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La reiterada utilización del término “restric-
ciones” (constraints) en relación a diferentes 
niveles de organización y con significados va-
riables, produce una situación de desconcierto 
entre los biólogos. Su uso en las explicaciones 
evolutivas adquiere importancia a partir de la 
publicación de los Spandrels of San Marcos 
de Gould y Lewontin (1979). En ese trabajo se 
critica al programa adaptacionista utilizando las 
restricciones estructurales (spandrels) y se in-
tenta explicar el origen de estructuras durante 
el desarrollo del plan estructural del organismo 
(bauplan) mediante la intervención de la selec-
ción natural, la adaptación y las restricciones.

Según Dressino et al. (2008) la problemática 
de las restricciones ha seguido dos caminos, por 
un lado, los intentos de sistematizar los senti-
dos en que se usa el término de acuerdo al nivel 
de organización estudiado (Gould, 1989, 2002; 
Antonovics y van Tienderen, 1991; Sarà, 1999). 
Y por el otro, su utilización en los estudios evo-
lutivos como un término complementario al de 
selección natural (Antonovics y van Tienderen, 
1991). No existe un acuerdo unánime acerca del 
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significado que posee este término, sin embargo, 
su persistencia en el tiempo puede ser explica-
da a partir de aspectos lógicos y semánticos no 
resueltos por la teoría sintética. La estrategia ar-
gumentativa que presupone la utilización de un 
término conflictivo en cuanto a su etimología y 
a su utilización como principio explicativo en 
un cuerpo teórico, puede entenderse asumiendo 
que los datos empíricos que resulten de difícil 
explicación para la teoría sean explicados sin 
poner en riesgo el resto de la estructura teórica. 
De esta forma se “preservaría” la teoría en ge-
neral sin costos mayores y sin realizar cambios 
significativos en ella.



38

V. DRESSINO/ REV ARG ANTROP BIOL 15(1):37-46, 2013.

Otro aspecto relevante en el uso de las res-
tricciones es el referido a su carácter polisémico 
y a su sinonimia. En efecto, como señala Sarà 
(1999) cada disciplina utiliza el término “res-
tricción” en sentidos y con significados diver-
sos. Una consecuencia de esta polisemia es la 
ambigüedad y los problemas teóricos que esto 
implica. Estas características se acrecientan 
cuando son abordados desde una perspectiva 
compleja debido a que los elementos involucra-
dos en una “restricción” serían numerosos y de 
difícil cuantificación. Es por ello que el objetivo 
del presente trabajo es realizar un análisis de los 
problemas teóricos que presenta el uso de las 
restricciones de desarrollo, su relación con otros 
tipos de restricciones y con el concepto de selec-
ción natural desde un marco teórico basado en la 
teoría de la complejidad. 

Supuestos generales de la teoría de la 
complejidad

La biología tuvo un desarrollo importante 
con logros científicos difícilmente cuestiona-
bles bajo la óptica del reduccionismo científico, 
esto es, la idea que el conocimiento de las ba-
ses elementales de los sistemas vivos permitiría 
describir o interpretar gran parte de los proce-
sos biológicos. Sin embargo, esta forma de in-
terpretar la biología se enfrentó con la realidad 
del emergentismo que mostró que las propieda-
des de un sistema no pueden ser reducidas a las 
propiedades o procesos de sus partes esencia-
les. En este proceso surgen, como alternativas 
al reduccionismo, corrientes integracionistas 
que aportaron conceptos como el de autopoie-
sis (Varela y Maturana, 1973) y la(s) teoría(s) 
de la complejidad. La primera (autopoiesis) ha 
dejado una impronta en la biología del desarro-
llo que aún continúa. La segunda, la teoría de 
la complejidad, se encuentra en plena vigencia 
transformando la visión de los biólogos en sus 
diversas disciplinas. A modo de ejemplo, años 
atrás la genética se basaba en la descripción de 
genes y sus posibles funciones. Actualmente, si 
bien esa metodología de trabajo continúa siendo 
productiva, están cobrando importancia crecien-
te los estudios de redes de genes interactuantes y 
sus funciones en conjunto. Conviene aquí acla-
rar que los estudios de redes forman parte de la 
teoría de la complejidad.

Si bien no son los objetivos de este trabajo 
realizar un estudio histórico del desarrollo de las 
ideas de complejidad, es conveniente señalar al-
gunas de las corrientes actuales que se vinculan 
con la problemática de la biología y particular-
mente de la antropología biológica. En este sen-
tido es reconocido el aporte primario de la teoría 
general de sistemas de von Bertalanffy (1950). 
Posteriormente surgen tres corrientes impor-
tantes con la epistemología de Piaget (1967a, 
b), la teoría de los sistemas disipativos de  
Prigogine (1961) y la visión de Morin (1980) 
desde la perspectiva antropo-filosófica. Es reco-
nocido especialmente por García (2006) que la 
teoría de Prigogine aportó el desarrollo matemá-
tico para el análisis de la complejidad mediante 
su teoría de los sistemas disipativos y que Piaget 
contribuyó con el desarrollo de los fundamen-
tos epistemológicos complementándose ambas 
y constituyendo un conjunto teórico sólido. En 
este trabajo se utilizarán los aportes de García 
para comprender la complejidad, entendiendo 
que el mismo logra una síntesis entre la episte-
mología de Piaget y la matemática de Prigogine.

