DOSSIER

Ehud Lamm*y Eva Jablonka*

Dos legados de Lamarck: una perspectiva del
siglo XXI sobre el uso/desuso y la herencia
de caracteres adquiridos

Resumen | Lamarck ha dejado muchos legados para generaciones futuras de biélogos. Su
herencia mejor conocida fue una sugerencia explicita, desarrollada en la Philosophie zoolo-
gique (PZ), que los efectos del uso y desuso (caracteres adquiridos) pueden ser heredados e
impulsar la transformacion de especies. Esta sugerencia se formulé bajo la forma de dos
leyes, a las que nos referimos con los nombres de: ley de plasticidad biolégica y ley de con-
tinuidad fenotipica. Colocamos a estas leyes en su contexto histérico, y distinguimos entre
las intuiciones clave de Lamarck e interpretaciones posteriores neolamarckianas de sus
ideas. Argumentamos que el énfasis puesto por Lamarck en el papel jugado por la organiza-
cién de los seres vivientes y su modelo fisiologico de reproduccién es directamente relevan-
te para las preocupaciones del siglo XXI, e ilustramos esto mediante la discusion de la con-
tinuidad gendémica intergeneracional y la evolucién cultural.

Lamarck’s Two Legacies: A 21st-century Perspective on Use/Disuse and the Inheritance

of Acquired Characters

Abstract | Lamarck has left many legacies for future generations of biologists. His best
known was an explicit suggestion, developed in Philosophie zoologique (PZ), that the effects
of use and disuse (acquired characters) can be inherited and can drive species transforma-
tion. This suggestion was formulated as two laws, which we refer to as the law of biological
plasticity and the law of phenotypic continuity. We put these laws in their historical context
and distinguish between Lamarck’s key insights and later neo-lamarckian interpretations of
his ideas. We argue that Lamarck’s emphasis on the role played by the organization of living
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Las dos leyes de Lamarck

LA PRINCIPAL CONTRIBUCION de Lamarck al pensamiento evolutivo fue su sugerencia

de que la herencia de caracteres adquiridos impulsa el cambio evolutivo. La idea

de que los efectos del uso y desuso —“caracteres adquiridos”— son heredados

no fue original de él; la tom6 como cosa establecida, de la misma manera que

hicieron la mayoria de los bi6logos de los siglos XVIII y XIX (incluyendo a Char-
les Darwin). Sin embargo, su insistencia

SugefimOS que la pl’/mera de que los efectos de tal herencia van
/ey que describe cémo se mas alla de cambios dentro de las espe-

cies y que pueden explicar la generacion
desarrollan los caracteres a de especies nuevas, patrones de diversi-

5 dad, y la adaptacion dio lugar a la teoria
traves del uso o el dBSUSO, de la evolucion (Burkhardt 2011), y se

puede ser descrita en transformo en tema de experimentacion,
términos modernos como 1a especulacion y acalorados debates a par-

tir de entonces. Su propuesta, que fue

ley de plasticidad biologica. popular durante el altimo tercio del siglo
La Segunda /ey que afirma XIX pero que fue rechazada durante la

mayor parte del XX, en la actualidad vuel-

que /03 efectos de estas ve a recibir consideracion seria (véase
“adquisiciones” evolutivas se Gissis y Jablonka 2011 para las perspec-

. tivas histoérica, biolégica y filosofica). No
heredan, puede ser descrita

revisaremos aqui muchos estudios que

como la ley de la continuidad muestran que variaciones introducidas
fenotl'pica Creemos que estas por el desarrollo pueden tener efectos

heredables, dado que dichas revisiones

articulaciones modernas de estan siendo publicadas de manera regu-

; lar (por ejemplo, Jablonka y Raz 2009;
/33 Ideas de Lamarckpueden Turner 2011; Jablonka 2013; Rechavi

contribuir a discusiones 2013). Mas bien nos gustaria mostrar las

sobre la herenciayla continuidades y discontinuidades} entre

o las dos leyes que Lamarck present6 en su

evolucion Philosophie zoologique (PZ) y las concep-

ciones del siglo XXI de la adaptacién fi-

siologica y la herencia. Por lo tanto, empezaremos con las dos famosas leyes de
Lamarck, como se describen en la PZ:

“Primera Ley. En cada animal que no ha rebasado los limites de su desarro-
llo, el uso mas frecuente y continuo de cualquier 6rgano gradualmente refuerza,
desarrolla y hace crecer dicho érgano, y le otorga un poder proporcional al tiem-
po que ha sido usado; mientras el desuso permanente de cualquier 6rgano lo
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debilita imperceptiblemente, lo deteriora, y disminuye progresivamente su ca-
pacidad funcional, hasta que finalmente desaparece”.

“Segunda Ley. Todas las adquisiciones o pérdidas que la naturaleza endilga
a los individuos, a través de la influencia del entorno en el que su raza ha sido
colocada desde hace tiempo, y por lo tanto a través de la influencia del uso pre-
dominante o el desuso permanente de cualquier 6rgano, todos ellos se preser-
van por reproduccién en los nuevos individuos que surgen, siempre y cuando
las modificaciones adquiridas sean comunes a ambos sexos, 0o por 1o menos a
los individuos que producen las crias” (Lamarck, PZ, Primera parte, 113); aqui
como en otras paginas de este trabajo, PZ se refiere a la traduccion inglesa de
Philosophie zoologique de Lamarck, 1809).

Sugerimos que la primera ley, que describe cémo se desarrollan los caracte-
res a través del uso o el desuso, puede ser descrita en términos modernos como
la ley de plasticidad bioldgica. La segunda ley, que afirma que los efectos de
estas “adquisiciones” evolutivas se heredan, puede ser descrita como la ley de la
continuidad fenotipica. Creemos que estas articulaciones modernas de las ideas
de Lamarck pueden contribuir a discusiones sobre la herencia y la evolucién.

La ley de plasticidad biologica

El punto de vista de Lamarck sobre la flexibilidad y capacidad de respuesta de
los organismos vivos (lo que hoy llamariamos plasticidad fenotipica) era distin-
ta de una simple nocién de flexibilidad material. Le dedic6 mucha atenciéon a las
diferentes maneras en que estaban organizados los organismos vivos, y consi-
deraba que sus formas de organizacion eran fundamentales para entender como
reaccionan a los estimulos (por ejemplo, si hay una respuesta localizada o coor-
dinada) y cémo evolucionan. Lamarck consideraba a la capacidad de respuesta
biolégica como una propiedad fundamental definitoria (“primitiva”) de la orga-
nizacion viva. La capacidad de respuesta de los objetos vivientes era para él el
resultado del efecto combinado de los tipos de material quimico a partir de los
cuales estan construidas las entidades biol6gicas (materia gelatinosa en anima-
les, mucilaginosa en plantas, organizada en ambos casos como tejido), y la di-
namica auto organizativa de flujos de electricidad y calor (que él llamaba fluidos
sutiles) que moldean este material de una manera que conduce a su auto man-
tenimiento y complejizacion. Esta manera de ver la organizacion biologica esta-
ba en el ntcleo de su enfoque del origen de la vida (segunda parte de la PZ) y de
la evolucién de las capacidades psicoldgicas (tercera parte de la PZ). Es un pun-
to de vista que ya habia desarrollado en Recherches sur 'organisation des corps
vivants de 1802, y que cita en PZ:

