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RESUMEN La utilizacion del término “restricciones” (cons-
traints) en biologia incluye todos los niveles de organizacion
y es aplicado a diversas disciplinas. Esto genera numerosas
confusiones debido a la vaguedad del término en referencia
a las distintas particularidades en que es utilizado. Y en ge-
neral, no se justifica de forma adecuada por qué se utiliza
este término y en qué sentido es usado. Asimismo, cuando
se analiza el término “restriccion” desde la perspectiva de la

complejidad, asume un significado mas difuso. El objetivo del
presente trabajo es realizar un analisis de los problemas teo-
ricos que presenta el uso de las restricciones de desarrollo, su
relacion con otros tipos de restricciones y con el concepto de
seleccion natural. Se concluye que el término “restriccion de
desarrollo” es innecesario y polisémico. Asimismo, su capaci-
dad explicativa es dudosa y no corroborable con los métodos
cientificos actuales. Rev Arg Antrop Biol 15(1):37-46, 2013.
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ABSTRACT The use of the term “constraints” in biology
includes all the organization levels and it is applied to di-
fferent disciplines. Thus, the vagueness of the term in refe-
rence to the different particularities in which it is used has
led to several confusions. In general, the reason why this
term is used and the sense in which it is employed are not
appropriately justified. Also, when the term “constraint” is
analyzed from the perspective of complexity, its meaning is

La reiterada utilizacion del término “restric-
ciones” (constraints) en relacion a diferentes
niveles de organizacion y con significados va-
riables, produce una situacion de desconcierto
entre los bidlogos. Su uso en las explicaciones
evolutivas adquiere importancia a partir de la
publicacion 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 intervencion de la selec-
cién natural, la adaptacion y las restricciones.

Segtin Dressino et al. (2008) la problematica
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 organizacion estudiado (Gould, 1989, 2002;
Antonovics y van Tienderen, 1991; Sara, 1999).
Y por el otro, su utilizacion en los estudios evo-
lutivos como un término complementario al de
seleccion natural (Antonovics y van Tienderen,
1991). No existe un acuerdo unanime acerca del

even more diffused. The objective of the present work is to
analyze the theoretical problems of the use of developmen-
tal constraints, their relation with other types of constraints,
and with the concept of natural selection. It is concluded
that the term “developmental constraint” is unnecessary and
polysemic. Moreover, the explanatory power of the term is
questionable and cannot be tested with current scientific me-
thods. Rev Arg Antrop Biol 15(1):37-46, 2013.

significado que posee este término, sin embargo,
su persistencia en el tiempo puede ser explica-
da a partir de aspectos l6gicos y semanticos no
resueltos por la teoria sintética. La estrategia ar-
gumentativa que presupone la utilizacién de un
término conflictivo en cuanto a su etimologia y
a su utilizaciéon como principio explicativo en
un cuerpo tedrico, puede entenderse asumiendo
que los datos empiricos que resulten de dificil
explicacion para la teoria sean explicados sin
poner en riesgo el resto de la estructura teorica.
De esta forma se “preservaria” la teoria en ge-
neral sin costos mayores y sin realizar cambios
significativos en ella.
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Otro aspecto relevante en el uso de las res-
tricciones es el referido a su caracter polisémico
y a su sinonimia. En efecto, como sefiala Sara
(1999) cada disciplina utiliza el término “res-
triccion” en sentidos y con significados diver-
sos. Una consecuencia de esta polisemia es la
ambigiiedad y los problemas tedricos que esto
implica. Estas caracteristicas se acrecientan
cuando son abordados desde una perspectiva
compleja debido a que los elementos involucra-
dos en una “restriccion” serian numerosos y de
dificil cuantificacion. Es por ello que el objetivo
del presente trabajo es realizar un analisis de los
problemas teoricos que presenta el uso de las
restricciones de desarrollo, su relacion con otros
tipos de restricciones y con el concepto de selec-
cion natural desde un marco tedrico basado en la
teoria de la complejidad.

