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Resumen y la  estructura  causal-determinista
subyacente de la seleccidn a cualquier nivel
Las tesis emergentistas sobre los procesos y jerérquico. A partir de este examen,

las entidades que constituyen los niveles de
organizacion ocupan un lugar central en las
discusiones bioldgicas y filosoficas sobre la
seleccion de multinivel. La expresién
seleccion de multinivel designa la operacién
simultanea del mecanismo darwiniano de
cambio evolutivo en diferentes niveles
jerarquicos. Dentro de este marco de
investigacion, los modos en que la
emergencia caracteriza la operacién de la
seleccion natural en niveles superiores al
organismico tienen serias implicancias para
la autonomia de la seleccion superior
respecto de la selecciéon al nivel de los
organismos. Una de las caracteristicas mas
importantes del desarrollo bioldgico del
concepto de autonomia es el tipo de
irreductibilidad que se asocia a las
propiedades emergentes, estrechamente
ligado a conceptualizaciones especificas de
la seleccion de multinivel. El propdsito de
este trabajo es elucidar el significado que
asume la nocién de emergencia en las
propuestas de Vrba y Gould sobre la
actuacién de la selecciéon a nivel de las
especies, examinando sus relaciones con
determinados aspectos conceptuales de la
seleccion de multinivel. Concretamente, en
este trabajo sostendremos que la parte
medular del argumento emergentista de
Vrba consiste en defender una fuerte
conexién entre las propiedades emergentes

intentaremos poner de relieve por qué la
idea de irreductibilidad no constituye el
foco central de su discusién sobre la
autonomia de los procesos de seleccion. Por
otra parte, analizaremos la perspectiva
emergentista de Gould y el rol que, a
diferencia de la propuesta de Vrba,
desempefa la especificacién de las
propiedades emergentes sobre la base de
una nocién de irreductibilidad definida en
términos ontolégicos.

Palabras claves: niveles de seleccién,
emergencia, seleccion de  multinivel,
irreductibilidad, seleccion superior.

Introduccién

El punto de vista de que la filosofia de
la biologia consiste esencialmente en el examen
de cuestiones evolucionistas (“[La] biologia
evolucionista es el centro de gravedad tanto de
la ciencia de la biologia como de la filosofia de
esa ciencia” (Sober, 1996: 21) emerge del

amplio conjunto de intereses epistemoldgicos y
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ontoldgicos que impulsa la teoria darwiniana de
la evolucion. Entre ellos, el problema de la
emergencia de procesos de seleccién en niveles
jerarquicos superiores al organismico ocupa un
lugar central en el pensamiento biol6gico
contemporaneo.

El marco tedrico que comprende el
estudio de los tipos de relacion entre las
entidades de varios niveles evolutivos recibe el
nombre de teoria de la seleccion de multinivel.
De acuerdo con esta teoria, la seleccién natural
puede operar simultdneamente en mas de un
nivel de la jerarquia bioldgica (e.g. individuos y
grupos). Este reconocimiento adquiere gran
resonancia en el debate sobre la especificidad
de los niveles de organizacién bioldgica y de las
unidades que los constituyen. En atencion a
esto, en los Ultimas décadas encontramos un
conjunto amplio de propuestas que persiguen,
sobre la base de ciertos rasgos o tipos de
interacciones entre rasgos que se consideran
emergentes, establecer la autonomia de la
seleccion superior respecto de la seleccién
organismica. En esta discusién en torno a si las
propiedades emergentes pueden o no
caracterizar la operacion de la seleccién natural
en niveles superiores al organismico, la nocion
de irreductibilidad de las propiedades
emergentes desempefia un papel crucial.

El propdsito general del presente
trabajo es realizar una revisién critica de los

sentidos que asume la nocién de emergencia en

las propuestas de Vrba y Gould dentro del

debate biolégico contemporaneo sobre la
actuacion de la seleccion en multiples niveles
evolutivos. Para ello, examinaremos, en primer
lugar, la posicién de la problematica sobre la
emergencia en el contexto de la seleccién de
multinivel. En segundo lugar, propondremos
dos sentidos generales de la nocion de
emergencia como principales lineas de analisis
en algunas caracterizaciones de la seleccién
superior. Debido a la importancia del encuadre
tedrico en el abordaje de las propuestas
emergentistas, nos detendremos a continuacién
en dos formas de interpretacién de la accion del
mecanismo de la seleccién natural que reciben
comunmente la denominacion de SMN1 vy
SMN2 (seleccién de multi-nivel uno y dos
respectivamente) para observar sus implicancias
en la caracterizacion de la emergencia evolutiva.
Finalmente, defenderemos que la motivacion
central del argumento emergentista de Vrba se
basa en la consideracién de una estructura
causal-determinista subyacente de la seleccién
a cualquier nivel jerarquico. En el escenario
conformado por la conjuncién de tal estructura
con la nocion de emergencia, intentaremos
poner de relieve por qué la idea de
irreductibilidad no constituye un requisito
indispensable en su planteo sobre la
especificidad de los procesos de seleccion
superior. Siguiendo el desarrollo de este vinculo
entre la emergencia y el problema de la
irreductibilidad, analizaremos la perspectiva

emergentista de Gould y el papel que, a
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diferencia de la propuesta de Vrba, desempefia
la  nocion de irreductibilidad para la
especificacion del concepto de autonomia
evolutiva de la seleccion superior en términos
de SMN2. Al respecto, pondremos de relieve las
implicancias de este ultimo enfoque mediante

el andlisis de un sentido fuerte u ontoldgico de

emergencia.

1. Seleccion de multinivel: el marco
tedrico de la emergencia evolutiva
A través de los esfuerzos encaminados
a desentrafiar el rol de la seleccién natural en
niveles de organizacién bioldgica superiores al
de los organismos fue gestandose, a principios
de la década de 1960, un crecimiento constante
de las fronteras de estudio de la biologia
evolutiva. De hecho, lo que se desarrolld fue
precisamente la idea de una “expansion
jerarquica de la seleccién natural” (cf. Lewontin
1970; Stanley 1979; Gould 1982a, 1982b;
Brandon 1982; Arnold y Fristrup 1982; Sober
1984; Damuth y Heisler 1988). La nocién de
jerarquia concierne al modo de organizacién de
los niveles evolutivos a través de una serie de
inclusion creciente (e.g. genes en células, células
en organismos, organismos en grupos, grupos
en especies y especies en clados).
Gracias a tal expansion del espectro
evolutivo de organizacién bioldgica, el interés
por las relaciones entre los niveles jerarquicos

