individuos. Sin embargo, esta caracterizacién plantea el proble-
ma de cémo podemos dar cuenta de que estos rasgos cambien y evolucionen. En
la literatura, estas posturas han recurrido, bien a la idea de grupos de propiedades
homeostdticas (Boyd, 1991), bien a la de tipos histéricos (Wagner, 2014), para
eliminar la rigidez de la nocién metafisica de tipo, entendiéndolo no como algo
permanente e inmutable, sino como algo susceptible de cambiar.

Esta postura, aunque acertada al reconocer los rasgos como tipo naturales,
parece quedarse corta a la hora de explicar por qué estos tipos naturales pueden
cambiar. Rebajar la rigidez metafisica de los tipos no soluciona el problema de su
variabilidad y evolucién, en tanto que se permite el cambio del tipo sin explicar
cémo o por qué, de hecho, puede cambiar. Nuestra propuesta consiste, por tan-
to, en matizar la caracterizacién de los rasgos como tipos naturales de tal forma
que se pueda explicar por qué cambian. Para ello, proponemos que los rasgos
homélogos de la evo-devo se entiendan como tipos naturales disposicionales.

A nuestro entender, el cardcter tipoldgico de los rasgos solo es compatible con
su naturaleza cambiante y evolucionable si se les atribuye un poder causal suscep-
tible de hacerles cambiar. En este sentido, para que un rasgo como la extremidad
de los tetrdpodos tenga poder causal y explicativo de sus distintas variaciones,
como parece derivarse de la evo-devo, es necesario que posea una disposicion.
Asi, los rasgos bioldgicos serfan tipos naturales que poseen disposiciones variacio-
nales, como la variabilidad, la modularidad o la robustez. De esta forma podemos
explicar que sean los rasgos como tipo los que cambien, en lugar de los rasgos
concretos de los organismos. Es decir, es el propio tipo el que tiene la capacidad
de cambiar y, de hecho, manifiesta cambios en el curso de la evolucién.

Ahora bien, son los organismos individuales los que instancian los rasgos. Por
ejemplo, una golondrina instancia el tipo de la extremidad de los tetrdpodos,
tanto en sus patas como en sus alas. Sin embargo, como sefialamos (§2), lo hace
instanciando una modalidad especifica de dicho tipo (Wagner, 2014; DiFrisco
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et al., 2020). En este caso particular, las alas y patas de la golondrina instancian
modalidades distintas de las extremidades: originadas evolutivamente de forma
independiente, comparten rasgos estructurales entre si, pero divergen en el modo
en que pueden dar lugar a variaciones concretas del rasgo-tipo. Asi, aunque tanto
las patas como las alas son variaciones del mismo rasgo, éstas no pueden, por
ejemplo, dar lugar las unas a las otras. Esto ocurre porque la instanciacién del
rasgo se hace siguiendo el proceso de desarrollo que (re-)produce la modalidad
especifica de la que proviene. Estas propiedades del desarrollo de los organismos
concretos determinan los cambios posibles de las modalidades de los rasgos, pero
no instancian en si mismos las disposiciones variacionales del rasgo-tipo.

sCémo se manifiestan entonces las disposiciones variacionales? Toda dispo-
sicién necesita unas condiciones que le permitan manifestarse. En el caso de
las disposiciones variacionales, son las conexiones reproductivas entre los organis-
mos de una especie las que hacen posible que se manifiesten. Estas conexiones
reproductivas permiten que se activen las disposiciones variacionales mediante
cambios en las condiciones de generacién del rasgo, ya sean mutacionales, am-
bientales, o derivados de la recombinacién en la reproduccién sexual. Sin cone-
xiones reproductivas entre los organismos-zoken, el rasgo no puede variar en un
sentido evolutivo y, por tanto, la disposicién variacional no se manifestaria. Estas
conexiones se entienden como procesos causales, y no como entidades concretas.
Asi, aunque los organismos individuales instancien los rasgos a través de los me-
canismos estructurales que le confieren identidad (DiFrisco ez al., 2020), como
entidades particulares no pueden manifestar sus disposiciones variacionales. En
este caso, se puede decir que la manifestacién de la variacién del rasgo se observa
estudiando y atendiendo a los propios linajes filogenéticos, pero teniendo claro
que no son los linajes los que instancian el rasgo ni los que varfan, sino que el
propio rasgo, entendido como tipo natural, es el que varia porque posee la dis-
posicién para ello.