Supuestos generales de la teoria de la
complejidad

La biologia tuvo un desarrollo importante
con logros cientificos dificilmente cuestiona-
bles bajo la optica del reduccionismo cientifico,
esto es, la idea que el conocimiento de las ba-
ses elementales de los sistemas vivos permitiria
describir o interpretar gran parte de los proce-
sos bioldgicos. Sin embargo, esta forma de in-
terpretar la biologia se enfrent6 con la realidad
del emergentismo que mostro 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) teoria(s)
de la complejidad. La primera (autopoiesis) ha
dejado una impronta en la biologia del desarro-
llo que aun continua. La segunda, la teoria de
la complejidad, se encuentra en plena vigencia
transformando la vision de los bidlogos en sus
diversas disciplinas. A modo de ejemplo, afios
atras la genética se basaba en la descripcion de
genes y sus posibles funciones. Actualmente, si
bien esa metodologia de trabajo continta siendo
productiva, estan cobrando importancia crecien-
te los estudios de redes de genes interactuantes y
sus funciones en conjunto. Conviene aqui acla-
rar que los estudios de redes forman parte de la
teoria de la complejidad.
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Si bien no son los objetivos de este trabajo
realizar un estudio historico del desarrollo de las
ideas de complejidad, es conveniente sefialar al-
gunas de las corrientes actuales que se vinculan
con la problematica de la biologia y particular-
mente de la antropologia biologica. En este sen-
tido es reconocido el aporte primario de la teoria
general de sistemas de von Bertalanfty (1950).
Posteriormente surgen tres corrientes impor-
tantes con la epistemologia de Piaget (1967a,
b), la teoria de los sistemas disipativos de
Prigogine (1961) y la vision de Morin (1980)
desde la perspectiva antropo-filoséfica. Es reco-
nocido especialmente por Garcia (2006) que la
teoria de Prigogine aport6 el desarrollo matema-
tico para el analisis de la complejidad mediante
su teoria de los sistemas disipativos y que Piaget
contribuy6 con el desarrollo de los fundamen-
tos epistemoldgicos complementandose ambas
y constituyendo un conjunto tedrico sélido. En
este trabajo se utilizaran los aportes de Garcia
para comprender la complejidad, entendiendo
que el mismo logra una sintesis entre la episte-
mologia de Piaget y la matematica de Prigogine.

Segun Garcia (2006) un sistema complejo es
“una representacion de un recorte de la realidad
compleja, conceptualizado como una totalidad
organizada (de ahi la denominacion de sistema)
en la cual los elementos no son “separables” y
por lo tanto no pueden ser estudiados aislada-
mente” (Garcia, 2006:21). Y la necesidad de ese
recorte es un reconocimiento que los sistemas
complejos no tienen limites tedricos ni fisicos
claramente definibles. Una consecuencia de esta
definicion es que los elementos de un sistema
complejo son interdefinibles. El autor reconoce
asi la dificultad inherente en el abordaje de la
complejidad y por lo tanto, sugiere cierta “re-
duccion” de dicha realidad para ser abordada en
forma manejable. Por otra parte, la definicion
de complejidad de Garcia se funda en la demos-
tracion experimental de Piaget que “no existen
observables puros”, es decir, toda observacion
conlleva su carga tedrica. Asimismo, como se
reconoce la dificultad de establecer limites en
los fenomenos complejos, el autor reconoce las
“condiciones de contorno” o “condiciones de li-
mites” para representar aquello que queda por
fuera de los limites establecidos pero que, sin
embargo, interacciona con lo que permanece
dentro de los limites. Este concepto es relevante



RESTRICCIONES DE DESARROLLO Y SELECCION NATURAL

en los estudios nutricionales llevados a cabo en
antropologia biologica, en donde la complejidad
del individuo interacciona dindmicamente 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 desnutricion y la sobrenutricion.