ha dado lugar al desarrollo de lo que se

denomina teoria de la seleccién de multinivel (cf.
Arnold y Fristrup 1982; Sober 1984; Mayo vy
Gilinsky 1987; Damuth y Heisler 1988; Okasha
2001, 2006, 2009). Sintéticamente, con esta
expresion se enmarca el debate sobre la
operacién simultanea de la seleccion natural en
varios niveles evolutivos. Damuth y Heisler
proponen la siguiente definicion: “Una situacion
de seleccién de multinivel es aquella en la cual
nos encontramos tentados a considerar que la
seleccion estd ocurriendo simultdneamente
entre entidades en dos o mas diferentes niveles
en una jerarquia bioldgica anidada (tales como
organismos dentro de grupos)” (1988: 408).
Desde esta perspectiva, la cuestion
clave sobre el nivel en el que actia la seleccion
natural ocupa un lugar preeminente en
numerosos estudios tedricos y empiricos dentro
de la biologia evolutiva. Desde el pensamiento
evolutivo darwiniano la respuesta a esta
cuestion favorece la participacion efectiva de la
seleccién natural en el nivel organismico. Sin
embargo, el rol que pueden desempefar otros
niveles de seleccién en la evolucién de
diferentes fendmenos, entre los cuales el
altruismo constituye un tépico central, ha
fomentado el desarrollo de otras lineas de
argumentacion sobre la seleccion superior. Una
de ellas, muy extendida en la conceptualizacion
de la seleccién de especies, hace hincapié en la
nocién de emergencia como criterio requerido
para la especificacion de los niveles de seleccion

superior. Sobre esta base, el caracter emergente
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de los procesos de seleccion superior
fundamenta la autonomia causal de tales
procesos respecto de la seleccion a nivel de los
organismos. El atractivo principal de esta
apelaciéon a la emergencia reside en servir
precisamente como herramienta de diagndstico
de tal autonomia evolutiva. Como veremos, de
acuerdo al tipo de emergencia que se
considere, los procesos de seleccién superior
son objeto de diferentes conceptualizaciones

bioldgicas.

2. El concepto de emergencia:
aspectos ontoldgicos y epistémicos

Es claro que hoy dia el término
“emergencia” posee una resonancia en distintas
areas de la ciencia diferente a la que admitieron
algunos filésofos en el pasado. La posicion de
Hempel (1979), por ejemplo, fue bastante
categodrica: el estudio sobre la naturaleza
emergente de los fendmenos naturales era una
expresion inconfundible de la “esterilidad
tedrica” de la ciencia. En general, los llamados
“fendmenos emergentes”, vistos desde el
horizonte de algunos positivistas y empiristas
l6gicos de la ciencia del siglo pasado, supieron
ocupar un lugar de prestigio dentro de las
estructuras del saber efimeras y dudosas: eran
el punto culminante de un enmascaramiento de
la ignorancia que generaba una incorrecta y
falsa pretension de conocimiento propia y

autonoma. Esto permite entender el por qué del

interés por la reduccion de buena parte de los
positivistas y empiristas l6gicos. La primacia de
una perspectiva reduccionista para el examen
de la ciencia  estuvo  estrechamente
emparentada con esta concepcion de la
emergencia: si pudiéramos traspasar el limite
con que tropieza nuestra ignorancia y alcanzar
un conocimiento mas acabado de la naturaleza
de un objeto y de las relaciones entre sus
partes, entonces cobraria relieve el auténtico
significado ilusorio de la emergencia.

En tanto no designa una propiedad
intrinsecamente novedosa, no poseida por
ninguna de sus partes, sino una incapacidad
cognitiva para conocer en un momento
especifico dado, es en la ignorancia del sujeto
cognoscente en donde reposa el sentido de
ilusion que ejerce la emergencia. Asi, por
diversas dificultades en la formulacién de una
teoria cientifica capaz de abordar el estudio de
las propiedades o procesos de sus partes
constituyentes, los fendmenos emergentes
aparecen como irreductibles desde el estado
actual de las teorias. Como tal, Ia
irreductibilidad no refiere a un aspecto
ontoldégico de la emergencia, sino a una fase
transitoria del desarrollo cientifico.

Aqui convendria referirse a la expresion
“emergentismo  débil”  (también  llamado
emergentismo epistemoldgico) con el fin de
especificar el sentido que asume esta nocién en
estamos

el pensamiento filoséfico que

considerando. Segun la tesis del emergentismo
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débil, las propiedades emergentes de ciertos

fenébmenos no poseen, en funcidon de
determinadas teorias vigentes, una explicacién
en términos de sus partes constituyentes pero
son basicamente reducibles a tales partes.

En contraste con aquél, cabe también
mencionar un “emergentismo fuerte” (también
llamado emergentismo ontoldgico) que centra
su interés en el caracter ontolégico de las
propiedades emergentes y en su no reduccion a
niveles inferiores de organizacion. Desde este
punto de vista, la emergencia da lugar a una
representacion dualista de los fendmenos en
contraposicién a una relacion de subordinacién
del "todo a las partes”: la no reduccidon descansa
en capacidades causales del "todo” que son
independientes de las capacidades causales de
las “partes”.' Es claro que esta vision marcha a
contramano de un “emergentismo débil” para el
que la resistencia de las propiedades
emergentes a la reduccién no reside en una
realidad ontolégica independiente, sino en un
provisorio efecto de la ignorancia del sujeto
cognoscente.

Ambas visiones de la emergencia
revisten gran importancia en el estudio de los
procesos de seleccién superior, y adquieren
matices propios y complejos de acuerdo a los

modos de conceptualizacién de la seleccion de

multinivel.

3. "Entrecruzamientos” conceptuales:
dos interpretaciones de la seleccién de
multinivel

El grueso del debate contempdraneo
sobre la seleccion de multinivel gira en torno a
un esquema dicotdmico clasico. Como vimos
antes, la idea de jerarquia evolutiva establece la
existencia de varios niveles de seleccion natural
ordenados en inclusion creciente (las entidades
de niveles inferiores estan “contenidas” en
entidades de niveles superiores). Una simple
derivacion de este concepto bioldgico de
jerarquia es la formulacién de las categorias
“particulas” y “colectivos” (o conjuntos de
particulas) en la discusion sobre las unidades de
seleccion. Si una investigacion se centra, por
ejemplo, en procesos a nivel de los grupos,
podemos considerar a los organismos como
particulas o partes constitutivas de los grupos y
a éstos como colectivos o conjuntos de
organismos. Dependiendo del nivel jerdrquico
de estudio escogido, estas expresiones
constituyen formas generales de representacién
de la unidad de seleccién y de sus partes
constituyentes. Ambas son aplicables a los
componentes evolutivos de los procesos de
seleccion en cada nivel jerarquico. Estos
componentes son el caracter fenotipico y la
aptitud (la capacidad de supervivencia y
reproduccion).