DOSSIER |E



¥3ISS0a |%°

INTERUdisciplina Volumen 3 | Ndmero 5 | enero-abril 2015

...la funcién del movimiento de fluidos en las partes flexibles de los cuerpos vivien-
tes, y especialmente en el tejido celular de las mas simples entre ellas, es tallar ru-
tas, sitios de depésito y salidas, para crear canales y a partir de ahi diversos 6rga-
nos, para variar estos canales y organos de acuerdo con la diversidad de los
movimientos o caracteres de los fluidos que los causan, finalmente para ensanchar,
prolongar, dividir y gradualmente solidificar estos canales y 6rganos. Esto se ve
afectado por sustancias que incesantemente se van formando en los fluidos, y que
luego son separadas de ellos, y en parte asimiladas y unidas a los 6rganos, mientras
el resto es rechazado.

...que el estado de organizacion en cada cuerpo viviente ha sido adquirido gradual-
mente por la influencia cada vez mayor de los movimientos de fluidos (primero en el
tejido celular y después en los 6rganos formados en él), y por el constante cambio en
el caracter y estado de estos fluidos por los continuos desperdicios y renovaciones
que proceden dentro de ellos. (PZ 232-233; énfasis de los autores).

Lo que es central en el punto de vista de Lamarck, tanto en sus primeros traba-
jos como en los posteriores, es la organizacion dindmica que se manifiesta en
las actividades que subyacen en la manera en que una entidad viviente usa o
desusa sus 6rganos y utiliza los recursos de su entorno. Cree que los estados
gelatinoso y mucilaginoso, que por si solos podrian sostener la organizacién
viva, han sido (y contindan siendo) formados espontaneamente; una vez que
esta materia se expone a flujos de energia calérica y eléctrica ambientales, la
materia se organiza para formar entidades vivientes y auto sustentadas, que es-
tan provistas de la capacidad de nutrirse, crecer y adaptarse a su condicion de
vida (véase por ejemplo, PZ 239).

Como la PZ deja bien en claro, Lamarck estaba trabajando contra una filoso-
fia vitalista dominante, y reaccionaba contra el punto de vista de que el entorno
era inherentemente contrario al organismo (Giglioni 2013), una percepcion que
siguid vigente en el pensamiento posterior darwiniano y neodarwiniano. Xavier
Bichat, cuyos puntos de vista sobre este tema fueron explicitamente rechazados
por Lamarck, habia estado preocupado por la habilidad de organismos fragiles
para resistir los efectos destructivos del medio ambiente. Estas preocupaciones
lo llevaron a varias nociones de amortiguamiento interno vitalista, y luego fue-
ron reemplazadas por alternativas mas mecanicistas, que abrieron el camino
para la hipotesis de Walter B. Cannon en el siglo XX: la homeostasis. Sin embar-
go, el concepto homeostatico de estabilidad sigue siendo congruente con el cua-
dro de un medio ambiente externo y destructivo, enfatiza mecanismos internos
que conducen a la falta de cambio macroscépico aparente y, lo mas significa-
tivo, considera a la organizacion biologica como fragil. Para Lamarck, por el
contrario, la interaccion con el entorno es esencial para el ajuste adaptativo del
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organismo, que frecuentemente esta asociado con habitos y morfologia alte-
rados, un aumento de complejidad (por ejemplo, divisién del trabajo) condu-
ciendo a un incremento de la estabilidad.

Las actividades fisiolégicas de las entidades vivientes, las practicas a que
son destinadas partes del organismo, son los usos y desusos en los que pensaba
Lamarck. Uso y desuso, pensaba, ocurren tanto en plantas como en animales,
aunque de diferentes maneras porque estas clases de organismo tienen diferen-
tes formas de organizacién. En las plantas, que no se mueven y no forman habi-
tos (para Lamarck los habitos estan mediados por un sistema nervioso), los
cambios se adquieren por medio de actividades fisiolégicas como la nutricién,
la absorcion y la transpiraciéon, que son moduladas por las condiciones ambien-
tales (la cantidad de luz, calor, humedad, etc.) y por medio de la dominancia de
algunos movimientos internos (PZ 108). En animales, los cambios provocados
por el uso y desuso son mediados por el sistema nervioso y por los habitos que
el animal forma, que a su vez son mediados por las necesidades percibidas que,
siempre segiin Lamarck, son la necesidad de comer, el impulso sexual, el bien-
estar en general, y evitar el dolor (PZ 352). Lo que se altera en los animales no
primitivos cuando se enfrentan con nuevos desafios es su “sentimiento inte-
rior”, que requiere un sistema nervioso central y se manifiesta plenamente s6lo
en animales que pueden moverse. El sentimiento interior es el precursor y la
condicién para la formacién de las emociones que se encuentran en los anima-
les mas desarrollados, y sus efectos especificos dependen de la organizaciéon
interna del sistema nervioso y la morfologia del animal, ambos de los cuales es-
tan vinculados con las actividades del organismo. El concepto de Lamarck del
sentimiento interior es similar a las ideas de los fisidlogos posteriores acerca
del ambiente interior y los mecanismos para preservar la homeostasis, pero las
diferencias entre sus puntos de vista y las ideas que surgieron posteriormente
son importantes. Su concepcion fisiolégica de la organizacién dinamica y plas-
tica no subraya el aspecto de amortiguamiento (canalizaciéon) de la adaptacion
fisioldgica; en lugar de ello, el uso y desuso conducen a nuevos habitos que hacen
que el organismo sea mas estable al hacerlo mas complejo, mas diferenciado.

El énfasis de Lamarck sobre la organizacion plastica y flexible fue adoptado
por los neolamarckianos franceses. Laurent Loison (2011) razona que el neola-
marckismo francés estuvo estructurado inicialmente en torno de la nocion de
plasticidad que se hallaba en el ntcleo de las investigaciones fisiolégicas que
fueron fundamentales para la biologia francesa del siglo XIX y principios del XX.
Las ideas de Lamarck fueron interpretadas en el contexto de la investigacion
fisiol6gica en zoologia, teratologia, microbiologia y, lo mas llamativo, botanica,
donde estudios ecoldgicos de poblaciones de plantas y estudios fisiologicos
en el laboratorio mostraron el gran alcance y prevalencia de la plasticidad
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adaptativa de las plantas. Los ajustes de organismos multicelulares y de micro-
bios ante condiciones cambiadas fueron interpretados por los lamarckistas
franceses en términos de plasticidad individual: uso y desuso.