La légica inherente de los sistemas comple-
jos puede entenderse a partir del estudio de la
dinamica de dichos sistemas. En efecto, Garcia
(2006) reconoce la diferencia entre niveles de
procesos y niveles de analisis. En el primero por
un lado, se hace referencia al “efecto local” so-
bre el medio fisico o la sociedad que lo habita
de otros procesos mas amplios. Por otro lado, un
nivel mas general o “metaproceso” condiciona
a los procesos anteriores y es de caracter regio-
nal o nacional y pueden estar influidos por los
procesos de tercer nivel de caracter internacio-
nal. En este sentido, debe tenerse en cuenta que
los estudios de Garcia vinculaban las relacio-
nes climaticas y ecologicas con la produccion
de alimentos en diversas poblaciones humanas.
En lo referente a los niveles de analisis, el autor
reconoce las dinamicas particulares y los acto-
res diferentes de los tres procesos mencionados
anteriormente aseverando que “el analisis de los
procesos del tercer nivel, provee una explica-
cion de los procesos de segundo nivel, el ana-
lisis de éste ultimo provee una explicacion de
los procesos de primer nivel” (Garcia, 2006:59).

Esta logica explicada en forma sucinta lle-
va a la necesidad del trabajo interdisciplinario
para la utilizacion de la metodologia de sistemas
complejos. Esto significa la necesidad de inte-
gracion de diversas disciplinas en la que cada
uno de los miembros sea experto en su propia
area. Debe destacarse que el abordaje interdisci-
plinario se diferencia de los multidisciplinarios
o transdisciplinarios, ya que en éstos ultimos los
investigadores se limitan a sumar su aporte al
problema general. En tanto que en la investiga-
cion interdisciplinaria existe un acuerdo episté-
mico previo entre esos enfoques en la delimita-
cion de la problematica anterior al comienzo de
la investigacion. En sintesis, si bien los equipos
de investigacion son multidisciplinarios la me-
todologia 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 epistemologico,
la estructuracion de la realidad y las implicacio-
nes metodoldgicas. El componente epistemolo-
gico, como se expuso anteriormente, proviene
de la epistemologia genética de Piaget la cual
no desarrollaré por exceder ampliamente los ob-
jetivos del trabajo. En cuanto a la estructuracion
de la realidad comprende dos aspectos impor-
tantes: a- el reconocimiento de la estratificacion
del universo con distintos niveles de organiza-
cion desacoplados en el sentido que las teorias
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
ultimo, las implicaciones metodoldgicas 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 interactia con los restantes. En sintesis,
“...la comprension cabal del funcionamiento de
un sistema complejo requiere un analisis de la
historia de los procesos que condujeron al tipo
de organizacion (estructura) que presenta en un
momento dado” (Garcia, 2006:81).

Clasificacion de las restricciones segun
las distintas areas disciplinares

Como se menciono anteriormente las restric-
ciones son utilizadas para explicar una amplia
gama de procesos biologicos. Asi, las restriccio-
nes estructurales pueden considerarse como la
resultante de un vasto espectro de restricciones
internas. Dentro de estas ultimas, las restriccio-
nes universales, se aplican a sistemas organicos
compuestos de determinados materiales y pro-
vistos de una complejidad dada (tensegridad)
(Sara, 1999). En este sentido, la tensegridad es
entendida como una caracteristica resultante de
las restricciones universales vinculada con el
autoensamblaje de las estructuras bioldgicas.
Una variante de este tipo de restricciones son las
funcionales o de disefio por su supuesta relacion
con la seleccion natural (Rose y Lauder, 1996).
A primera vista surge como evidente la relacion
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-
organizacion 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 restriccion de desarro-
llo como una anomalia de la produccion de la
variacion del fenotipo o una limitacion de la va-
riabilidad fenotipica causada por la estructura,
caracter, composicion o dindmica del sistema
de desarrollo. De esta definicion se desprende
por un lado, que las restricciones de desarrollo
funcionarian dentro del primer nivel de la evo-
lucion darwiniana como productor de variacion
heredable; pero por el otro, que dicha variacion
heredable es debida a una anomalia. Y finalmen-
te, los alcances de la definicion son tan amplios
que la misma involucra a un conjunto de suce-
sos practicamente inabarcable.