Veremos que la clave para distinguir
seleccion  de

dos interpretaciones de la

multinivel, y por tanto, dos maneras diferentes
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de conceptualizar la seleccion superior, reside
en la aplicacion de estas categorias a tales
componentes.

Consideremos, por  ejemplo, el
argumento de D. Mayo y N. Gilisnky (1987)
acerca de la seleccién de grupo. Para establecer
una distincién entre los procesos de seleccion,
ellos defienden que la especificacion de la
seleccidn de grupo requiere elaborar un modelo
evolutivo capaz de dar cuenta de la
irreductibilidad de la aptitud del grupo al nivel
de los organismos. A tal aptitud irreducible a lo
organismico, la llaman “aptitud grupal-grupal”
(group—group fitness) en contraposicion a la
"aptitud grupal-individual” (group—individual
fitness) reducible a los organismos
componentes. Cabe aclarar que los dos tipos de
aptitud distinguidos son grupales porque
ambos refieren a procesos evolutivos a nivel del
grupo como unidad escogida. Como observan
algunos autores’, un modelo de seleccion de
multinivel de este tipo (que describe tanto la
operaciéon de la seleccion a nivel de los
organismos como a nivel del grupo) exije
formas de aptitud que sean definibles
separadamente. En cuanto aptitudes, las dos
refieren a la capacidad de incrementar la
representacién hereditaria de ciertos caracteres
fenotipicos en la siguiente generacion. Sin
embargo, poseen significados contrapuestos.
Por "aptitud grupal-individual” se entiende la

capacidad para incrementar la representacién

hereditaria en la siguiente generacién de

acuerdo con el nimero de descendientes
particulares de cada organismo o parte
constitutiva del grupo. Asi, si se adopta tal
caracterizacion, la aptitud se reduce a
propiedades organismicas o particulares. En
cambio, por “aptitud grupal-grupal” se entiende
la capacidad de incrementar la representacion
hereditaria de acuerdo con el ndmero de
descendientes grupales de cada grupo. En otras
palabras, como afirman Mayo y Gilisnky, esta
Ultima aptitud se identifica con la disposicion
del grupo para producir mas grupos (1987:
517).}

De manera similar, los modelos de
seleccion de multinivel también suelen
distinguir dos tipos de caracteres fenotipicos.
Por ejemplo, en muchos modelos de seleccion
de grupo la especificacion de los caracteres

fenotipicos  del depende de Ia

grupo
composicién de los caracteres fenotipicos
organismicos o particulares, mientras que otros
son definidos como grupales o colectivos
genuinos.*

Una de las cuestiones conceptuales
mas persistentes con respecto a estas
distinciones es el estatus de la emergencia en
los modelos de seleccion superior. Expresado
de manera simple, puesto que examinaremos
este tema mas adelante, la distincién entre
"aptitud grupal-individual” y "aptitud grupal—-
grupal” puede ser conceptualizada en términos
de  aptitudes

aditivas y  emergentes

respectivamente. Del mismo modo, los
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caracteres fenotipicos colectivos y particulares
algunas veces son denominados aditivos y
emergentes: aditivos sobre la base de que su
constitucién evolutiva estd condicionada a la
suma o adicién de caracteres particulares, y
emergentes sobre la base de que tal

constitucion no esta determinada

elementos

exhaustivamente por su

constituyentes.

A) Caracter grupal-individual

Aditivo

C) Aptitud grupal-individual

Aditivo

En la seccion titulada “Emergencia y el
criterio apropiado para la seleccion de especies”
Gould remarca un hecho significativo en el
desarrollo de la argumentacién general sobre los
procesos de seleccién superior: “[..] este tema
(cdbmo definir esta forma de selecciéon) y su
literatura han estado inusualmente plagados de
confusiones conceptuales y disputas sobre la
terminologia y las definiciones bésicas” (Gould,
2004: 683). S.

Okasha (2006) ofrece una

Podemos graficar tales distinciones
sobre la especificacion de los procesos de

seleccidn superior de la siguiente manera:

B) Caracter grupal-grupal

Emergente

caracterizacion general con vistas a distinguir dos
interpretaciones de la seleccion de multinivel que
se denominan SMN1 y SMN2 (selecciéon de
multinivel uno y dos respectivamente).” El rasgo
principal de ambas interpretaciones es la
centralidad de la dicotomia particula—colectivo
aplicada a los componentes evolutivos distinguidos
antes. Dice Okasha: "El tema clave es si las
particulas o los colectivos (0 ambos) constituyen el

nivel “focal” (2006: 56). La opcion particularista (el
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enfasis en lo particular como nivel focal de
seleccion) determina el significado de SMNL1
mientras que la opcién colectivista (el enfasis en lo
colectivo como nivel focal de seleccién) el de
SMN2. Por ejemplo, el modelo de D. S. Wilson
(1975) de “rasgos grupales” favorece la

caracterizacion de la seleccién superior de acuerdo

con el enfoque SMNL1:

“En este modelo los organismos son de dos tipos:
egoistas y altruistas. Los organismos se encuentran
estructurados en grupo [...] Dentro de cada grupo,
los altruistas tienen una menor aptitud
reproductiva que los organismos egoistas. Pero los
grupos que contienen una alta proporcion de
altruistas poseen una elevada aptitud grupal [o
aptitud grupal-individual], es decir, contribuyen a
incrementar el numero de descendientes
individuales dentro de la poblacién grupal méas que
aquellos grupos que tienen una proporcién menor.
De este modo, la seleccion dentro del grupo
(whitin-group) favorece el egoismo, mientras que
entre los grupos (between-group) favorece el
altruismo; el resultado total depende del balance
entre estas dos fuerzas selectivas. Asi, el modelo de
Wilson es diseflado para explicar el cambio en la
frecuencia de un rasgo individual -altruismo- en el
conjunto de la poblacidn. Si bien la explicacion
torna esencial la apelacion a la estructura de grupo,
y trata a los grupos como aptitudes produciendo
entidades, no permite hacer inferencias acerca de

la frecuencia de los diferentes tipos de grupos.

Ambos niveles de seleccién contribuyen al cambio

desde un Unico paramétro evolutivo” (Okasha,

2006: 56-57).