Considerar que el tipo natural es disposicional parece tener el potencial de
resolver algunas de las carencias de las posturas metafisicas desarrolladas desde la
evo-devo. Desde el marco metafisico, no obstante, caracterizar estos tipos puede
resultar problemdtico, tanto por la naturaleza de los tipos naturales como por la
de las disposiciones. Sin embargo, consideramos que el campo de la evo-devo de-
manda una reconceptualizacién de los tipos que pueda dar cuenta no solo de su
naturaleza cambiante, sino también de su propio papel causal en dicho cambio,
lo que involucra considerar sus disposiciones.

Es por esto que consideramos que abordar el problema de la homologia de
los rasgos en evo-devo con las herramientas de la metafisica requiere un tipo de
interaccién entre metafisica y biologia que no se habia contemplado atin en la
literatura sobre metafisica de la biologia. En lugar de hablar de ‘metafisica en la
biologia’ y ‘metafisica para la biologia’, en las que se utilizan herramientas meta-
fisicas presentes en la literatura, nuestra propuesta ilustra un caso de ‘metafisica
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desde la biologia’, en la que las herramientas metafisicas se deben ajustar consi-
derablemente para dar cuenta de los compromisos ontolégicos de la biologfa. La
propia complejidad del proceso evolutivo y las entidades que evolucionan de-
manda unas nociones metafisicas que trascienden las conceptualizaciones consi-
deradas en la metafisica estdndar. En el caso concreto de la evo-devo, el constante
recurso a tipos naturales, propiedades disposicionales y organizacionales hace que
este tipo de demandas metafisicas y ontoldgicas sean ain mds fuertes.

6. Conclusiones

En este articulo, hemos abordado el problema de c6mo entender las tenden-
cias variacionales de los rasgos en evo-devo desde una perspectiva metafisica. Tras
senalar las limitaciones que plantean algunas propuestas dadas en la literatura,
proponemos considerar los rasgos homélogos como tipos naturales disposicionales.
Como hemos defendido, solo mediante la atribucién de una disposicién a los
rasgos entendidos como tipos naturales puede darse cuenta de su capacidad de
variar.

Este caso concreto de la homologia en evo-devo ilustra, a nuestro modo de
verlo, una interaccién entre metafisica y biologia a la que hemos denominado
metafisica desde la biologia. La complejidad de la realidad biolégica de la que se
quiere dar cuenta demanda herramientas metafisicas que no estdn presentes en la
literatura actual, motivo por el que consideramos que las interacciones de meta-
fisica en y metafisica para la biologia no pueden dar cuenta de este caso.

Esta caracterizacidn es tentativa y requiere mayor desarrollo en trabajos futu-
ros, en particular en cuanto al tipo de compromisos concretos que asume sobre
los tipos naturales. Sin embargo, consideramos que es un camino a explorar que
superaria las limitaciones actuales de entender el rasgo como abstraccién, como
individuo, o como tipo natural sin poder causal o explicativo. Ademds, nuestra
propuesta concilia las ontologias, aparentemente contradictorias, de la evo-devo,
al combinar el poder causal y explicativo de los tipos con el de los organismos
individuales que los instancian. En este sentido, el organicismo imbricado en la
introduccién del desarrollo en la evolucién, y la consecuente causacién reciproca
entre organismos y fuerzas evolutivas como la seleccién natural, representarian la
condicién necesaria para que se manifestase el cambio potencial de los tipos. Esta
posicién abre nuevas vias exploratorias acerca de la relacién que los individuos
token guardan con los tipos naturales disposicionales en la evo-devo.

Nuestro trabajo también posibilita plantear si el reto que el organicismo supo-
ne al pensamiento poblacional clésico en evolucidn se relaciona con la tipologia
y el papel de las disposiciones. Si bien consideramos que en la evo-devo estas
cuestiones van de la mano, queda abierto si otros enfoques organicistas se benefi-
ciarfan también de una ontologia de tipos naturales disposicionales.
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