Otro tipo de restricciones de uso en biologia
son las genéticas y estan representadas por la
influencia sobre el mecanismo genético de los
transposones, retrotransposones, el aumento del
tamafio 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 limites difusos entre am-
bos términos. Este problema se complejiza aun
mas al considerar las restricciones epigenéticas
que constituyen otra categoria. Estas represen-
tan disruptores de la informacion ambiental en
la realizacion del fenotipo. Asi, los modifica-
dores epigenéticos (por ejemplo, las hormonas)
estabilizan la expresion y aseguran que los pa-
trones de metilacion del ADN y modificacion 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 ultimos afios, son las epimutaciones, las
paramutaciones, el silenciamiento génico, las
metilaciones del ADN, etc.

Las restricciones comportamentales repre-
sentarian un puente que relaciona las restriccio-
nes vistas anteriormente con las ecologicas o
ambientales. El fundamento de esta aseveracion
es que las restricciones genéticas, de desarrollo
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y epigenéticas al ser determinantes en la estruc-
tura y organizacion 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 relacion con el habitat
por modificaciones en los patrones conductuales
del instinto y de las restricciones de desarrollo
por el aprendizaje. A modo de sintesis, se pue-
den observar las relaciones que este tipo de res-
tricciébn mantiene con las expuestas hasta ahora
y por lo tanto, que cualquiera de las restriccio-
nes analizadas puede facilmente estar incluida
dentro del dominio de las restantes. Esto supone
un problema epistemoldgico a la hora de deter-
minar criterios de delimitacion 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 definicion se puede apreciar cla-
ramente un problema respecto a la aseveracion
“curso evolutivo previsto” de un linaje denotan-
do un determinismo evolutivo. Asi planteado,
este concepto presenta numerosos problemas,
por ejemplo, como puede determinarse el curso
evolutivo de un linaje. Por otra parte, esta “pre-
vision evolutiva” va en contra de un concepto
central de la teoria sintética, el azar. Y por lo
tanto, contradice a la otra clase de restriccion,
las selectivas. Estas ultimas estan compuestas
por aquellos factores azarosos y contingentes
que alteran el accionar de la seleccion natural.
Por ejemplo, la deriva genética, el aislamiento,
el cuello de botella, la migracion, 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 relacion entre ambos tipos de restricciones
radica en que cuando act@ian las restricciones
filogenéticas, pueden actuar también restriccio-
nes selectivas para modelar el “curso evolutivo
previsto de un linaje”. Finalmente, cabe sefialar
que las restricciones filogenéticas y de desarro-
llo guardan estrecha relacion ya que el desarro-
llo constituye un componente fundamental de
toda linea filogenética.

De esta breve clasificacion 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
aseveracion de Sara (1999) acerca del accionar
en red de las restricciones, ya que esto presu-
pone la aceptacion de una clara distincion entre
diversas clases de restricciones, aspecto que no
se deduce de lo previamente expuesto.

Las diversas problematicas 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 Sara mencionada anteriormente sobre el
accionar en red de las restricciones, supone la
aceptacion implicita que pueden existir en un
momento dado multiples restricciones actuando
en forma conjunta, alejando de esta manera al
sistema de su estado de equilibrio. Surge una
pregunta ;coémo evaluar el impacto de una res-
triccion teniendo en cuenta que la misma posee
un efecto multiplicador? Efectivamente, lo que
se considera una restriccion en realidad no es un
factor puntual que afecta a un sistema, sino que
puede afectar a una multiplicidad de 6rganos 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 accidn sinérgica de
los mismos. A modo de ejemplo, la desnutricion
como restriccion produce un efecto multiplica-
dor sobre la totalidad de la economia organica.