Asi, en el modelo de Wilson la seleccion

ejercida a nivel individual (u organismico)
incrementa la frecuencia de entidades egoistas
dentro de cada grupo mientras que la seleccion
ejercida a nivel del grupo incrementa la frecuencia
de entidades altruistas entre los grupos. Pero este
Ultimo aumento depende, en Ultima instancia, de
procesos organismicos tal como se infiere del
hecho de que la aptitud grupal contribuye a
incrementar el numero de descendientes
particulares dentro de los grupos.

Por otro lado, algunos modelos
bioldgicos favorecen wuna descripcién de la
seleccidn superior en términos de SMNZ2. El modelo
de Jablonski sobre la actuacién de procesos a nivel
de las especies en moluscos cretacicos es un
ejemplo  caracteristico de este tipo de

interpretacion:

“[...] consideremos la hipdtesis de D. Jablonski de que el
rango geografico promedio de una especie extinta de
moluscos Cretaceos aumenta como resultado de la
seleccion de especies (Jablonski 1987). Aqui el
explanandum es el hecho de que las especies con un
extenso rango geografico comienzan a ser mas comunes,
en un particular clado de moluscos, que aquellas con un
pequefio rango. La explicacion sugerida es que las
especies con un extenso rango geografico tuvieron una
mayor aptitud [aptitud colectiva-colectiva] es decir,
dejaron una mayor descendencia de especies y el rango

geogréfico fue heredable. Notese que esta hipdtesis no
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permite hacer inferencias acerca de la frecuencia de los
diferentes tipos de organismos, aln cuando el caracter
de las especies en cuestion —el rango geografico-

dependa  presumiblemente de los  caracteres

organismicos, tales como la facilidad de movimiento y la
dispersion. Dentro de cada especie, estos caracteres
pueden evolucionar por seleccion al nivel de los
organismos individuales, de modo que hay un
interaccion potencial entre los dos niveles de seleccién.
Pero la cuestion clave reside en que las aptitudes de
cada nivel son definidas independientemente una de la
otra; asi, la seleccion en cada nivel ejecuta un tipo
diferente de cambio evolutivo, medido en unidades

diferentes. Este es el sello de SMN2" (Okasha, 2006: 57).

En los dos casos, es decir, tanto en el
modelo propuesto por Wilson como en el de
Jablonski, la descomposicion de la seleccién
superior en propiedades organismicas y grupales
depende de ciertas propiedades definidas de los
caracteres y aptitudes que intervienen en los
procesos selectivos.

Algunos de los puntos mas debatidos en la
reflexion sobre la seleccion de multinivel son

enumerados por Damuth y Heisler (1988). ®

En SMN1

- La seleccion de grupo representa los
efectos de los miembros del grupo sobre la aptitud
individual.

-Las aptitudes son propiedades de los
individuos.

-Los caracteres son atribuidos a los

individuos.

-Las poblaciones consisten en individuos
organizados en grupos.

-Las inferencias pueden ser hechas
Unicamente acerca del cambio en las proporciones
de las diferentes clases de individuos en la

poblacién global.

En SMN2

-La seleccién de grupo representa el
cambio en las frecuencias de las diferentes clases
de grupos.

-Las aptitudes son propiedades de los
grupos.

-Los caracteres son atribuidos a los grupos.

-Las poblaciones consisten en grupos
compuestos de individuos.

-Las inferencias pueden ser hechas
Unicamente acerca del cambio en las proporciones

de las diferentes clases de grupos en la poblacién

global.

Para muchos autores la investigacion
sobre la selecciéon de multinivel implica la adopcién
de un enfoque SMN1 o SMN2 que los enfrenta a
diferentes dificultades. El problema central de la
interpretacion SMN1 es como explicar la estructura
de la seleccion superior a partir de procesos de
seleccidn puramente organismicos; mientras que la
cuestion problematica para SMN2 es cémo explicar
tal estructura sin invocar una dependencia al nivel
de los organismos. Asi, por ejemplo, Goodnight,

Schwartz y Stevens hacen patente su simpatia por

Secretaria de Investigacién, Ciencia y Técnica / Secretaria Académica 9

secyt@ffyh.unc.edu.ar / saca@ffyh.unc.edu.ar
Facultad de Filosofia y Humanidades - UNC



Sintesis n°® 3 / 2012

Filosofia

la perspectiva “particularista” para un analisis de la

seleccion superior:

“Definimos la seleccion de multinivel como la
variacion en la aptitud de los individuos debida a
las propiedades de los individuos y a las
propiedades de los grupos o de los grupos de los
cuales ellos son miembros. Esta definicion, referida
por autores previos (Heisler y Damuth 1987,
Damuth y Heisler 1988) como MLS1 [en espafiol
SMN1], caracteriza la mayoria del trabajo tedrico
sobre la seleccién de grupo. Incluye modelos que
explicitamente incorporan la extincion diferencial
de grupos enteros (e.g., Levins 1970) asi como
también modelos que no lo hacen, tal como la
definicion de Wright de la seleccion interdémica
(Wright 1995) y los modelos de rasgos grupales de
Wilson (1975)" (Goodnight et al., 1992: 745).

Por el contrario, autores como Arnold y
Fristrup (1982), y Gould (2004) presentan una serie
de argumentos que muestran como la aptitud
grupal-grupal es la piedra angular de los procesos
superiores a los organismicos. Como vimos antes,
tal aptitud refiere a la generacion o proliferacion de
colectivos o grupos: uno de los rasgos
caracteristicos de lo descripto en SMN2. En funcién
de esta eleccion, Gould nos dice: “(..) abogo
fervientemente por definir la seleccion de nivel
superior como la proliferacién diferencial de
individuos evolutivamente relevantes [las especies]

basada en la interaccién causal de sus propiedades

con los entornos circundantes (en vez de

representar el efecto de la pertenencia a una
unidad de nivel superior por la aptitud a un nivel
inferior)” (2004: 687).” La cuestibn de una
proliferaciéon diferencial de individuos de nivel
superior (concebidos éstos como especies)
claramente apunta la centralidad que Gould otorga
a la aptitud grupal-grupal en desmedro de lo que,
al final de la cita y entre paréntesis, corresponde a
la interpretacién estandar de SMNL.

En las proximas secciones veremos como

las estrategias SMN1 y SMN2 se conectan con la

nocién de emergencia.