La nocion de “adquisiciéon” en sentido lamarckiano estaba vinculada estre-
chamente con la de uso y desuso, porque es a través del uso y desuso activos
que los organismos vivos “adquieren” sus nuevas adaptaciones. Una adquisicién
evolutiva era vista por Lamarck y sus seguidores como resultado de la respues-
ta del organismo ante un aporte ambiental generalmente persistente, que con-
duce a un nuevo fenotipo (por ejemplo, adquirir una gran musculatura, un bron-
ceado, aprender a esquiar). Sin embargo, por mas que el término parezca
intuitivamente claro, el uso de la palabra “adquirido” esta lleno de ambigiieda-
des, igual que su imagen en espejo, la palabra “innato”. Mameli y Bateson (2006)
hicieron una lista de 26 significados parcialmente traslapados de “innato”, y
analizaron sus muchos usos incorrectos y excesos de interpretacion. Griffiths,
quien estudi6 la manera en que la palabra “innato” es usada por los legos (es de-
cir la nocién que la “biologia folklérica” tiene del término), mostr6é que se iden-
tifica con “naturaleza interior”, y que esta naturaleza interior se identifica con la
fijeza (los caracteres innatos son insensibles a los aportes ambientales), la tipi-
calidad (el individuo es un representante normal y sano de su especie) y la te-
leologia (el rasgo es adaptativo, las desviaciones son patologicas) (véase Griffiths
2002; 2011; Griffiths, Machery y Linquist 2009). Como han mostrado a través de
sus analisis Bateson, Mameli y Griffiths y sus colegas, aunque los términos pa-
recen dicotémicos, los atributos de “innato” no lo distinguen claramente de “ad-
quirido”. Esto puede conducir a confusiones conceptuales. Por ejemplo, mien-
tras el desarrollo de un rasgo adquirido es por definicion sensible al contexto,
el rasgo adquirido es habitualmente un resultado de una respuesta organismal
tipica, y con frecuencia —aunque no invariablemente- adaptativa, involucrando
la movilizacion de mecanismos fisiolégicos ya desarrollados (Bateson y Mameli
2007; véase también Lehrman 1953). Mas aun, cada rasgo de un organismo vivo
es sensible a alglin contexto, y el desarrollo embriol6gico que se desenvuelve de
una manera tipica para cada especie puede ser, con frecuencia, descrito como
una cascada de inducciones (Semon 1921; Waddington 1957). Por lo tanto, la “ti-
picalidad” y la “teleologia” no distinguen entre caracteristicas innatas y adquiri-
das, y no hay caracteristicas indiscutiblemente “fijas”.

Desde el punto de vista de Lamarck, las distinciones mas obvias que es preciso
hacer para clarificar lo que significa “adquirido” son (i) la que existe entre adqui-
sicién pasiva y adquisicién evolutiva (activa), y (ii) la que existe entre una ad-
quisicion evolutiva que depende del aprendizaje (que es especifica de los ani-
males y se basa en mecanismos neurales de aprendizaje y conducta motora) y
una adquisicién que no depende del sistema nervioso (y que puede aplicarse a
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todos los organismos vivos). Por poner ejemplos simples, consideremos la dis-
tincion entre los tres casos siguientes, cada uno de los cuales tiene que ver con
un rasgo “adquirido”: un hueso recientemente fracturado (adquirido); un hueso
torcido que resulté del remodelado que sigui6 a una fractura del mismo; y una
habilidad adquirida en el manejo de una presa peligrosa (por ejemplo, un escor-
pion) que resulté del proceso de aprendizaje de una suricata. El hueso recién
fracturado no se considera como una adquisicion bioldgica, por mas que el hue-
so haya “adquirido” una forma nueva, porque no hubo actividad biolégica fun-
cional involucrada en la respuesta a la fractura. Por el otro lado, un hueso que
se ha remodelado después de una fractura puede ser concebido como una “ad-
quisicion” biolégica: la cicatrizacién-remodelacion se basa en mecanismos que,
en promedio, permiten al animal sobrellevar el trauma que significa la fractura
de un hueso (por mas que una instancia particular de remodelacion haya resul-
tado incomoda). Similarmente, cuando una suricata individual aprende a mane-
jar escorpiones, se puede decir que la habilidad es evolutivamente adquirida
(por medio de aprendizaje neural), porque involucra actividad biol6gica. Sin
embargo, en este caso estan involucrados el sistema nervioso y la conducta mo-
tora, y este tipo de respuesta biologica exige, segin Lamarck, consideraciones
adicionales a las involucradas en las adquisiciones fisiol6gicas que no involu-
cran el sistema nervioso. Una vez que un sistema nervioso se ha instalado, se
transforma en el sistema organizativo del animal, cuyas respuestas sensoriales
y motoras estan controladas por él. Esa es la razén por la cual los animales no
se adaptan tan directamente a los entornos alterados como las plantas; segin
Lamarck, cada cambio en la fisiologia del animal es mediado por su sistema ner-
vioso y por sus habitos. Esta mediacion significa que las condiciones externas
tienen un efecto menos directo sobre la fisiologia del animal, y explica la mayor
flexibilidad fisiol6gica y morfolégica de las plantas.

El término que se emplea en la actualidad para describir la “adquisicion” ac-
tiva de nuevas capacidades y caracteristicas durante el desarrollo es plasticidad
fenotipica. La discusiéon mas amplia y detallada sobre la plasticidad hasta la fe-
cha es la de West-Eberhard (2003). Igual que Lamarck, West-Eberhard entiende a
la plasticidad como un rasgo “primitivo”, una caracteristica definitoria de la
vida: “...es razonable llegar a la conclusiéon que la plasticidad fenotipica ha sido
una propiedad de los organismos vivientes desde su origen” (West-Eberhard
2003, 180). Nota que la plasticidad no significa necesariamente que alteraciones
en las condiciones acarrean una modificacién del fenotipo macroscoépico del or-
ganismo. La respuesta de un organismo a un cambio en sus condiciones de vida
puede ser una modificacién tanto de su fenotipo como del mantenimiento acti-
vo de su estado macroscopico (por ejemplo, su nivel de azluicar en sangre) a
pesar de las condiciones cambiadas, un proceso que requiere cambios en la
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naturaleza y/o actividades subyacentes a los mecanismos (por ejemplo, meca-
nismos hormonales), y que por lo tanto requiere plasticidad a un nivel micros-
copico fundamental. En consecuencia, West-Eberhard define la plasticidad de
manera amplia como:

... la capacidad de un organismo para reaccionar ante un aporte ambiental interno o
externo con un cambio de forma, estado, movimiento o ritmo de actividad. Podra o
no ser adaptativa (una consecuencia de seleccion anterior). A veces se define la plas-
ticidad como la capacidad de un fenotipo asociado con un solo genotipo para produ-
cir mas de una forma alternativa continuamente variable de morfologia, fisiologia y/o
conducta en diferentes circunstancias ambientales (Stearns 1989). Se refiere a todo
tipo de variantes fenotipicas inducidas por el ambiente (Stearns 1989).