Las restricciones de desarrollo

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

al nacimiento en una poblacion urbana de huma-
nos se encuentre, por ejemplo, en los 3,500Kg
con un desvio determinado por los estandares
de dicha poblacion. Pero esta forma de concep-
tualizar las restricciones constituye un limite al
concepto de variabilidad poblacional. Esto es
asi, porque si un rasgo se desplaza de ciertos li-
mites, en lugar de considerar la posibilidad de
que la variabilidad sea mayor a la esperada se
recurre prematuramente a considerar la accion
de una restriccion.

Las dificultades derivadas del uso indiscri-
minado de las restricciones son facilmente com-
prensibles cuando se analiza la complejidad de
los procesos de desarrollo. En efecto, durante
la gestacion de un embrién actian numerosos
procesos fundamentales como los de hiperpla-
sia, hipertrofia, hiperplasia con hipertrofia, he-
terocronia, etc. Cualquier elemento que altere
minimamente a algunos de ellos tendra como
consecuencia la existencia de un organismo con
caracteristicas diferenciales respecto al prome-
dio poblacional ;Puede esto justificar la utiliza-
cion del término “restriccion”? Una posibilidad
es considerar a las restricciones como un sino-
nimo del término “canalizacion 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 guian
el desarrollo del fenotipo en un paisaje epige-
nético dado. Por otra parte, el término “restric-
cién” es coherente con su origen etimologico,
es decir, “restriccion” 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 funcién de lo argumentado anteriormen-
te, Richardson y Chipman (2003) aseveran que
la terminologia utilizada para dar cuenta de las
restricciones de desarrollo es confusa y que no
existe acuerdo metodolégico que permita re-
futar de manera adecuada las hipotesis de las
restricciones de desarrollo. En este sentido, son
claras las limitaciones del método estadistico
para refutar una hipétesis de restriccion. Asi,
segun Klingenberg (2005) existen considerables
dificultades técnicas y estadisticas para llevar
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a cabo disefos experimentales rigurosos que
permitan testear una hipotesis de restriccion de
desarrollo. Sin embargo, esto no representa un
obstaculo para que el autor siga considerando la
existencia de restricciones. Esta contradiccion
argumentativa puede deberse al problema se-
mantico derivado de la falta de una definicion
adecuada. Esto es reconocido por Sara (1999),
cuando afirma que “a pesar de lo amplio, enma-
rafiado y confuso de este término”, su utiliza-
cion permite una mejor comprension del patron
evolutivo como resultado de una red de causas
interactuantes en forma integrada. Sin embargo,
es contradictorio afirmar que un término amplio,
enmaranado y confuso pueda tener valor expli-
cativo para la compresion del patron evolutivo.

Los procesos de crecimiento y desarro-
llo presentan una complejidad que constituye
un fuerte desafio para la conceptualizacion de
“restriccion” debido a que, como se menciond
anteriormente, se interdigitan varios niveles de
organizacion y diferentes procesos que resultan
extremadamente complejos de testear experi-
mentalmente. Continuando con esta linea ar-
gumental, Sansom (2009) propone la expresion
de “jerarquia de restricciones” y este concepto
es relevante debido a que la variacion produ-
cida por una restriccion puede desencadenar
otras restricciones a niveles jerarquicamente
inferiores. Asimismo, la sumatoria de pequefias
restricciones podria generar restricciones a ni-
veles jerdrquicos superiores. Asi, por ejemplo,
malformaciones jerarquicamente inferiores,
como pueden ser ciertas anomalias en los dedos
de las manos sumados a procesos teratogénicos
de miembros, etc. podrian conducir a la invia-
bilidad del feto o del neonato constituyendo
una restriccion jerarquicamente mayor. Y este
aspecto, es compatible con la estructura de la
teoria de los sistemas complejos propuesta por
Garcia (2000, 2006) que propone que en un
sistema complejo la alteracion de un sistema
en equilibrio repercute en la trama de sistemas
asociados directa o indirectamente. En sintesis,
por lo argumentado anteriormente, se desprende
que la fundamentacion epistemologica de todo
estudio de restriccion deberia surgir de trabajos
interdisciplinarios como consecuencia de su na-
turaleza compleja.