4. Vrba y la discusion sobre el
“emergentismo modélico”

Uno de los primeros trabajos en plantear la
especificacion de la seleccion de especies como el
problema de entender la relacion entre la
emergencia y los componentes del cambio
evolutivo fue propuesto por Elizabeth Vrba (1983,
1984, 1989; Vrba y Eldredge, 1984; Vrba y Gould,
1986). El enfoque de Vrba se conoce como criterio
de caracteres emergentes. Su argumento central es
que el referente evolutivo adecuado con vistas a
determinar en qué consiste un proceso de
seleccién de especies reside en la condicion de
emergencia de algunos caracteres fenotipicos a
nivel de las especies. Un caracter fenotipico
emergente, afirma Vrba, es “producto de la
composicién no-aditiva (también denominada no-
lineal) entre caracteres de nivel inferior” (1984:

324).
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Aunque su criterio emergentista
considera central el estatus de la seleccién
superior, Vrba atribuye a la emergencia una
funcion clave en la definicion misma de la seleccion
natural en tanto mecanismo causal del cambio
evolutivo: “La seleccion se concentra en las
interacciones entre la variacion de caracteres
emergentes heredables y el entorno que causa la
diferenciacion de las tasas de nacimiento y muerte
entre los individuos” (Vrba y Gould, 1986: 219).®

La defensa de caracteres emergentes en
la operaciéon causal de la seleccion descansa en el
supuesto de que las unidades de seleccion,
cualquiera sea su nivel jerarquico, poseen
propiedades emergentes que son diferentes a las
“propiedades inherentes de sus sub-partes” (Vrba y
Gould, 1986: 218). De este modo, Vrba considera
que las propiedades emergentes estan presentes

en distintos niveles evolutivos:

“Los genes idénticos en cualquier célula forman
una coleccion de caracteres agregados en el
organismo pero, en contraste, los caracteres
fenotipicos (tales como las proteinas, los colores o
el comportamiento) son emergentes en el nivel de
los organismos. Similarmente, si todos los
organismos en una especie de mariposa son
negros, entonces el color negro es un caracter
agregado de la especie. Unicamente los caracteres
que se originan a partir de la distribucién y la

interaccion entre los organismos son emergentes a

nivel de las especies” (Vrbay Gould, 1986: 218).°

En el caso de las especies, la distribucién
e interaccion entre los organismos determina el
caracter propiamente emergente de ciertos rasgos:
el tamafo, la densidad y la distribucién geografica
son algunos ejemplos comunes de caracteres
emergentes a nivel de las especies.”” Por el
contrario, esto es, si la seleccion a nivel de las
especies deriva su eficacia causal de la sumatoria
de propiedades inherentes a los organismos,
entonces defiende Vrba, es prueba de que la
variacion a nivel de las especies es un efecto
indirecto (o subproducto) de procesos a nivel de
los organismos. Esto se denomina “hipdtesis de

efecto™:

“La hipotesis de efecto es un modelo de
diversificacion no aleatoria de las especies
que constituye una alternativa a la
seleccion de especies. Esta hipdtesis indica
que la causacién ascendente a un nivel
génico u organismico puede determinar
diferencias en los rangos de especiacion
y/o extincion dentro de un grupo

monofilético” (Vrba, 1984:325).

Examinemos con un ejemplo la propuesta
de Vrba. Consideremos la distribucion geografica
gue ocupa una especie particular y denominemos a
ese dato caracter A. En este ejemplo, A representa
la distribucion geografica de una poblacion de
crustaceos en la costa Atlantica. En palabras de
Vrba, A representa un caracter poblacional
emergente, es decir, no definible a partir de la

suma de los organismos componentes. El caracter
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A resulta de la distribucién e interaccién entre los
organismos. Si transformamos este modo de
caracterizar A en un criterio para la especificidad de
la seleccion a nivel de especies, éste puede

expresarse del siguiente modo:

a) Si X es un caso de seleccién de especies,
entonces debe existir un cardcter A emergente a
ese nivel.

La nocién de emergencia defendida por
Vrba estd asociada a la caracterizacion de las
interacciones y distribuciones entre los niveles
inferiores de organizacién: “No hay nada mistico en
las propiedades emergentes de las especies. Estas
incluyen caracteres a nivel de la especie que se
originan de la distribucién e interaccion entre los
organismos” (Vrba, 1984: 323). Este tipo de
justificacion de la

emergencia sugiere una

particular relacion con la cuestion de la
irreductibilidad. Para algunos autores, una de las
principales atracciones del criterio de caracteres
emergentes de Vrba es su capacidad para
identificar casos especificos de seleccién a nivel de
las especies sobre la base de la no reductibilidad
de los caracteres emergentes a un nivel evolutivo
inferior. Asi, por ejemplo, Gould afirma: “El enfoque
de caracteres emergentes de Vrba establece un
criterio obvio de irreductibilidad, porque el rasgo
causante de la seleccion a nivel de especie ni existe
ni tiene representacion alguna al nivel organismico
convencional” (2004: 693). Desde esta vision, es

comprensible que el criterio de caracteres

emergentes se presente como un argumento

central en la confrontacion con estrategias
biolégicas reduccionistas sobre las unidades de
seleccién.

Sin  embargo, hay una importante
consideracién en el enfoque de Vrba que no
concuerda claramente con la interpretacidon de
Gould. Vrba afirma: “Vrba y Eldredge (1984) han
sostenido que el término “caracter emergente” no
implica necesariamente irreductibilidad a o
impredecibilidad de los fenomenos a niveles
inferiores. Este término implica que el caracter esta
emparentado con una funcién de composicion no-
aditiva de los caracteres en niveles inferiores”
(Vrba, 1984: 324). Pero entonces ;por qué el
enfoque de caracteres emergentes da lugar a la
sugerencia de Gould de que estamos en presencia
de un “criterio obvio de irreductibilidad”? Esta
sugerencia, que discutiremos a continuacion,
hemos optado por Ilamarla “emergentismo
modélico” cuyo argumento central resumimos asi:
el reto fundamental para cualquier apelaciéon a la
emergencia minimamente satisfactoria consiste en
mostrar que una explicacion genuina de la seleccion
superior no puede ser reducible a interacciones
entre componentes organismicos. Asi, desde esta
perspectiva, defender un auténtico proceso de
seleccidn a nivel de especies exije mostrar que tal
proceso no puede efectivamente reducirse a
niveles inferiores de seleccion. Este argumento, a
nuestro juicio, fuerza demasiado la propuesta de
Vrba e implica

adoptar  supuestos muy

controvertidos acerca de la irreductibilidad.