Según García (2006) un sistema complejo es 
“una representación de un recorte de la realidad 
compleja, conceptualizado como una totalidad 
organizada (de ahí la denominación de sistema) 
en la cual los elementos no son “separables” y 
por lo tanto no pueden ser estudiados aislada-
mente” (García, 2006:21). Y la necesidad de ese 
recorte es un reconocimiento que los sistemas 
complejos no tienen límites teóricos ni físicos 
claramente definibles. Una consecuencia de esta 
definición es que los elementos de un sistema 
complejo son interdefinibles. El autor reconoce 
así la dificultad inherente en el abordaje de la 
complejidad y por lo tanto, sugiere cierta “re-
ducción” de dicha realidad para ser abordada en 
forma manejable. Por otra parte, la definición 
de complejidad de García se funda en la demos-
tración experimental de Piaget que “no existen 
observables puros”, es decir, toda observación 
conlleva su carga teórica. Asimismo, como se 
reconoce la dificultad de establecer límites en 
los fenómenos complejos, el autor reconoce las 
“condiciones de contorno” o “condiciones de lí-
mites” para representar aquello que queda por 
fuera de los límites establecidos pero que, sin 
embargo, interacciona con lo que permanece 
dentro de los límites. Este concepto es relevante 
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en los estudios nutricionales llevados a cabo en 
antropología biológica, en donde la complejidad 
del individuo interacciona dinámicamente con 
la complejidad del entorno y de este proceso 
entre ambos, surgen una serie de repuestas (de-
pendiendo de las condiciones) que oscilan entre 
la desnutrición y la sobrenutrición.

La lógica inherente de los sistemas comple-
jos puede entenderse a partir del estudio de la 
dinámica de dichos sistemas. En efecto, García 
(2006) reconoce la diferencia entre niveles de 
procesos y niveles de análisis. En el primero por 
un lado, se hace referencia al “efecto local” so-
bre el medio físico o la sociedad que lo habita 
de otros procesos más amplios. Por otro lado, un 
nivel más general o “metaproceso” condiciona 
a los procesos anteriores y es de carácter regio-
nal o nacional y pueden estar influidos por los 
procesos de tercer nivel de carácter internacio-
nal. En este sentido, debe tenerse en cuenta que 
los estudios de García vinculaban las relacio-
nes climáticas y ecológicas con la producción 
de alimentos en diversas poblaciones humanas. 
En lo referente a los niveles de análisis, el autor 
reconoce las dinámicas particulares y los acto-
res diferentes de los tres procesos mencionados 
anteriormente aseverando que “el análisis de los 
procesos del tercer nivel, provee una explica-
ción de los procesos de segundo nivel, el aná-
lisis de éste último provee una explicación de 
los procesos de primer nivel” (García, 2006:59).

Esta lógica explicada en forma sucinta lle-
va a la necesidad del trabajo interdisciplinario 
para la utilización de la metodología de sistemas 
complejos. Esto significa la necesidad de inte-
gración de diversas disciplinas en la que cada 
uno de los miembros sea experto en su propia 
área. Debe destacarse que el abordaje interdisci-
plinario se diferencia de los multidisciplinarios 
o transdisciplinarios, ya que en éstos últimos los 
investigadores se limitan a sumar su aporte al 
problema general. En tanto que en la investiga-
ción interdisciplinaria existe un acuerdo episté-
mico previo entre esos enfoques en la delimita-
ción de la problemática anterior al comienzo de 
la investigación. En síntesis, si bien los equipos 
de investigación son multidisciplinarios la me-
todología de estudio de los sistemas complejos 
es interdisciplinaria.

Finalmente el marco conceptual de los sis-
temas complejos se sostiene en tres conceptos 

fundamentales: el componente epistemológico, 
la estructuración de la realidad y las implicacio-
nes metodológicas. El componente epistemoló-
gico, como se expuso anteriormente, proviene 
de la epistemología genética de Piaget la cual 
no desarrollaré por exceder ampliamente los ob-
jetivos del trabajo. En cuanto a la estructuración 
de la realidad comprende dos aspectos impor-
tantes: a- el reconocimiento de la estratificación 
del universo con distintos niveles de organiza-
ción desacoplados en el sentido que las teorías 
desarrolladas para un nivel poseen la suficiente 
estabilidad como para no ser necesariamente 
invalidadas por descubrimientos o desarrollos 
en otros niveles y b- el universo es no lineal, 
esto es, evoluciona a través de discontinuidades 
estructurales y sucesivas reorganizaciones. Por 
último, las implicaciones metodológicas pro-
vienen del supuesto que los sistemas complejos 
son no descomponibles y por lo tanto, sus ele-
mentos no pueden ser separados y modificados 
de forma independiente, sin embargo, cada sub-
sistema interactúa con los restantes. En síntesis, 
“…la comprensión cabal del funcionamiento de 
un sistema complejo requiere un análisis de la 
historia de los procesos que condujeron al tipo 
de organización (estructura) que presenta en un 
momento dado” (García, 2006:81).