La plasticidad incluye respuestas que son reversibles e irreversibles, adaptativas y no
adaptativas, activas y pasivas, ademas de continua o discontinuamente variables
(West-Eberhard 2003, 33).

Ademas de las distinciones mencionadas en la cita (pasivo y activo, reversible e
irreversible, continuo y discontinuo), West-Eberhard examina calificativos adi-
cionales, igualmente importantes, como respuesta evolutiva maduracional y no
maduracional, respuestas aprendidas (cuyo desarrollo requiere descripcion psi-
colégica), y respuestas que no requieren ese tipo de descripcion; plasticidad de
desenlace abierto, que da lugar a lo novedoso (como la capacidad de una cabra
lisiada para caminar sobre sus patas traseras), y plasticidad que conduce a un
rango predefinido de respuestas (como el desarrollo de diferentes castas en in-
sectos sociales). La plasticidad de desenlace abierto es de particular interés por-
que la novedad producida no es, por definicién, resultado de una pasada selec-
cion genética para el rasgo nuevo, de modo que no puede suponerse que existe
en estado latente al interior de algin “programa genético” subyacente.
West-Eberhard califica la reorganizacion evolutiva involucrada en la genera-
cion de fenotipos novedosos como acomodamiento fenotipico (West-Eberhard
2003). Estd mediado por propiedades biolégicas generales tales como la flexibi-
lidad mecanica y la multiplicidad de elementos de regulacién parcialmente yux-
tapuestos, y también a través de procesos de exploracion y estabilizacion selec-
tiva basados en la generacion de numerosas variantes e interacciones, de las
cuales s6lo se estabilizan y manifiestan eventualmente un pequefio conjunto.
Pueden encontrarse ejemplos de mecanismos de exploracién-estabilizacién en
cada nivel de complejidad biolégica, desde el celular hasta el social/cultural. La
estabilizacion selectiva subyace a la formacién de vastagos al interior de la cé-
lula (Gerhart y Kirshner 1997), la estabilizacién de conexiones sindpticas durante
el desarrollo y el aprendizaje en animales (Changeux, et al. 1973, Edelman
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1987), aprendizaje por ensayo y error (Skinner 1981), y la estabilizacién de
practicas culturales (Sperber 1996). Para West-Eberhart, algunos procesos de
plasticidad de desenlace abierto que permiten a los organismos sobrellevar con-
diciones impredecibles podrian ser parte de todos los procesos de acomoda-
miento (incluyendo aquéllos que comprenden reacciones “tipicas” del organis-
mo) porque un organismo siempre esta enfrentado a cierto grado de
impredecibilidad: el entorno siempre es

algo erratico, y el desarrollo siempre re- Para WGSZ'-Ebel’hal't, a/gUHOS
sulta algo ‘ruidoso” procesos de plasticidad de

West-Eberhard define el acomoda- i
miento fenotipico como el “ajuste mutuo  d€SeNlace abierto que
adaptativo entre partes variables” (West- i ;
Eberhard 2003, 51), una definicion con perm/ten a los orgqn/smos
reminiscencias de la creencia de Lamarck  SO0Drellevar condiciones

que la adaptacion fisiologica a través del impredecibles podr/'an ser
uso-desuso conduce a nuevas formas de

(auto) organizacion. Como ya notamos, ,UHITG de tOdOS /05 PfOCeSOS
para Lamarck, igual que para West-Eber- de acomodamiento

hard, la organizacién dinamica es un

concepto clave, y el ajuste ante condicio- (/'nc/uyendo 30Ué//08 que
nes adversas implica sobrellevar con éxi- Comprenden reacciones

to desafios ambientales. El bienestar del ., . . ,
tipicas” del organismo)

individuo y su éxito reproductivo exigen

que el organismo se adapte al entorno o porque un Organismo
que adapte el entorno a si mismo. La- siempre estd enfrentado a

marck se enfoc6 sobre las adaptaciones
del organismo, y por razones obvias (fal- ¢/erto gl’adO de

ta de informacion) no estableci6 diferen- ImpfedBCIbI//dad 3/ entorno

cias entre diferentes tipos de estrategias
plasticas, algo que hoy representa un siempre €S algo erra,ﬁCO, y el
tema de mucho interés. Por .eje.mplg, Ja- d@S&ffO//O siempre fE'SU/tEI
blonka y Lamb (1995, 172) distinguieron )

cuatro tipos de respuesta plastica ante algo “ruidoso”

los desafios: (i) una respuesta no estre-

sante (que se mantiene dentro del rango de las reacciones tipicas del organis-
mo; por ejemplo, la respuesta de una planta ante el cambio de la extension del
dia); (ii) una respuesta estresante especifica pero familiar (por ejemplo, la reac-
cion ante un depredador); (iii) una respuesta a un factor de estrés general, no
agudo y familiar (por ejemplo, hambre moderada); (iv) respuesta a condiciones
catastroficas a las que no se puede adaptar fisiol6gica ni conductualmente (por
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ejemplo, inanicién extrema, choque por calor extremo). Cada uno de estos tipos
de acomodamiento apela a diferentes tipos de mecanismos genémicos y evolu-
tivos, y lleva a la generacion de diferentes tipos de variaciones heredables no
genéticas o genéticas (Lamm y Jablonka 2008; Shapiro 2011).

Otra manera en que los organismos pueden adaptarse al ambiente y afectar
la evolucion es mediante la alteraciéon del entorno que experimentan. Hacen
esto mediante la migracion a un sitio diferente, o modificando su entorno, por
ejemplo por medio de la construccién de madrigueras o nidos, una practica que
se conoce como “construccion de nicho” (Odling-Smee, et al. 2003). Los proce-
sos de migracion y construccién de nicho empezaron a ser enfatizados en el ul-
timo cuarto del siglo XX, en parte como alternativas al modelo lamarckiano que
hacia énfasis sobre el acomodamiento fenotipico. A diferencia del uso y desuso,
la migracién y la construccion de nicho no modifican a los organismos directa-
mente involucrados; mas bien afectan las presiones de seleccién que enfrentan
dichos organismos y sus descendientes, conduciendo indirectamente a cambios
en la progenie por medio de seleccién natural.

Continuidad fenotipica: un concepto historico de la herencia

Resulta claro que el foco sobre la plasticidad ilustrado por la primera ley de La-
marck es de primera importancia para la biologia del siglo XXI, y es igualmente
claro que hoy en dia “plasticidad” carga significados e implicaciones que eran
impensables hace 200 afios. Nuestro conocimiento actual acerca de los procesos
que subyacen en la plasticidad y la herencia también nos permite entender me-
jor como los caracteres “adquiridos” pueden ser transmitidos a descendientes,
como se sugiere en la segunda ley de Lamarck.