Nuestro punto de vista es que su concepto de
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emergencia no tiene por qué comprometerse con
una tesis de irreductibilidad radical. Para la
elucidacion de esta cuestion nos parece crucial una
reflexion critica sobre la naturaleza de la seleccién
de especies como una hipotesis causal explicativa
gue supere la manera tradicional de entender su
relacion con la emergencia.

En primer lugar, como ya lo mencionamos
antes, el significado causal del mecanismo de la
seleccion natural a cualquier nivel jerarquico se
basa en la idea de caracteres emergentes
heredables que interactian con el entorno. Asi,
éste es un supuesto clave con respecto a la
distincién entre los cambios evolutivos producidos
de forma selectiva (causal) y los que son producto
de mecanismos no darwinianos de cambio. Sobre
la base de tal supuesto, la emergencia no sélo
sustenta inferencias relativas a la especificidad de
la seleccion a nivel de las especies, sino también, y
en general, al estatus causal de la operacion del
mecanismo de la seleccion natural. Este vinculo
revela, a nuestro juicio, algunas implicaciones
interesantes.

En la propuesta de Vrba la determinacion
de caracteres emergentes a cualquier nivel
jerarquico estd conectada con la estructura causal-
determinista subyacente de la seleccion. En otras
palabras, la tesis de los caracteres emergentes
tiene implicaciones de fondo para la identificacion
de la causalidad con la naturaleza determinista de

los modelos de seleccion:

“No acepto el razonamiento de Cracraft (1982) de
concebir la seleccion de especies como un patrén.
La seleccién de especies puede ser formulada libre
de una tautologia como un proceso causal por
referencia a los caracteres de las especies y a sus
interacciones con el entorno. [..] Sostengo que
tenemos ya varios modelos deterministicos de
tasas de especiacion y extincion. (1) La hipdtesis de
la seleccién de especies es uno. Esta involucra
causacién a nivel de las especies que se deriva de
la variacidn en los caracteres emergentes de las
especies, en analogia con los procesos familiares
gue ocurren a nivel de los fenotipos organismicos.
(2) La hipdtesis de efecto es otro. Donde se
propone una directa y sistematica causacion
ascendente de los caracteres desde los niveles

inferiores” (Vrba, 1984: 326).

Ahora bien, ;cémo compagina Vrba tal
estructura causal-determinista con el
emergentismo? La propuesta de Vrba consiste en
sostener que una vez que se considera el
emergentismo  (la  variacion de  caracteres
fenotipicos emergentes) como una explicacion de
los procesos de seleccidon a partir de la distribucion
e interaccién entre sus partes componentes, es
posible defender una conexion causal entre todos y
cada unos de los niveles de organizacién y de las
unidades que constituyen dichos niveles. Cuando el
proceso a explicar es a nivel de las especies, la
causalidad de tal proceso se desprende de la

distribucién e interaccion entre los organismos. La

causalidad a la que se refiere Vrba no puede
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desligarse del emergentismo. Sin embargo, al
sostenerse sobre la base de cierta conexion causal
entre los niveles y sus entidades constituyentes,
dicho emergentismo si puede desligarse de la
pretension de irreductibilidad.

De lo expuesto hasta aqui podemos
concluir que la interpretacion de Gould sobre el
caracter irreductible de la propuesta de Vrba no es
consistente con su visién sobre la emergencia. La
implicacion de los caracteres emergentes en la
manera en que Vrba define la naturaleza causal de
los procesos de seleccibn sugiere que la
irreductibilidad no es un aspecto central de la
emergencia, por lo que la afirmacion de Gould de
que se trata de una referencia "obvia” no nos
parece correcta.

A continuacion, examinaremos la
perspectiva de Gould sobre la especificacion de los

procesos de seleccion superior.

5. Gould y el caracter irreductible de
la emergencia
La propuesta de S. J. Gould, conocida como criterio
de aptitudes emergentes, reconoce muchos
antecedentes. Segun la opinion de Gould (2004:
688) los estudios emergentistas en biologia
evolutiva se agrupan en dos grandes marcos de
investigacion: el criterio de caracteres emergentes
de Vrba por un lado, y el de aptitudes emergentes
por otro, encabezado por los desarrollos de

Lewontin (1970), Arnold y Fristup (1982), Damuth

(1985), Damuth y Heisler (1988), Lloyd (1988), Lloyd
y Gould (1993), Gould y Lloyd (1999), entre otros.
En el curso de las discusiones sobre la
identificacion de los niveles de seleccién superior,
Gould esgrimié varios argumentos a favor del
criterio emergentista defendido por Vrba, pero
luego comenzo a apartarse de este enfoque. A esto
le siguio la elaboracion de otra concepcidn sobre la
emergencia que, como él mismo cuenta, fue
tomando cuerpo a lo largo de sus trabajos con E.
Lloyd. Esta concepcion se conoce como “criterio de
aptitudes emergentes” y es definida por Gould de
la siguiente manera: “[..] segun el criterio mas
amplio de la aptitud emergente, cualquier rasgo
especifico que confiera una aptitud irreducible a
propiedades organismicas en la interaccion de una
especie con el entorno define un auténtico proceso
de seleccion a nivel de especie, sea o no
emergente el rasgo en cuestion” (2004: 690).
Reflexionando sobre este cambio en |la
conceptualizacién de la emergencia, Gould ha
recalcado su desacuerdo con Vrba al afirmar que el
criterio de caracteres emergentes despliega una
vision emergentista demasiado restrictiva al
“descartar una amplia variedad de rasgos que
intuitivamente contemplamos como poblacionales,
pero que no son producto de una interaccién no
lineal de subpartes, por lo que no pueden
calificarse de emergentes segin Vrba (ni segun la
definicién estandar del importante concepto de
emergencia en filosofia)” (2004: 690). Este

argumento, esgrimido contra el criterio de Vrba,

define los lineamientos basicos de su analisis sobre
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la emergencia. La dificultad que Gould reconoce en
restringir la emergencia a la existencia de
caracteres emergentes descansa, en primera
instancia, en la presuposicién de que Vrba
establece una forma de irreductibilidad no de
indole parcial, sino total o radical; en sus propios
términos en que implica “un criterio obvio de
irreductibilidad”.

Es importante subrayar que, pese a su
objecion a la condicion de irreductibilidad de los
caracteres, la especificacion de aptitudes
emergentes a nivel de especies basada en la
irreductibilidad de la emergencia constituye para

u

Gould un requisito necesario: “el criterio mas
amplio de Lloyd (de aptitudes emergentes)
también establece la irreductibilidad, aunque el
rasgo correlacionado con la aptitud a nivel de
especie sea reducible a la aptitud organismica”
(2004: 693). Es por esta razén que Gould afirma
que el criterio de aptitudes emergentes no implica
cabalmente un rechazo de las ideas de Vrba, sino
una ampliacion de éstas: “(tal criterio) no refuta a
Vrba, sino que, mas bien, el dominio propio de
Vrba constituye un subconjunto de “casos ideales”
en la formulacion de Lloyd. En este sentido crucial,
ambas teorias se engranan l6gicamente” (2004:
688).