Clasificación de las restricciones según 
las distintas áreas disciplinares

Como se mencionó anteriormente las restric-
ciones son utilizadas para explicar una amplia 
gama de procesos biológicos. Así, las restriccio-
nes estructurales pueden considerarse como la 
resultante de un vasto espectro de restricciones 
internas. Dentro de estas últimas, las restriccio-
nes universales, se aplican a sistemas orgánicos 
compuestos de determinados materiales y pro-
vistos de una complejidad dada (tensegridad) 
(Sarà, 1999). En este sentido, la tensegridad es 
entendida como una característica resultante de 
las restricciones universales vinculada con el 
autoensamblaje de las estructuras biológicas. 
Una variante de este tipo de restricciones son las 
funcionales o de diseño por su supuesta relación 
con la selección natural (Rose y Lauder, 1996). 
A primera vista surge como evidente la relación 
existente entre las restricciones estructurales y 
las de desarrollo. Sin embargo, las restricciones 
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de desarrollo son el resultado de las interac-
ciones genéticas, epigenéticas y de los campos 
morfogenéticos dando como resultado la auto-
organización del organismo. En este sentido, las 
restricciones constituyen regiones del morfoes-
pacio que son inaccesibles para el desarrollo del 
organismo (Olson, 2012).

En un intento por delimitar a esta clase tan 
compleja de restricciones, Maynard Smith et 
al. (1985) definieron la restricción de desarro-
llo como una anomalía de la producción de la 
variación del fenotipo o una limitación de la va-
riabilidad fenotípica causada por la estructura, 
carácter, composición o dinámica del sistema 
de desarrollo. De esta definición se desprende 
por un lado, que las restricciones de desarrollo 
funcionarían dentro del primer nivel de la evo-
lución darwiniana como productor de variación 
heredable; pero por el otro, que dicha variación 
heredable es debida a una anomalía. Y finalmen-
te, los alcances de la definición son tan amplios 
que la misma involucra a un conjunto de suce-
sos prácticamente inabarcable.

Otro tipo de restricciones de uso en biología 
son las genéticas y están representadas por la 
influencia sobre el mecanismo genético de los 
transposones, retrotransposones, el aumento del 
tamaño del genoma, etc. Cabe mencionar que 
estos elementos también pueden actuar en las 
restricciones de desarrollo y esto, no hace otra 
cosa que demostrar los límites difusos entre am-
bos términos. Este problema se complejiza aún 
más al considerar las restricciones epigenéticas 
que constituyen otra categoría. Éstas represen-
tan disruptores de la información ambiental en 
la realización del fenotipo. Así, los modifica-
dores epigenéticos (por ejemplo, las hormonas) 
estabilizan la expresión y aseguran que los pa-
trones de metilación del ADN y modificación de 
las histonas se reinstalen en las células a me-
dida que se dividen (Bergman y Cedar, 2013; 
Cantone y Fisher, 2013). Ejemplos de este tipo 
de restricciones, que han cobrado importancia 
en los últimos años, son las epimutaciones, las 
paramutaciones, el silenciamiento génico, las 
metilaciones del ADN, etc. 

Las restricciones comportamentales repre-
sentarían un puente que relaciona las restriccio-
nes vistas anteriormente con las ecológicas o 
ambientales. El fundamento de esta aseveración 
es que las restricciones genéticas, de desarrollo 

y epigenéticas al ser determinantes en la estruc-
tura y organización funcional del fenotipo, con-
dicionan a su vez los patrones de conducta. De 
esta manera, las restricciones comportamentales 
pueden definirse como los cambios que el orga-
nismo lleva a cabo en su relación con el hábitat 
por modificaciones en los patrones conductuales 
del instinto y de las restricciones de desarrollo 
por el aprendizaje. A modo de síntesis, se pue-
den observar las relaciones que este tipo de res-
tricción mantiene con las expuestas hasta ahora 
y por lo tanto, que cualquiera de las restriccio-
nes analizadas puede fácilmente estar incluida 
dentro del dominio de las restantes. Esto supone 
un problema epistemológico a la hora de deter-
minar criterios de delimitación entre ellas.