Para el caso de organismos en crecimiento
en ambientes nutricionalmente adversos pode-
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mos identificar el accionar sinérgico de varios
tipos de canalizaciones del desarrollo. Para el
caso especifico de la desnutricion existen en la
bibliografia numerosos datos experimentales
que indican el efecto de retraso sobre practi-
camente todas las variables estudiadas en ma-
miferos. Siguiendo con la clasificacion de Sara
actuaria una restriccion ecoldgica o ambiental
sobre los procesos de crecimiento y desarrollo,
que seria una causa necesaria pero no suficien-
te para la explicacion del fendomeno. Asi, en la
alteracion de una trayectoria de crecimiento in-
teractuan la modificacion de la canalizacion del
crecimiento, un cambio en los procesos epige-
néticos -de especial importancia en las restric-
ciones nutricionales-, una modificacion en pro-
cesos fisioldgicos como el metabolismo basal e
intermedio, etc. En funcion de la argumentacion
expuesta anteriormente, resulta sumamente di-
ficil separar experimentalmente los distintos
niveles de analisis entre las restricciones gené-
ticas, epigenéticas, fisioldgicas y ecologicas. En
realidad la desnutricion 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- interactiian con los innumerables
factores en juego y con la potenciacion sinér-
gica entre ellos. Es indudable que la resolucion
experimental de semejante problema sélo puede
ser parcial o incompleta. Este ejemplo muestra
la dificultad de medir con exactitud cada factor
aisladamente para considerarlo como una “res-
triccién” dado el caracter multidimensional que
por definicion, constituye toda desnutricion.
Otro aspecto importante de las restricciones
de desarrollo es su relacion con la evolucion en
general y con la seleccion 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 argumentacion 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 fisioldgicas depen-
den del enfoque metodologico y de los objeti-
vos con que se aborde el estudio. Una vez mas,
la problematica metodoldgica en el estudio y
consideracion de las restricciones parece ser un
elemento clave. Es decir, la restriccion repre-
sentaria una herramienta metodologica que pro-
porcionaria un elemento heuristico para analizar
los fenémenos, pero de ahi no puede suponerse
que exista algo asi como una restriccion inde-
pendiente de otra porque seria pasar del plano
metodologico al ontologico.

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-
cion”. Asimismo, el analisis de la definicion de
Maynard Smith et al. (1985) vista mas arriba,
tampoco nos permite entender el caso de la
restriccion de desarrollo y su complejizacion
bajo condiciones ambientales. La controversia
planteada muestra claramente las dificultades
existentes para determinar la presencia de una
restriccion de desarrollo y su relacion con una
restriccion selectiva. Esto no significa descono-
cer la importancia evolutiva del desarrollo, sino
la incapacidad explicativa del concepto de res-
triccion y su proyeccion evolutiva. Al respecto,
Maynard Smith et al. (1985:275) reconocen los
limites 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-
fusion conceptual es la de Narita y Kuratami
(2005) que definen a las restricciones de de-

sarrollo como toda via que limita los cambios
fenotipicos durante la evolucion. Si tomamos
literalmente esta afirmacion las restricciones de
desarrollo posibles serian extremadamente am-
plias. Continuando con su argumentacion, 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 problematica que presentan
las restricciones de desarrollo y sostienen que
la confusion 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 analisis de
la variacion 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 aseveracion constituye una
clara critica a la sistematizacion de las distintas
restricciones como la propuesta por Sara (1999)
antes citada.