La centralidad de la irreductibilidad de la
emergencia para la especificacion de la seleccién
de especies, manifiesta en Gould, puede verse
como un ‘emergentismo modélico”: el reto
fundamental para cualquier apelacion a la

emergencia minimamente satisfactoria en biologia

evolutiva consiste en mostrar que no es posible
ofrecer una explicacion genuina de la seleccion
superior que sea reducible a las interacciones entre
componentes organismicos. Sin embargo, como
intentamos mostrar antes, el criterio de Vrba no
parece “engranar logicamente” con esta visidn
emergentista. Gould considera, en cambio, que
aungue Vrba condiciona la seleccion de especies a
un dominio “demasiado restrictivo”, su teoria posee
la caracteristica de resguardar el requisito de la
irreductibilidad y de constituir una extensién del
campo de aplicaciones del enfoque de Vrba,
proponiendo “el criterio mas amplio de la aptitud
emergente” (2004: 690). Un ejemplo de aptitud
emergente es la tasa de especiacion. La condicién
emergente de dicha tasa reside para Gould en que
pertenece a la especie como un rasgo distintivo y
especifico de ésta y que, por tanto, no puede

reducirse al nivel inferior de la seleccion
organismica.

La observacion de que la seleccion superior
irreducibles a niveles

requiere  propiedades

inferiores de organizacion biologica tiene
importantes consecuencias en la forma de
entender la dindmica de confrontacién entre SMN1
y SMN2. Como vimos antes, el problema que
caracteriza a SMN2 es cédmo explicar los procesos
de seleccién de nivel superior sin invocar una
dependencia al nivel de los organismos. Asi, la
creencia de que a nivel de las especies existen
componentes irreducibles a niveles evolutivos

inferiores constituye una estrategia importante de

explicacion en el seno de SMN2. Pero el
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emergentismo propuesto por Gould no sélo se
toma como punto de partida para suministrar tales
explicaciones, sino que también presupone que la
discusion biolégica sobre la emergencia es
preeminentemente ontologica, en el sentido de
gue la especificacion de propiedades emergentes a
nivel de las especies implica la existencia real de
estas entidades como unidades de seleccion.
Suarez y Martinez (1998: 365) expone esta cuestion
de manera clara: "Su compromiso ontolégico se
manifiesta [...] en el concepto de propiedades
emergentes, esto es, propiedades que emergen en
un nivel dado de organizacién y que no son el
resultado de las interacciones entre las
propiedades de las partes de un nivel inferior”.

El debate sobre el modo en que es
comprendida la emergencia trae a colacién las
visiones descriptas antes: un emergentismo fuerte
u ontolédgico donde el requisito de la
irreductibilidad es de suma importancia, y un
emergentismo débil o epistemoldgico compatible
con un cierto reduccionismo en el sentido de que
los procesos de seleccion superior pueden
formularse en términos de interacciones entre las
propiedades de las entidades de niveles inferiores.
Ambas definiciones se corresponden en cierta

forma a los sentidos de irreductibilidad que

distingue Gould:

“Desafortunadamente, la terminologia de esta area
estd plagada con una confusién central [..].
interdémica” o

Términos como  “seleccién

“seleccion de especies” suelen ser usados en un

sentido  puramente descriptivo, cuando la
clasificacion entre individuos de nivel superior
puede derivarse exclusivamente de la operacion de
la seleccidn natural a nivel de los organismos. Tales
casos son explicados por la seleccion darwiniana,
aunque son irreducibles a nivel organismico. Los
mismos términos han sido restringidos a casos de
individuos de nivel superior actuando como
unidades de seleccién. Tales situaciones son no-
darwinianas e irreducibles bajo este criterio fuerte.
[...] Dado que estas cuestiones que involucran el
foco de la seleccion son tan cruciales en la teoria
evolucionista , sugiero que estos términos [reducible
e irreducible] sean usados sélo en un sentido fuerte

y restringido” (1982: 384).

El enfoque de aptitudes emergentes de

Gould presupone un sentido fuerte de
irreductibilidad como la Unica via para
fundamentar el caracter explicativo y ontolégico de
los procesos de seleccion superior dentro del
marco de SMN2. Un sentido débil de
irreductibilidad, en cambio, puede verse como una
forma de emergentismo epistemoldgico
caracterizado por la formulacion de un cierto nivel
de dependencia de los procesos superiores a los
inferiores, tal como establece SMNL: |Ia
especificacion de procesos de seleccion a nivel de
las especies esta condicionada al efecto de la
pertenencia a una entidad superior sobre la aptitud
organismica.

Para Gould, la controversia sobre el modo
de irreductibilidad de las propiedades emergentes

implica un reto de gran envergadura para el poder
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explicativo del enfoque darwiniano tradicional en el
que se enmarca SMNI1. Su critica a la
caracterizacion y evaluaciéon de la seleccion
superior desde la perspectiva de SMN1 se ha
centrado basicamente en cierta condicion de
derivabilidad de tal seleccion a propiedades
organismicas. Frente a esto, Gould ha defendido la
idea de la autonomia causal de la seleccidon de
especies sobre la base de propiedades emergentes
irreductibles a nivel superior.

Ahora bien, defender la autonomia
evolutiva de la seleccién superior en términos de
SMN2 respecto de SMN1 no implica, para Gould,
sostener la validez explicativa de ambos enfoques:
las explicaciones de SMN1 nunca pueden llegar a
capturar las propiedades que a nivel de las
especies mantienen su compleja cohesidon como
entidades evolutivas. Esta vision de la autonomia
evolutiva, distante de la convivencia de
explicaciones alternativas, es compatible con su
critica al convencionalismo, ilustrada a través de la
metafora del cubo de Necker™ El emblema del
convencionalismo que Gould combate es
expresado por R. Dawkins (1982), quien al desafiar
tal autonomia, argumenta que todo proceso de
seleccién caracterizado

superior puede ser

alternativamente en términos de seleccidn
operando en niveles evolutivos inferiores.