Finalmente, restan dos clases estrechamente 
vinculadas de restricciones, a saber, las filoge-
néticas y las selectivas. Las primeras represen-
tan todo resultado o componente de la historia 
filogenética de un linaje que altera el “curso 
evolutivo previsto” de aquel linaje (McKitrick, 
1993). En esta definición se puede apreciar cla-
ramente un problema respecto a la aseveración 
“curso evolutivo previsto” de un linaje denotan-
do un determinismo evolutivo. Así planteado, 
este concepto presenta numerosos problemas, 
por ejemplo, cómo puede determinarse el curso 
evolutivo de un linaje. Por otra parte, esta “pre-
visión evolutiva” va en contra de un concepto 
central de la teoría sintética, el azar. Y por lo 
tanto, contradice a la otra clase de restricción, 
las selectivas. Estas últimas están compuestas 
por aquellos factores azarosos y contingentes 
que alteran el accionar de la selección natural. 
Por ejemplo, la deriva genética, el aislamiento, 
el cuello de botella, la migración, etc. Por lo ex-
puesto anteriormente se desprende que las res-
tricciones filogenéticas se contraponen en su ac-
cionar a las restricciones selectivas. En cambio, 
la relación entre ambos tipos de restricciones 
radica en que cuando actúan las restricciones 
filogenéticas, pueden actuar también restriccio-
nes selectivas para modelar el “curso evolutivo 
previsto de un linaje”. Finalmente, cabe señalar 
que las restricciones filogenéticas y de desarro-
llo guardan estrecha relación ya que el desarro-
llo constituye un componente fundamental de 
toda línea filogenética.

De esta breve clasificación se puede concluir 
que los distintos tipos de restricciones conside-
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rados presentan fuertes interdigitaciones y que 
cualquiera de ellos puede ser catalogado como 
un componente de los restantes. Esto debilita la 
aseveración de Sarà (1999) acerca del accionar 
en red de las restricciones, ya que esto presu-
pone la aceptación de una clara distinción entre 
diversas clases de restricciones, aspecto que no 
se deduce de lo previamente expuesto.

Las diversas problemáticas planteadas so-
bre las restricciones, pueden ser vinculadas con 
una carencia de la perspectiva de la compleji-
dad. En efecto, a modo de ejemplo, la propues-
ta de Sarà mencionada anteriormente sobre el 
accionar en red de las restricciones, supone la 
aceptación implícita que pueden existir en un 
momento dado múltiples restricciones actuando 
en forma conjunta, alejando de esta manera al 
sistema de su estado de equilibrio. Surge una 
pregunta ¿cómo evaluar el impacto de una res-
tricción teniendo en cuenta que la misma posee 
un efecto multiplicador? Efectivamente, lo que 
se considera una restricción en realidad no es un 
factor puntual que afecta a un sistema, sino que 
puede afectar a una multiplicidad de órganos o 
sistemas. Y a su vez, éstos pueden exhibir resul-
tados que son superiores a la suma de los efec-
tos individuales debido a la acción sinérgica de 
los mismos. A modo de ejemplo, la desnutrición 
como restricción produce un efecto multiplica-
dor sobre la totalidad de la economía orgánica.

Las restricciones de desarrollo

Como se puede desprender de lo visto an-
teriormente una forma de entender a las res-
tricciones es como toda desviación respecto de 
“lo esperado”. Esto presenta dos problemas: 
el primero es qué entendemos en biología por 
“lo esperado”. Desde el punto de vista del de-
sarrollo se “espera” que un embrión humano 
cumpla con los requerimientos de todo Homo 
sapiens respecto a su organización morfológica 
y funcional. Sin embargo, existen contradiccio-
nes acerca de esta acepción entre distintos au-
tores (Narita y Kuratani, 2005; Sansom, 2009; 
Olson, 2012; Sanger et al., 2012). El segundo 
problema se vincula con una concepción esta-
dística vinculada con la variabilidad (para una 
revisión histórica ver Popov, 2009). Así, a modo 
de ejemplo hipotético, desde la perspectiva po-
blacional se “espera” que el promedio de peso 

al nacimiento en una población urbana de huma-
nos se encuentre, por ejemplo, en los 3,500Kg 
con un desvío determinado por los estándares 
de dicha población. Pero esta forma de concep-
tualizar las restricciones constituye un límite al 
concepto de variabilidad poblacional. Esto es 
así, porque si un rasgo se desplaza de ciertos lí-
mites, en lugar de considerar la posibilidad de 
que la variabilidad sea mayor a la esperada se 
recurre prematuramente a considerar la acción 
de una restricción.