En el intento de delimitar o identificar qué
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puede entenderse por restriccion de desarrollo,
Galis (1999) recurre a un modelo que relaciona
numero de vértebras cervicales en mamiferos y
cancer. El autor asevera que el numero de di-
chas vértebras es constante y que esta pérdida
de variacion -respecto a la variabilidad obser-
vada en reptiles y aves- se debe a las restric-
ciones de desarrollo, por ejemplo cambios en
la expresion de los genes Hox que conducen a
cambios en el nimero de vértebras cervicales.
Estos genes Hox estan asociados con proble-
mas neurales y con una susceptibilidad aumen-
tada para casos de cancer infantil y muertes al
nacimiento. Curiosamente estas caracteristicas
son marcadamente menores en reptiles y aves.
De esta manera, el autor afirma que parece
existir una restricciéon evolutiva hacia la va-
riabilidad disminuida en la regién cervical de
mamiferos. Cabe preguntarse en este punto, si
es adecuado considerar a las mutaciones que
dieron por resultado una disminucion de la va-
riabilidad en el niimero de vértebras en corre-
lacion con una fuerte incidencia de cancer in-
fantil y muertes al nacimiento. Evidentemente
se trataria de un caso de seleccion en contra de
los ejemplares que presentan variabilidad y por
qué entonces llamarlo restriccion si esos ejem-
plares no logran sobrevivir. Por lo tanto, un tér-
mino mas apropiado seria el de inviabilidad. Y
este punto, resulta ser clave para comprender
la relacion entre restriccion y seleccion natural
que surge en la literatura.

Solapamiento entre los términos
restriccion de desarrollo y seleccion
natural

Como se sefald en el paragrafo anterior
parece existir una sobreposicion entre los con-
ceptos de “restriccion” y “seleccion natural”.
Esta situacion es poco comprensible y aumenta
el grado de desconcierto respecto de la utili-
zacion del término “restriccion”. Seglin Sara
(1999) las restricciones de desarrollo represen-
tarian un fenomeno opuesto al de seleccion na-
tural. El autor asevera que las restricciones de
desarrollo son producto de la dinamica de la red
genética que actia en el contexto de los cam-
pos morfogenéticos y por lo tanto, representan
el resultado interactivo de la autoorganizacion.
Y estos campos morfogenéticos representan
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la fuente de las restricciones filogenéticas y
por lo tanto, del cambio del patron macroevo-
lutivo. Es evidente que Sara diferencia entre
un proceso creativo o canalizado de cambio
evolutivo respecto de un cambio restrictivo o
eliminativo como el de seleccion natural. En
este sentido, para Sara las restricciones es-
tan mas vinculadas con el sentido positivo de
la seleccion natural -tal como fuera propues-
to por Darwin en el Origen de las especies-,
es decir, con el concepto de canalizacion 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
filosofia. Asi, Amundson (1994) contraponién-
dose al argumento de Sara sostiene que las res-
tricciones de desarrollo son restricciones sobre
el proceso de adaptacion. Y que los bidlogos del
desarrollo, a diferencia de los bidlogos evoluti-
vos, intentan explicar el origen de la forma or-
ganica, por lo tanto, el explanandum es la forma
y no la funcién que esta forma cumple, es de-
cir, la adaptacion. Si adoptamos la perspectiva
de Amundson pareceria claro que el aparente
solapamiento entre restriccion de desarrollo y
seleccion natural deja de ser problematico. Por
lo tanto, sélo quedaria preguntarnos acerca de
por qué introducir un concepto conflictivo como
el de restriccion. Sin embargo, la propuesta de
Amundson no parece resolver el problema debi-
do a que propone que la seleccion natural tam-
bién actiia como una fuerza explicativa del ori-
gen de la forma orgénica. Y a partir de la enorme
bibliografia publicada sobre la seleccion natu-
ral desde Darwin, queda claro que la misma no
“origina” formas, simplemente actia sobre la
variabilidad existente. Por otra parte, Shanahan
(2008) se opone a considerar a la seleccion na-
tural y a las restricciones como causas distintas
del cambio evolutivo. El autor argumenta que la
distincion entre ambos conceptos es problemati-
ca porque los efectos atribuidos a las restriccio-
nes son explicadas de forma mas parsimoniosa
que las referidas a la seleccion.