Los conceptos modernos sobre la herencia biol6gica y la herencia de bienes
se derivan del contexto legal que se ocupa de la transferencia de patrimonios
ancestrales, tales como bienes raices y dinero. El término “herencia” se incorpo-
r6 por primera vez a la biologia en 1807, pero el término fue usado de muchas
maneras poco consistentes durante todo el siglo XIX. Se decia que diferentes
cosas eran heredadas: objetos externos que pertenecian a antepasados, como
bienes raices; partes fisicas de esos mismos antepasados; el potencial para el
desarrollo de caracteres, y las condiciones iniciales que son necesarias o que
facilitan tales desarrollos. Esta multiplicidad de significados llevo a Johann-
sen (1911), en un trabajo significativo en el que defini6 términos fundamen-
tales como fenotipo, genotipo y gen, a criticar la vaga y metaférica nocion de
herencia. En su lugar, Johannsen propuso un concepto ahistérico, explicita-
mente no evolutivo, de las potencialidades genéticas que se transmiten entre
generaciones:
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la concepcion de genotipo es por lo tanto una vision “ahistérica” de las reacciones de
los seres vivientes, por supuesto, s6lo en la medida en que atafe a la verdadera he-
rencia... Sugiero que es util para enfatizar esta concepcion ahistorica “radical” de la
herencia en su antagonismo a la transmisién, o punto de vista del fenotipo... Por cier-
to, la evolucién de tipos de herramientas, instrumentos e implementos de todo tipo
estd —por lo menos parcialmente— siguiendo adelante por medio de factores selec-
tivos combinados con tradicion, con esta dltima no solamente conservando los tipos
utiles sino también estimulando activamente su mejoria. Pero esto no tiene nada que
ver con el concepto biolégico de herencia (Johannsen 1911, 139-140).

Luego concluye: “La herencia puede entonces ser definida como la presencia de
genes idénticos en ancestros y descendencia” (Johannsen 1991, 159; las italicas
son de Johannsen). Segun este punto de vista, que se ha vuelto muy influyente
y ha guiado el pensamiento sobre la herencia y la evolucién durante la mayor
parte del siglo XX, s6lo pueden alterarse los genotipos; un rasgo fenotipico es
una caracteristica de un organismo que resulta de las interacciones entre un
potencial inicial interno (genético-evolutivo) y el entorno externo, y sélo el poten-
cial genético es lo que se hereda de una manera bioldgica “real” (para una discu-
sion sobre esto, véase Jablonka y Lamb 1995, 2005). Después del descubrimiento
del ADN el genotipo se identificé con la secuencia de ADN presente en la célula, y
la herencia biolégica se identific6 exclusivamente con la replicacion del ADN.
Con toda claridad el concepto de herencia de Lamarck no coincide con la
definicion de Johannsen: para Lamarck la herencia es un aspecto de la evoluciéon
y, por lo tanto, es “historico” por definicién. Sin embargo, es importante hacer
notar que el concepto de Lamarck no es una variante temprana de una teoria de
pangénesis como aquella que desarroll6 Darwin mas tarde (y le dio nombre).
Darwin postulé que unos mintusculos gemmas que se forman durante el desa-
rrollo y que representan el rasgo (y las variaciones que adquiere durante el de-
sarrollo) se acumulan en los 6rganos reproductivos y se transmiten a la proge-
nie donde constituyen la semilla para la construccién de caracteres similares.
De esta manera, las teorias de pangénesis explican la herencia de modificacio-
nes adquiridas evolutivamente, de tal forma que resulta tentador leer la segun-
da ley de Lamarck como una version vaga de algo semejante a pangénesis. Has-
ta hace poco los modelos de pangénesis fueron rechazados debido a Ia
aceptacion de la barrera linea germinal/soma propuesto por August Weismann
en la década de los 1880, y la insistencia de Johannsen de que s6lo el genotipo
se hereda (véase Jablonka 2013; Rechavi 2013 para conocer evidencia reciente
de herencia de variaciones adquiridas por via de la linea germinal). Sin embar-
go, la vision pangénica de la herencia no era parte de las ideas de Lamarck. El no
propuso una teoria de herencia biolégica, y durante su época la concepcién de
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herencia como un proceso de tipo especifico que se aplicaba a todas las carac-
teristicas del organismo —tanto las tipicas de una especie como las caracteris-
ticas especificas de un individuo— todavia estaba cristalizando. En lugar de eso,
Lamarck estaba comprometido con un punto de vista de continuidad fisiologica,
de herencia como desarrollo extendido entre generaciones. Segun él, los ances-
tros transfieren los cambios de organizacién adquiridos al mismo tiempo en
que lo hacen con tendencias y aptitudes evolutivas: “de la misma manera en que
la reproduccién transmite formas adquiridas tanto internas como externas,
también transmite al mismo tiempo una aptitud para ciertos tipos especializados
de movimientos y hadbitos correspondientes” (PZ, 346: italicas de los autores). Las
caracteristicas son productos del desarrollo y deben ser “adquiridas” ontogené-
ticamente. Para Lamarck, la transmisién no es un proceso de formar o copiar
ciertos gemmas o determinantes, sino un proceso de reconstruccion evolutiva
que involucra una respuesta a condiciones ambientales recurrentes y que con-
duce a cambios graduales, sistémicos, en la forma y aptitudes del organismo.

La manera lamarckiana de concebir la herencia resulta contra intuitiva para
muchos bidlogos de hoy. Sin embargo, West-Eberhard ha presentado una con-
cepcion de la herencia que es similar en algunos aspectos a la implicada por La-
marck, y que puede ayudar a clarificar su punto de vista y mostrar su relevancia
para nuestra vision vigente y extendida de la herencia. Al igual que Lamarck,
West-Eberhard estd comprometida con la idea de que “todo orden procede del
orden”. De esta manera subraya la significacién evolutiva de lo que ella llama la
continuidad del fenotipo, en otras palabras “las continuas y traslapadas cone-
xiones fenotipicas entre generaciones mediadas por fenotipos de progenie
construidos por los padres (por ejemplo, huevos, esporas, semillas, y efectos de
desarrollos posteriores)” (West-Eberhard 2003, 93, itdlicas de los autores). En
lugar de pensar en progenitores y vastagos como individuos autonomos conec-
tados por la transmisién del genotipo paterno/materno a la progenie, West-
Eberhard sugiere que tomemos en cuenta que existe una cadena ininterrumpida
de fenotipos intermediarios consistente, por ejemplo, en el huevo no fertiliza-
do, el huevo después de la fertilizacién con esperma, las larvas, los ejemplares
juveniles y los adultos. Cada una de ellas es una entidad plastica organizada.
Los genes siempre operan en el contexto de una entidad ya organizada que fue
moldeada por eventos y generaciones anteriores. Todos los fenotipos interme-
dios, como los fenotipos en general, son plasticos. La evolucion, segiin West-
Eberhard resulta de la reacciéon de fenotipos intermedios (puentes) a los estimu-
los genéticos y ambientales, que pueden incluir potencialmente estimulos
adicionales maternos. Dado que el genoma cigbtico interactiia con otros compo-
nentes preexistentes en el huevo fertilizado, se ve acotado por la estructura
construida por los padres.
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Por consiguiente, lo que West-Eberhard llama “la continuidad del fenotipo”,
la cadena ininterrumpida de conexiones fenotipicas, subyace en la reconstruc-
cion de la organizaciéon evolutiva ancestral adquirida en generaciones subsi-
guientes. Aunque enfatiza la existencia de fenotipos-puente organizados, que
son evolutivamente plasticos, mientras Lamarck subrayaba la transferencia de
cambios de organizacion y aptitudes evolutivas de ancestros a descendientes,
las afinidades entre los dos enfoques son obvias: ambos contemplan la herencia
como evolucion intergeneracionalmente extendida, y la continuidad fisiologica
es un punto central para sus concepciones de la misma.