Las dificultades derivadas del uso indiscri-
minado de las restricciones son fácilmente com-
prensibles cuando se analiza la complejidad de 
los procesos de desarrollo. En efecto, durante 
la gestación de un embrión actúan numerosos 
procesos fundamentales como los de hiperpla-
sia, hipertrofia, hiperplasia con hipertrofia, he-
terocronía, etc. Cualquier elemento que altere 
mínimamente a algunos de ellos tendrá como 
consecuencia la existencia de un organismo con 
características diferenciales respecto al prome-
dio poblacional ¿Puede esto justificar la utiliza-
ción del término “restricción”? Una posibilidad 
es considerar a las restricciones como un sinó-
nimo del término “canalización del desarrollo” 
(Waddington, 1942). Sin embargo, existe una 
diferencia conceptual entre ambos términos con-
sistente en que las “restricciones” son limitantes 
respecto al desarrollo de un fenotipo, mientras 
que las “canalizaciones” no limitan en el sentido 
estricto del término, sino que encauzan o guían 
el desarrollo del fenotipo en un paisaje epige-
nético dado. Por otra parte, el término “restric-
ción” es coherente con su origen etimológico, 
es decir, “restricción” deriva del vocablo latino 
“stringere” que significa “apretar” y obviamente 
se relaciona con un accionar disruptivo (Gould, 
1989, 2002). Por lo tanto, las diferencias entre 
ambos conceptos son claras.

En función de lo argumentado anteriormen-
te, Richardson y Chipman (2003) aseveran que 
la terminología utilizada para dar cuenta de las 
restricciones de desarrollo es confusa y que no 
existe acuerdo metodológico que permita re-
futar de manera adecuada las hipótesis de las 
restricciones de desarrollo. En este sentido, son 
claras las limitaciones del método estadístico 
para refutar una hipótesis de restricción. Así, 
según Klingenberg (2005) existen considerables 
dificultades técnicas y estadísticas para llevar 

RESTRICCIONES DE DESARROLLO Y SELECCIÓN NATURAL



42

a cabo diseños experimentales rigurosos que 
permitan testear una hipótesis de restricción de 
desarrollo. Sin embargo, esto no representa un 
obstáculo para que el autor siga considerando la 
existencia de restricciones. Esta contradicción 
argumentativa puede deberse al problema se-
mántico derivado de la falta de una definición 
adecuada. Esto es reconocido por Sarà (1999), 
cuando afirma que “a pesar de lo amplio, enma-
rañado y confuso de este término”, su utiliza-
ción permite una mejor comprensión del patrón 
evolutivo como resultado de una red de causas 
interactuantes en forma integrada. Sin embargo, 
es contradictorio afirmar que un término amplio, 
enmarañado y confuso pueda tener valor expli-
cativo para la compresión del patrón evolutivo.

Los procesos de crecimiento y desarro-
llo presentan una complejidad que constituye 
un fuerte desafío para la conceptualización de 
“restricción” debido a que, como se mencionó 
anteriormente, se interdigitan varios niveles de 
organización y diferentes procesos que resultan 
extremadamente complejos de testear experi-
mentalmente. Continuando con esta línea ar-
gumental, Sansom (2009) propone la expresión 
de “jerarquía de restricciones” y este concepto 
es relevante debido a que la variación produ-
cida por una restricción puede desencadenar 
otras restricciones a niveles jerárquicamente 
inferiores. Asimismo, la sumatoria de pequeñas 
restricciones podría generar restricciones a ni-
veles jerárquicos superiores. Así, por ejemplo, 
malformaciones jerárquicamente inferiores, 
como pueden ser ciertas anomalías en los dedos 
de las manos sumados a procesos teratogénicos 
de miembros, etc. podrían conducir a la invia-
bilidad del feto o del neonato constituyendo 
una restricción jerárquicamente mayor. Y este 
aspecto, es compatible con la estructura de la 
teoría de los sistemas complejos propuesta por 
García (2000, 2006) que propone que en un 
sistema complejo la alteración de un sistema 
en equilibrio repercute en la trama de sistemas 
asociados directa o indirectamente. En síntesis, 
por lo argumentado anteriormente, se desprende 
que la fundamentación epistemológica de todo 
estudio de restricción debería surgir de trabajos 
interdisciplinarios como consecuencia de su na-
turaleza compleja.

Para el caso de organismos en crecimiento 
en ambientes nutricionalmente adversos pode-

mos identificar el accionar sinérgico de varios 
tipos de canalizaciones del desarrollo. Para el 
caso específico de la desnutrición existen en la 
bibliografía numerosos datos experimentales 
que indican el efecto de retraso sobre prácti-
camente todas las variables estudiadas en ma-
míferos. Siguiendo con la clasificación de Sarà 
actuaría una restricción ecológica o ambiental 
sobre los procesos de crecimiento y desarrollo, 
que sería una causa necesaria pero no suficien-
te para la explicación del fenómeno. Así, en la 
alteración de una trayectoria de crecimiento in-
teractúan la modificación de la canalización del 
crecimiento, un cambio en los procesos epige-
néticos -de especial importancia en las restric-
ciones nutricionales-, una modificación en pro-
cesos fisiológicos como el metabolismo basal e 
intermedio, etc. En función de la argumentación 
expuesta anteriormente, resulta sumamente di-
fícil separar experimentalmente los distintos 
niveles de análisis entre las restricciones gené-
ticas, epigenéticas, fisiológicas y ecológicas. En 
realidad la desnutrición altera la homeostasis del 
sistema con las consecuencias concomitantes e 
inmediatamente, comienzan a funcionar los me-
canismos de homeorresis destinados a retomar 
el equilibrio coordinado del sistema para cana-
lizarlo fluidamente durante el transcurso de la 
ontogenia. Ambos mecanismos -homeostasis y 
homeorresis- interactúan con los innumerables 
factores en juego y con la potenciación sinér-
gica entre ellos. Es indudable que la resolución 
experimental de semejante problema sólo puede 
ser parcial o incompleta. Este ejemplo muestra 
la dificultad de medir con exactitud cada factor 
aisladamente para considerarlo como una “res-
tricción” dado el carácter multidimensional que 
por definición, constituye toda desnutrición.