En este punto podemos argumentar que
tanto las restricciones de desarrollo como la
seleccion natural son esencialmente restricti-
vas. Ademas, podria afirmarse que la seleccion
natural constituye una restriccion de limites
abarcativos impensados. Esto no significa que
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se coincida en asumir el estatus de ubicuidad o
de fuerza multiproposito que posee la seleccion
natural de manera acritica; sino que los bidlogos
del desarrollo y los sintéticos utilizan de manera
analoga ambos conceptos. Este argumento se ve
parcialmente fortalecido por Antonovics y van
Tienderen (1991) al aseverar que si se conci-
be la evolucion por seleccion natural como un
modelo nulo, la seleccion natural se convierte
en una restriccion. Y como fuera mostrado por
Dressino et al. (2008), si las restricciones cons-
tituyen hipdtesis ad-hoc y la seleccion natural
se convierte en una restriccion, luego desde la
perspectiva epistémica también representaria un
caso de este tipo de hipotesis ad-hoc.

CONCLUSIONES

A lo largo del presente trabajo se ha argu-
mentado acerca de las limitaciones y equivocos
en la utilizacion del término “restriccion” en
biologia en general y en antropologia del cre-
cimiento y desarrollo en particular. A esta de-
ficiencia se agrega la distorsién producida al
considerar a la seleccion natural como una res-
triccion. Se ha mostrado incluso su utilizacion
como términos analogos, independientemente
que los alcances de ambos sean claramente di-
ferentes. Por otra parte, aun aceptando el con-
cepto de restriccion de desarrollo, la explicacion
basada en este principio no puede dar cuenta de
la complejidad observada en los procesos de de-
sarrollo. Esta tlltima situacion compromete fuer-
temente la validez del concepto.

Por otra parte, el abordaje desde la teoria
de la complejidad presupone la modificacion
de los fundamentos teoéricos y metodoldgicos
en el estudio de las restricciones. En efecto, los
trabajos sobre restricciones se sustentan en una
definicidon o conceptualizacion muy simple del
término (ajuste o apretar) como fundamento
para el planteo de hipotesis de investigacion y
la aplicacién de herramientas estadisticas con-
vencionales para su testeo. Y como se menciond
anteriormente, la perspectiva de la teoria de la
complejidad presupone a priori el acuerdo sobre
el planteo epistémico que guiard la investiga-
cion.

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

gumentd, numerosos autores reconocen la im-
posibilidad de aplicar disefios experimentales
adecuados. En relacion con lo anterior, tampoco
se cuenta con una metodologia estadistica con-
veniente que permita separar los efectos de si-
nergia entre variables, de la variacion intrinseca
de las variables en estudio. Cabe mencionar que
la aplicacion de estadistica multivariada para
estudiar las restricciones del desarrollo ha mos-
trado graves fallas reconocidas por la mayoria
de los autores.

Por otra parte, es notable la confusion termi-
nologica respecto a las restricciones de desarro-
llo. Una consecuencia directa de esta situacion
es que pareceria 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 interespecificas de lo que puede ser
conceptualizado como restriccion de desarrollo,
introduce un escollo para su utilizaciéon como
un concepto tedrico general. En este sentido, su
utilizacion como sindénimo de seleccion natural
refleja la incapacidad explicativa de este ultimo
término y ademas, constituye un reflejo de los
problemas teoricos vinculados con el alcance
del concepto en el marco de la teoria sintética.
La linea argumental que pretendo seguir en este
caso es la siguiente: si la seleccion natural es un
principio necesario y suficiente para la explica-
cion de cualquier fendmeno evolutivo, para qué
recurrir a la utilizacion de un concepto de menor
peso para explicar procesos vinculados con las
restricciones del desarrollo. Esta reflexion deja
un camino abierto para analisis mas profundos
que involucren no solamente al principio de se-
leccion natural sino también a la misma teoria
sintética. Finalmente, por lo visto a lo largo del
trabajo, se concluye que el término restriccion de
desarrollo es innecesario y polisémico. Asimis-
mo, su capacidad explicativa es dudosa y no co-
rroborable con los métodos cientificos actuales.
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