Unos pocos ejemplos pueden aclarar este cuadro y ayudar a mostrar la con-
tinuidad entre evolucion y herencia. West-Eberhard hace notar que las transcrip-
ciones de genes maternos en el huevo siguen siendo usadas después de comen-
zado el desarrollo embrionario. Mas dramaticamente, en la especie de rana
Xenopus los genes cigbticos no estan expresados en absoluto hasta varias horas
después de la fertilizacién cuando la blastula ya contiene 4,000 células (West-
Eberhard 2003, 96). Mas aun, los efectos maternos pueden acumularse a lo largo
de varias generaciones. Por ejemplo, en langostas migratorias los efectos de ha-
cinamiento transmitidos por via materna se acumulan por varias generaciones
antes de que el fenotipo migratorio se exprese plenamente (West-Eberhard 2003,
98). Por consiguiente, los efectos evolutivos maternos y, mas generalmente, los
ancestrales exigen una extensién del concepto de herencia y un regreso a una
vision “histérica” de la misma.

Sin embargo, la “herencia biolégica” incluye mas que los efectos maternos
extendidos. Ademas de la herencia a través de la replicacion del ADN (el aspecto
“ahistorico”), la herencia hoy en dia se considera como abarcando la herencia
evolutiva y la herencia infectiva (la herencia de factores adquiridos del medio
ambiente, como virus, trozos de ADN y ARN, y priones que después son trans-
mitidos verticalmente). La herencia evolutiva incluye: (i) la herencia de variacio-
nes fenotipicas que no son dependientes de cambios en la secuencia del ADN.
Estas incluyen variaciones epigenéticas, conductuales y simbolicas (Jablonka y
Lamb 1995, 2014). (ii) La herencia de cambios en el ADN que son regulados y
dirigidos por sistemas de control que responden a sefiales evolutivas y claves
ambientales (Lamm y Jablonka 2008; Shapiro 2011; Lamm 2014). Frecuentemen-
te se interpreta estos fenémenos como apoyos al concepto lamarckiano de he-
rencia, aunque algunos de ellos (especialmente los enfocados en herencia por
linea germinal de variaciones epigenéticas) estan mas en consonancia con las
teorias de herencia neolamarckianas (pangénesis) de los bi6logos de las postri-
merias del siglo XIX y comienzos del XX (descritos en Robinson 1979) que con la
concepcion fisiolégica de la herencia propugnada por Lamarck. Sin embargo,
como las variaciones evolutivas adquiridas en una generaciéon pueden tener
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efectos fisiol6gicos en la siguiente, que conducen a una similitud entre padres
y progenie, los varios mecanismos de herencia forman un continuum. Por ejem-
plo, si se expone a una rata embarazada a la accién de la sustancia vinclozolina,
esto puede afectar su estado fisiolégico de maneras que alteran el desarrollo
somatico-fisiolégico y conductual de su progenie, cambiar la cromatina en su
cepa celular, y conducir a la transmisiéon de los estados alterados adquiridos a
las generaciones futuras (Guerrero-Bosagna, Settles, Lucker y Skinner 2010).
Para Lamarck, la herencia no era sim-
Pal‘a LamaI‘Ck, /a hel’enCia plemente una relaciéon entre padres y pro-

no era simp/emente una ge’ni.e; involucraba tambiép el_ gntorno, los
habitos que desarrolla un individuo duran-

relacion entre padres y te su ontogenia, y los efectos acumulativos
progenie,' involucraba de los hék.)ito.s formado? por los a.ncestros.

., Esta continuidad fenotipica multi genera-
también el entorno, los cional caracteriza la herencia evolutiva de

ha'bl'tos que desarrolla un manera mas general, y tiene implicaciones

evolutivas. Alexander Badyaev y sus cole-

individuo durante su gas estudiaron el acomodamiento fenotipi-
OHTOQBN/Q, y los efectos co en el pinzén doméstico (Carpodacus

; mexicanus), un pajaro que a partir de los
acumulativos de los afios 1940 ha incrementado en gran medida

habitos formados por los su territorio, habiéndose extendido desde
ancestros. Esta continuidad su habitat original en California tanto a las

areas calurosas y humedas de Alabama

fenotfp/ca multl gene/’acio- como a las zonas frias y secas de Montana.
nal caracteriza Ia herencia Estas expansiones se llevaron a cabo me-

diante adaptaciones fisiologicas en cada po-
evolutiva de manera mas blacion, que condujeron a diferencias di-
genera/, y tiene implica- ve'rgentes sig’n.iﬁ.cativas entre ambos sexos.
] ) Diversos analisis han mostrado que las
ciones evolutivas adaptaciones ocurrieron por medio de cam-
bios en la fisiologia y conducta ponedora de

las madres, es decir, a través de efectos maternos inducidos por el entorno. Los
pajaros se adaptaron durante la vida de un solo ejemplar, con las hembras que
migraban de un ambiente a otro volviéndose con la edad progresivamente me-
jor adaptadas a su nuevo entorno, y los ajustes siguieron mejorando en genera-
ciones subsiguientes (Badyaev 2009). Badyaev ha sugerido que la siguiente eta-
pa evolutiva puede involucrar la estabilizacién de la transmision hereditaria a
través de herencias epigenéticas por via de las lineas germinales, ocurriendo la
estabilizacion final cuando las variaciones genéticas que confieren aun mayor
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estabilidad al desarrollo de las aves desplazan a las variaciones epigenéticas,
un proceso que West-Eberhard (2003) llama acomodamiento genético. Por mas
que esta progresion de mecanismos estabilizadores de herencia no constituye
la Ginica posibilidad (puede ocurrir acomodamiento genético sin la intervencion
de efectos maternos ni de herencia por lineas germinales, y la herencia por cepa
celular puede no estar precedida por efectos maternos), si resulta probable por-
que la herencia epigenética estabiliza los cambios inducidos y acomodados por
el entorno, guiando de esta manera la selecciéon que conduce a su acomoda-
miento genético.