Segun Gould, la selecciéon superior tiene tal
dindmica e individualidad evolutiva propia que “no
puede ya minimizarse como una anomalia
arrinconable” (2004: 680). Sin embargo, nos
defensa de una

interesa apuntar que su

irreductibilidad  fuerte de las propiedades

emergentes puede reformularse como un
argumento a favor del caracter “anémalo” de la
emergencia (entendida ésta como un fenémeno
disparador de ampliaciones y modificaciones de los
supuestos  convencionales  aceptados). La
tradicional forma kuhneana de entender el
significado de anomalia permite elaborar mejor el
sentido de autonomia propuesto. Frecuentemente,
la existencia de anomalias, nos dice Kuhn (1975),
pone en entredicho generalizaciones explicitas y
fundamentales de un paradigma. Llegados a ese
punto se torna mas incierta la eficacia de las reglas
de resolucién de un paradigma, lo que
desencadena que el abordaje de las anomalias se
vea asaltado temporalmente por la irrupcidon de
enfoques tedricos alternativos. Es asi como en este
periodo predomina la ausencia de consenso. Las
anomalias, argumenta Kuhn, pueden ser
registradas como enigmas que no conducen
necesariamente a una crisis, o bien, desde otra
perspectiva, pueden ser concebidas como ejemplos
en contrario que inducen al cuestionamiento critico
de las previsiones arraigadas en el paradigma
vigente.

Ahora bien, la formulacién de un sentido
fuerte de irreductibilidad con respecto a las
propiedades emergentes se contrapone al nexo
que Gould traza entre la vision convencional
darwiniana de la seleccidon superior (presupuesta
en SMN1) y la idea de una reduccion de tal

seleccion al nivel de los organismos. Contra este

telén de fondo, Gould resalta su caracterizacion de
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la emergencia. Pero los desacuerdos que se
originan entre su enfoque y tal nexo no dependen
Unicamente de como se defina la emergencia, sino
también del modo de aislar y examinar las
previsiones (reduccionistas) que subyacen a los
criterios aceptados en el marco de SMNL. En la
revision de tales previsiones, el caracter irreductible
de la emergencia conduce a un cuestionamiento
gue Gould juzga promisorio y significativo para una
ampliacion 'y modificacion de los supuestos
aceptados. Claramente, el tipo de argumento que
emplea para fundamentar la autonomia de SMN2
pretende subrayar la existencia de las propiedades
emergentes N0 como meros enigmas teoricos, sino
como fendémenos evolutivos que ponen en
cuestion el cuerpo de compromisos
(reduccionistas) aceptados por SMN1 de acuerdo

con la interpretacion ortodoxa de la seleccion

natural.

Conclusiones

Hemos podido observar el rol de los
significados asociados con la seleccion de
multinivel en el desarrollo de la polémica sobre la
emergencia evolutiva. Es en el marco de la
investigacion sobre ciertos aspectos conceptuales
de la seleccion de multinivel en donde encauzamos
el abordaje y estudio de las perspectivas
emergentistas de Vrba y Gould. En el
planteamiento de estos aspectos, destacamos
cdmo las modalidades de interpretacion SMN1 y
SMN2

acompaiian y condicionan las

caracterizaciones de la seleccion superior y los

criterios propuestos para su especificacion. En esta
tarea también se pudo subrayar el papel que
desempena la nocién de irreductibilidad de las
propiedades emergentes para la especificacion del
concepto de autonomia evolutiva de la seleccion
superior en términos de SMN2 respecto de SMNL.
Esta nocion, que cumple una funcién primordial en
el debate sobre el poder explicativo del enfoque
darwiniano tradicional, permite desarrollar una
estrategia de explicacion en el seno de SMN2 con
importantes implicaciones epistémicas y
ontoldgicas. En este trabajo procuramos poner de
relieve tales implicaciones mediante el analisis de
un sentido fuerte u ontolégico de emergencia en la
propuesta de Gould. Vimos coémo su criterio de
aptitudes emergentes presupone este sentido (que
hemos definido en términos de un “emergentismo
modélico”) para la fundamentacion del caracter
auténomo de los procesos de seleccidn superior
dentro del marco de SMN2. A su vez, intentamos
subrayar las diferencias de este criterio con otra
interpretacion de la emergencia y del problema de
la irreductibilidad. Para elucidar esto dentro del
marco de la seleccién de multinivel, evaluamos
previamente la propuesta de Vrba y su explicacién
de los procesos de seleccion a partir de la
distribucidn e interaccién entre las propiedades de
las partes de niveles inferiores. Al respecto, hemos
podido observar que la motivacién central del
enfoque emergentista de Vrba se funda en la
caracterizacion de la estructura causal-determinista
subyacente de la operacién de la seleccion a

cualquier nivel jerarquico. Al sostenerse sobre la
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base de tal conexién causal, su emergentismo
puede desligarse de la aclamada pretension de
irreductibilidad como requisito necesario para la

autonomia evolutiva de la seleccidn superior.

Notas

1. Véase Silberstein y McGreever (1999).

2. Si se desea consultar bibliografia sobre los diferentes
modos en que puede definirse la aptitud reproductiva,
véase Arnold y Fristup (1982), Sober (1984), Damuth y
Heisler (1988), y Rice (2004). Al respecto Sober (1981:
107) considera que: “La definicidon [de seleccion de
grupo] deberia permitirnos distinguir los cambios en las
propiedades del grupo que obedecen a la seleccion de
grupo de los cambios que se deben a procesos que
operan en un nivel inferior de organizacién”.

3. "La_multiplicacién de los grupos tiene que ser vista
como la produccion de uno o mas grupos discretos
nuevos. Como en el caso de la aptitud organismica, la
aptitud grupal-grupal es considerada a partir del nimero
de nuevos grupos discretos [...]" (Mayo y Gilisnky, 1987:
517).

4. Véase, por ejemplo, Salt (1979), Vrba (1989), Lloyd
(1988), Eldredge (1989), y Grantham (1995).

5. La fuente de inspiracion del analisis de Okasha es la
distincién trazada por Damuth y Heisler (1988) entre
seleccion de multinivel [1] y seleccion de multinivel [2].

6. El término escogido por Damuth y Heisler para
referirse a las unidades de nivel superior es “grupo”,
mientras que emplean “individuo” para aludir a las
unidades de nivel inferior.

7. Gould (2004: 631) opta por llamar “individuo” a la
unidad de seleccién generalizada a todos los niveles

jerarquicos.

8. Véase también Vrba (1980, 1984), y Vrba y Eldredge
(1984).

9. La cursiva no pertenece al original.

10. Véase Vrba y Eldredge (1984).

11. Véase Gould (2004: 698).
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