Otro aspecto importante de las restricciones 
de desarrollo es su relación con la evolución en 
general y con la selección natural en particular, 
que constituye un tema muy controvertido. En 
este sentido, Gould (1989:516) asevera “Since 
orthodox evolutionary theory is functionalist, 
constraints attain their most important positive 
meaning as channels of change imposed by his-
torical and formal determinants, rather than by 
immediate natural selection”. Continuando con 
su argumentación Gould afirma que “…“cons-
traint” is used as a description for any casual 
change, reasoning that any cause directs chan-
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ge down one path rather than another and that 
any direction counts as a “constraint”. Thus, we 
have selective constraints when adaptation pre-
vails, developmental constraints when ontogeny 
directs, and even physiological constraints when 
hearts enlarge in villages on mountaintops” 
(Gould, 1989:516).

Dos aspectos pueden ser tenidos en cuenta 
de las consideraciones anteriores: por un lado, 
Gould conceptualiza a las restricciones en un 
sentido positivo como canales de cambio. Por 
otro lado, las diferencias entre las restricciones 
selectivas, de desarrollo o fisiológicas depen-
den del enfoque metodológico y de los objeti-
vos con que se aborde el estudio. Una vez más, 
la problemática metodológica en el estudio y 
consideración de las restricciones parece ser un 
elemento clave. Es decir, la restricción repre-
sentaría una herramienta metodológica que pro-
porcionaría un elemento heurístico para analizar 
los fenómenos, pero de ahí no puede suponerse 
que exista algo así como una restricción inde-
pendiente de otra porque sería pasar del plano 
metodológico al ontológico.

Retomando lo expuesto anteriormente res-
pecto al caso del desarrollo bajo condiciones 
nutricionales adversas, podemos apreciar que la 
propuesta anterior de Gould es de poca utilidad 
debido a la vaguedad del concepto de “restric-
ción”. Asimismo, el análisis de la definición de 
Maynard Smith et al. (1985) vista más arriba, 
tampoco nos permite entender el caso de la 
restricción de desarrollo y su complejización 
bajo condiciones ambientales. La controversia 
planteada muestra claramente las dificultades 
existentes para determinar la presencia de una 
restricción de desarrollo y su relación con una 
restricción selectiva. Esto no significa descono-
cer la importancia evolutiva del desarrollo, sino 
la incapacidad explicativa del concepto de res-
tricción y su proyección evolutiva. Al respecto, 
Maynard Smith et al. (1985:275) reconocen los 
límites difusos entre restricciones de desarrollo 
y fuerzas selectivas al aseverar que “Although 
there are clear cases in which one label is pre-
ferable to the other, many constraints involve an 
interacting mixture of developmental and selec-
tive factors”.

Otra propuesta que continua con esta con-
fusión conceptual es la de Narita y Kuratami 
(2005) que definen a las restricciones de de-

sarrollo como toda vía que limita los cambios 
fenotípicos durante la evolución. Si tomamos 
literalmente esta afirmación las restricciones de 
desarrollo posibles serían extremadamente am-
plias. Continuando con su argumentación, los 
autores aseveran que “…in the developmental 
constraint view, the production of phenotypic 
variations is assumed to be limited by certain 
unknown developmental restrictions: hexapod 
or octapod animals are supposed to be rarely 
produced because of limitations in the possi-
ble developmental patte” (Narita y Kuratami, 
2005:92). Finalmente y ante la debilidad de los 
argumentos, los autores reconocen la dificultad 
que existe para distinguir las restricciones reales 
de los efectos de los patrones de desarrollo.