Discusion: los beneficios de un marco interdisciplinario

La complejidad inherente en la frase “la herencia de caracteres adquiridos” pro-
blematiza no unicamente la nocién de herencia sino también la de caracteres y
en consecuencia la de “individuo” a quien se esta atribuyendo el “rasgo”. Algu-
nas concepciones de caracteres son simples y directas: un organismo (por ejem-
plo, un humano) se puede describir como poseedor de rasgos morfologicos (ca-
beza redonda, miembros largos, hombros anchos), caracteres fisiolo6gicos (alto
nivel de azucar, colesterol bajo, presion sanguinea normal) o caracteres defini-
dos por atributos conductuales/psicolégicos (activo, alerta, emocionalmente
dependiente). Por supuesto, las categorias se traslapan porque la morfologia y
la fisiologia estan estrechamente emparentadas, y lo psicolégico puede ser visto
como un aspecto especial de lo fisiolégico. En todos estos casos hay un traslape
evidente entre “rasgo” y un fenotipo construido evolutivamente, pero no siem-
pre es el caso. Una alteracion evolutiva en una secuencia especifica de ADN,
como la que resulta de un cambio genético programado inducido por el entorno
en una levadura, jes un rasgo? Si consideramos el genoma como un sistema
evolutivo (Lamm 2011, 2014), la respuesta es claramente positiva, mientras
desde un punto de vista “ahistérico” la respuesta es negativa.

La naturaleza del “individuo” es crucial para nuestro juicio sobre el estatus
de rasgo de un atributo. Si el individuo de interés es un linaje, puede pensarse
en un atributo estadistico (colectivo) como un rasgo. Por ejemplo, la frecuencia
de recombinacién en un cromosoma particular, que es alta en un linaje pero
baja en otro, es un rasgo de linaje. Si el individuo es una comunidad de organis-
mos mas o menos coherente, un holobionte, entonces los socios constituyentes
potencialmente variables pueden pensarse como un rasgo del socio focal (el que
representa el foco principal de interés). De esta manera, si pensamos en los hu-
manos y sus muchos simbiontes intestinales microbianos como un “holobionte
humano”, entonces para la parte humana de la asociacién tener un particular
tipo de simbionte, o combinaciones de simbiontes, es un rasgo que ha estado
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activamente en construccion durante el desarrollo del humano (con una contri-
bucioén inicial que llega como parte del fenotipo puente producido por la ma-
dre); de manera parecida, para una bacteria que forma parte del holobionte, su
socio humano contribuye a su fenotipo multifacético (Gilbert 2011). Mas aun,
un nicho construido ecol6gicamente puede ser visto como uno de los caracteres
de un organismo individual o grupo de organismos. Una presa de castores, por
ejemplo, puede ser vista como un rasgo construido evolutiva y conductualmen-
te, que tiene cualidades que la distinguen que dependen de los métodos de
construccion de los castores y el entorno local, incluyendo la presa que fue ad-
quirida a los padres (Odling-Smee, et al. 2003). En este caso el caracter —el tipo
de presa— de los grupos individuales de castores esta construido socialmente.
Si nos ocupamos de la cultura, reconocemos que las practicas culturales son ca-
racteres compuestos: estan integrados por componentes conductuales y de ni-
cho social (por ejemplo, artefactos y herramientas) que son caracteres tanto del
individuo como del sistema social del que forman parte. Mas aun, las institucio-
nes y sistemas sociales tales como empresas pueden tener caracteres colectivos
(por ejemplo, eficiencia o cortesia).

Un marco que enfatiza la plasticidad y la continuidad fenotipica, y que por
lo tanto subraya la vinculacion entre evolucion y herencia, los mecanismos in-
terconectados de transmision, y los multiples niveles de individualidad, exige
un enfoque interdisciplinario. Este se debe a que todos los caracteres, sean he-
redables o no, son el resultado de la evoluciéon, que siempre contiene contribu-
ciones genéticas y epigenéticas, y en humanos también incluye aportes conduc-
tuales y simboélicos. Herencia y evolucién, por lo tanto, necesitan incorporar
mecanismos multiples de “adquisicién” y transmision, ademas de varios niveles
de individualidad. Ilustraremos esto mostrando cOmo este marco influye sobre
la investigacion genomica y sobre el estudio de la evolucién cultural.

Continuidad de la evolucion genémica

En eucariotas el genoma consiste de cromatina, que estd compuesta por ADN
enroscado alrededor de varias proteinas de histona, juntas con otras proteinas
no histénicas y moléculas de ARN. La cromatina tiene una estructura tridimen-
sional que se relaciona con la expresion génica, y ADN inaccesible a la maquina
de lectura debido a que su estructura no esta expresada. La conformacion de la
cromatina es dinamica y cambia durante la vida de la célula, dependiendo de las
actividades y funciones de esta ultima. El reconocimiento de la importancia de
la organizacién y dindmica de la cromatina es crucial para entender tanto la he-
rencia como la evolucién (Lamm 2011). Cuando las células se dividen, se repro-
ducen componentes de cromatina (ademas de la secuencia de ADN) en las células
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hijas, y de esta manera la conformacién tridimensional de la cromatina se “co-
pia” parcialmente; su estructura se elabora y se completa posteriormente por
mecanismos que operan en las células hijas (revisado en Lamm 2014). La heren-
cia de la conformacion de cromatina concuerda con los puntos de vista sobre
herencia que se discutieron anteriormente, tanto con la propuesta vaga de La-
marck como con la idea moderna de la continuidad del fenotipo propuesta por
West-Eberhard. Ademas de enzimas y otras contribuciones maternas (por ejem-
plo, moléculas de ARN no codificante y factores regulatorios) que se transmiten
al cigoto, la estructura de la cromatina de los padres afecta la estructura de cro-
matina y la expresiéon génica del cigoto, y constituye una parte importante de lo
que West Eberhard llama fenotipo puente.

Los factores y procesos que mantienen variantes de estructuras de cromati-
na a lo largo del tiempo, y por lo tanto llevan a la memoria celular o herencia
celular, son mecanismos epigenéticos. Un tipo de mecanismo epigenético es la
metilacién del ADN. Grupos metilo pueden agregarse a las citosinas del ADN, y
si bien no alteran las propiedades codificadoras de la secuencia, los patrones de
metilacion de la citosina si afectan la probabilidad de transcripcion. Es crucial
que cambios en los patrones de metilacion del ADN pueden ser inducidos por el
entorno, y son copiados cuando el ADN se replica. Si los patrones de metilacion
del ADN o sus efectos fenotipicos son tomados como caracteres, entonces el
descubrimiento y dilucidacién de este mecanismo de copiado molecular brinda
apoyo a un modelo neolamarckiano para la herencia de caracteres adquiridos.

La metilacion del ADN es apenas uno de varios mecanismos de herencia epi-
genética. Otros mecanismos incluyen la reproduccion de modificaciones de la
histona, el templetado tridimensional de proteinas como los priones, que se
transmiten a través de la divisién celular, la transferencia y reproduccion de pe-
quenas moléculas de ARN que actian como reguladoras de la expresion génica,
y la transmision de componentes de lazos autocataliticos de retroalimentacion
positiva que son pasados de madre a hija durante la division celular y recons-
truyen las actividades celulares de las progenitoras (revisado y discutido en Ja-
blonka y Lamb 2014).