Por otra parte, Zelditch et al. (1990) son 
conscientes de la problemática que presentan 
las restricciones de desarrollo y sostienen que 
la confusión se debe al supuesto que las res-
tricciones son compartidas por todos los taxa 
bajo estudio. Y afirman que “…the constraints 
would not be expected to yield common phe-
notypic outcomes unless the same set of cons-
traints acts within each taxon of the lineage in 
question” (Zelditch et al., 1990:1738). De esta 
forma admiten que las restricciones de desa-
rrollo pueden variar dentro de las poblaciones. 
Esto evidentemente supone un reconocimiento 
de las particularidades intrapoblacionales de las 
restricciones y por lo tanto de la variabilidad a 
niveles de agrupamientos mayores tales como 
especies o géneros. Asimismo, en su análisis de 
la variación craneofacial del género Sigmodon 
(Rodentia, Muridae), los autores afirman que 
“…all covariances can be construed as “develo-
pmental” in origin, even those caused by the di-
rect effect of bones and muscles upon each other 
during use since the responses of bones to forces 
imposed by environmental agents, or at articula-
ting surfaces, involve morphogenetic processes 
of bone deposition and resorption. Instead of 
categorizing constraints as “genetic”, “develo-
pmental”, “functional”, “architectural”, etc., it 
may be more useful to identify the specific pro-
cesses responsible for integration” (Zelditch et 
al., 1990:1744). Esta aseveración constituye una 
clara crítica a la sistematización de las distintas 
restricciones como la propuesta por Sarà (1999) 
antes citada.

En el intento de delimitar o identificar qué 
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puede entenderse por restricción de desarrollo, 
Galis (1999) recurre a un modelo que relaciona 
número de vértebras cervicales en mamíferos y 
cáncer. El autor asevera que el número de di-
chas vértebras es constante y que esta pérdida 
de variación -respecto a la variabilidad obser-
vada en reptiles y aves- se debe a las restric-
ciones de desarrollo, por ejemplo cambios en 
la expresión de los genes Hox que conducen a 
cambios en el número de vértebras cervicales. 
Estos genes Hox están asociados con proble-
mas neurales y con una susceptibilidad aumen-
tada para casos de cáncer infantil y muertes al 
nacimiento. Curiosamente estas características 
son marcadamente menores en reptiles y aves. 
De esta manera, el autor afirma que parece 
existir una restricción evolutiva hacia la va-
riabilidad disminuida en la región cervical de 
mamíferos. Cabe preguntarse en este punto, si 
es adecuado considerar a las mutaciones que 
dieron por resultado una disminución de la va-
riabilidad en el número de vértebras en corre-
lación con una fuerte incidencia de cáncer in-
fantil y muertes al nacimiento. Evidentemente 
se trataría de un caso de selección en contra de 
los ejemplares que presentan variabilidad y por 
qué entonces llamarlo restricción si esos ejem-
plares no logran sobrevivir. Por lo tanto, un tér-
mino más apropiado sería el de inviabilidad. Y 
este punto, resulta ser clave para comprender 
la relación entre restricción y selección natural 
que surge en la literatura. 

Solapamiento entre los términos 
restricción de desarrollo y selección 

natural

Como se señaló en el parágrafo anterior 
parece existir una sobreposición entre los con-
ceptos de “restricción” y “selección natural”. 
Esta situación es poco comprensible y aumenta 
el grado de desconcierto respecto de la utili-
zación del término “restricción”. Según Sarà 
(1999) las restricciones de desarrollo represen-
tarían un fenómeno opuesto al de selección na-
tural. El autor asevera que las restricciones de 
desarrollo son producto de la dinámica de la red 
genética que actúa en el contexto de los cam-
pos morfogenéticos y por lo tanto, representan 
el resultado interactivo de la autoorganización. 
Y estos campos morfogenéticos representan 

la fuente de las restricciones filogenéticas y 
por lo tanto, del cambio del patrón macroevo-
lutivo. Es evidente que Sarà diferencia entre 
un proceso creativo o canalizado de cambio 
evolutivo respecto de un cambio restrictivo o 
eliminativo como el de selección natural. En 
este sentido, para Sarà las restricciones es-
tán más vinculadas con el sentido positivo de 
la selección natural -tal como fuera propues-
to por Darwin en el Origen de las especies-, 
es decir, con el concepto de canalización de 
Waddington y con el sentido positivo de Gould, 
vistos anteriormente.

Un aporte interesante para el esclarecimien-
to de este problema proviene del campo de la 
filosofía. Así, Amundson (1994) contraponién-
dose al argumento de Sarà sostiene que las res-
tricciones de desarrollo son restricciones sobre 
el proceso de adaptación. Y que los biólogos del 
desarrollo, a diferencia de los biólogos evoluti-
vos, intentan explicar el origen de la forma or-
gánica, por lo tanto, el explanandum es la forma 
y no la función que esta forma cumple, es de-
cir, la adaptación. Si adoptamos la perspectiva 
de Amundson parecería claro que el aparente 
solapamiento entre restricción de desarrollo y 
selección natural deja de ser problemático. Por 
lo tanto, sólo quedaría preguntarnos acerca de 
por qué introducir un concepto conflictivo como 
el de restricción. Sin embargo, la propuesta de 
Amundson no parece resolver el problema debi-
do a que propone que la selección natural tam-
bién actúa como una fuerza explicativa del ori-
gen de la forma orgánica. Y a partir de la enorme 
bibliografía publicada sobre la selección natu-
ral desde Darwin, queda claro que la misma no 
“origina” formas, simplemente actúa sobre la 
variabilidad existente. Por otra parte, Shanahan 
(2008) se opone a considerar a la selección na-
tural y a las restricciones como causas distintas 
del cambio evolutivo. El autor argumenta que la 
distinción entre ambos conceptos es problemáti-
ca porque los efectos atribuidos a las restriccio-
nes son explicadas de forma más parsimoniosa 
que las referidas a la selección.