Ademas de la transmision al interior de una cepa celular, se sabe que los
mismos mecanismos epigenéticos moleculares cumplen papeles en el manteni-
miento y transmision de cambios a niveles mas altos de organizacién biolégica.
A veces subyacen en la herencia de caracteres conductuales por rutas que evitan
la cepa celular (revisado y discutido en Jablonka y Lamb 2014). En particular,
fenotipos conductuales adquiridos, inducidos por estrés, que estan asociados
con cambios en la cromatina y regulacién génica en los centros de miedo y
recompensa del cerebro de mamiferos, son reconstruidos en la progenie. Por
ejemplo, cachorros de rata criados por madres que les prodigan poco aseo y
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lamidas se transforman en adultos temerosos y facilmente estresados, mientras
que cachorros criados por madres que los asean y lamen en abundancia se vuel-
ven adultos audaces y relativamente libres de estrés. Estas diferencias de con-
ducta se reflejan en la estructura de la cromatina en los cerebros de las ratas, y
se reproducen cuando las hembras tratan a su progenie de la misma manera en
que ellas mismas fueron tratadas por sus madres (Kappeler y Meaney 2010).

Los mecanismos epigenéticos también pueden influir sobre cambios en la
secuencia de ADN. Por ejemplo, ciertos tipos de pequeiias moléculas de ARN in-
hiben los movimientos de transposones, de tal manera que un cambio evolutivo
que reduce la produccion de estas pequenas moléculas de ARN puede realzar la
transposicion, llevando asi a cambios en la organizaciéon del ADN. En conse-
cuencia, hasta la transmisién confiable de secuencias de ADN puede ser alterada
evolutivamente, y la continuidad genética y epigenética se encuentran estrecha-
mente vinculados (Lamm y Jablonka 2008; Lamm 2011; 2014).

Continuidad cultural

Las sociedades y la cultura cambian con el tiempo, y exhiben dinamicas que
trascienden las de los individuos. Es por lo tanto natural intentar capturar estas
dindmicas por medio de herramientas evolutivas. Sin embargo, los intentos por
hacerlo han dado pie a muchas controversias. Joseph Fracchia y Richard Lewon-
tin (1999), por ejemplo, insisten en que tales enfoques se valen de “nociones ad
hoc simplistas de la aculturacion individual y de la supervivencia y reproduc-
cion diferencial de elementos culturales. No queda claro qué clase de trabajo
util se puede hacer mediante la sustitucion de la metafora de la evolucién por
la historia” (52). Uno de los enfoques a los que se refieren incorpora la idea de
los memes culturales, que fue introducida por Richard Dawkins (1976). El dis-
curso memeético se basa en la premisa, compartida por otras propuestas sobre
evolucion cultural, de que la cultura puede ser descompuesta en unidades se-
miindependientes, que son supuestamente analogas a los genes. El destino de
estas unidades (por ejemplo, una tonada pegadiza, la higiene de alimentos) se
estudia luego usando modelos de genética de poblacién modificados y enrique-
cidos que no solamente toman en cuenta la informacion transmitida vertical-
mente sino también la que transmiten pares y maestros. Ademas de observar
los efectos de seleccion, desplazamiento, migracion y variacion aleatoria, que
se usan en la genética de poblacién convencional, estos modelos incorporan
procesos que son especificos para la generacién, adquisicién y transmisiéon de
informacion cultural. Incluyen la variacién “guiada”, basada en el aprendizaje
individual por ensayo y error; herencia combinada, que se produce cuando un
individuo adopta el promedio de varias variantes culturales con las que se ha
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encontrado; y la adquisicién preferencial de variantes debido a su contenido
(sesgo de contenido), o el estatus del modelo (sesgo de prestigio), o por la nece-
sidad de estar de acuerdo con un patrén cultural dominante (sesgo de conformi-
dad). Aunque mas complejos que los métodos usados en la genética poblacional
tradicional, la mayoria de los practicantes de este enfoque aceptan de buen gra-
do que ver la cultura de este modo sigue siendo una simplificacion crasa, pero
argumentan que se trata de una idealizacion que vale la pena (Heinrich, Boyd y
Richerson 2008).

Estamos de acuerdo con Fracchia y Lewontin (1999) en que los procesos his-
téricos humanos son imposibles de entender mediante el estudio de como se
diseminaron memes individuales en diferentes poblaciones, sea una idealizacién
0 no. Los modelos de evolucion cultural pueden ser apropiados para situaciones
muy localizadas (Mesoudi 2011), y podrian también ser aplicables a animales
que carecen de una rica vida mental. Sin embargo, dado que tanto la adquisicién
como la transmisién de practicas sociales y culturales son procesos evolutivos
de construccion, los modelos de evolucién cultural también deben incorporar
los factores que afectan la fisiologia y la conducta, y contribuyen a la persisten-
cia de las practicas. Por ejemplo, para comprender la persistencia cultural de la
pobreza urbana, cualquier modelo tendria que incorporar los efectos epigenéti-
cos a largo plazo tales como la desnutricion in uteroy el estrés psicolégico du-
rante el desarrollo temprano, ademas de multiples factores familiares y socia-
les. Y dado que la relacion entre la dinamica del desarrollo individual y la del
sistema social (por ejemplo, las jerarquias sociales, las instituciones, las nor-
mas, etc.) debe ser tomada en cuenta, un enfoque mas productivo para entender
el cambio cultural deberia estar enfocado sobre la plasticidad y la continuidad
intergeneracional, y tomar en cuenta mas de una escala temporal (la del indivi-
duo, la familia, la comunidad, etc.). Una propuesta para un enfoque de este tipo
ha sido delineada por Tavory, et al. (2014).

Las ideas de Lamarck, tal como se analizan y discuten en el presente traba-
jo, van mas alla de las concepciones tradicionales del lamarckismo, y se trans-
formaron en sinénimos de la herencia de caracteres adquiridos y de un modelo
especifico pangenético de todo lo que abarca tal herencia. Hemos argumentado
que esta perspectiva tradicional, mayoritaria, se adapta mucho mejor con las
concepciones posteriores neolamarckianas de herencia —que surgieron en los
siglos XIX y XX— y oscurece algunos aspectos clave de las propias ideas de La-
marck. Dos legados de Lamarck —el papel de la organizacién fenotipica y la
plasticidad, y la continuidad de los fenotipos modificados en la herencia— que
fueron presentados como en sus dos leyes de la PZ, siguen siendo altamente re-
levantes en nuestros dias. Estos legados de Lamarck son inherentes a, y unifican
los enfoques usados en muchas disciplinas biolégicas, incluyendo la epigenética
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médica, la epigenémica conductual y la coevolucién cognitiva-sociocultural.
Gracias a que se reconoce ahora que la comprensién de la herencia biol6gica y
la evolucion exige un enfoque interdisciplinario de amplio espectro, la manera
original de pensar de Lamarck se ha hecho mucho mas relevante ahora de lo que
fue durante la mayor parte del siglo XX. d
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