En este punto podemos argumentar que 
tanto las restricciones de desarrollo como la 
selección natural son esencialmente restricti-
vas. Además, podría afirmarse que la selección 
natural constituye una restricción de límites 
abarcativos impensados. Esto no significa que 
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se coincida en asumir el estatus de ubicuidad o 
de fuerza multipropósito que posee la selección 
natural de manera acrítica; sino que los biólogos 
del desarrollo y los sintéticos utilizan de manera 
análoga ambos conceptos. Este argumento se ve 
parcialmente fortalecido por Antonovics y van 
Tienderen (1991) al aseverar que si se conci-
be la evolución por selección natural como un 
modelo nulo, la selección natural se convierte 
en una restricción. Y como fuera mostrado por 
Dressino et al. (2008), si las restricciones cons-
tituyen hipótesis ad-hoc y la selección natural 
se convierte en una restricción, luego desde la 
perspectiva epistémica también representaría un 
caso de este tipo de hipótesis ad-hoc.

CONCLUSIONES

A lo largo del presente trabajo se ha argu-
mentado acerca de las limitaciones y equívocos 
en la utilización del término “restricción” en 
biología en general y en antropología del cre-
cimiento y desarrollo en particular. A esta de-
ficiencia se agrega la distorsión producida al 
considerar a la selección natural como una res-
tricción. Se ha mostrado incluso su utilización 
como términos análogos, independientemente 
que los alcances de ambos sean claramente di-
ferentes. Por otra parte, aún aceptando el con-
cepto de restricción de desarrollo, la explicación 
basada en este principio no puede dar cuenta de 
la complejidad observada en los procesos de de-
sarrollo. Esta última situación compromete fuer-
temente la validez del concepto.

Por otra parte, el abordaje desde la teoría 
de la complejidad presupone la modificación 
de los fundamentos teóricos y metodológicos 
en el estudio de las restricciones. En efecto, los 
trabajos sobre restricciones se sustentan en una 
definición o conceptualización muy simple del 
término (ajuste o apretar) como fundamento 
para el planteo de hipótesis de investigación y 
la aplicación de herramientas estadísticas con-
vencionales para su testeo. Y como se mencionó 
anteriormente, la perspectiva de la teoría de la 
complejidad presupone a priori el acuerdo sobre 
el planteo epistémico que guiará la investiga-
ción.

Los datos analizados permiten concluir que 
las restricciones de desarrollo no cuentan con 
una justificación empírica ya que, como se ar-

gumentó, numerosos autores reconocen la im-
posibilidad de aplicar diseños experimentales 
adecuados. En relación con lo anterior, tampoco 
se cuenta con una metodología estadística con-
veniente que permita separar los efectos de si-
nergia entre variables, de la variación intrínseca 
de las variables en estudio. Cabe mencionar que 
la aplicación de estadística multivariada para 
estudiar las restricciones del desarrollo ha mos-
trado graves fallas reconocidas por la mayoría 
de los autores.

Por otra parte, es notable la confusión termi-
nológica respecto a las restricciones de desarro-
llo. Una consecuencia directa de esta situación 
es que parecería que cada investigador utiliza 
el concepto con un significado acorde a los in-
tereses vinculados con sus investigaciones. Asi-
mismo, el reconocimiento de las particularida-
des intra e interespecíficas de lo que puede ser 
conceptualizado como restricción de desarrollo, 
introduce un escollo para su utilización como 
un concepto teórico general. En este sentido, su 
utilización como sinónimo de selección natural 
refleja la incapacidad explicativa de este último 
término y además, constituye un reflejo de los 
problemas teóricos vinculados con el alcance 
del concepto en el marco de la teoría sintética. 
La línea argumental que pretendo seguir en este 
caso es la siguiente: si la selección natural es un 
principio necesario y suficiente para la explica-
ción de cualquier fenómeno evolutivo, para qué 
recurrir a la utilización de un concepto de menor 
peso para explicar procesos vinculados con las 
restricciones del desarrollo. Esta reflexión deja 
un camino abierto para análisis más profundos 
que involucren no solamente al principio de se-
lección natural sino también a la misma teoría 
sintética. Finalmente, por lo visto a lo largo del 
trabajo, se concluye que el término restricción de 
desarrollo es innecesario y polisémico. Asimis-
mo, su capacidad explicativa es dudosa y no co-
rroborable con los métodos científicos actuales.
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