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ResuMeN: En este articulo se analizan diferentes nociones de azar que podrian
ser apropiadas para los procesos genéticos de replicacién y recombinacién asi como
para los procesos de seleccién natural. Se mantiene que en evolucién hay tres tipos de
procesos azarosos objetivos: un azar intrinseco en los procesos de replicacién del ADN
(que dan lugar a mutaciones espontdneas), un azar puramente combinatorio en los
procesos de recombinacién y un azar extrinseco a los procesos selectivos estabilizadores,
direccionales y disruptivos del fenotipo de los organismos, en virtud de que estos estdn
indisolublemente integrados a un medio ambiente complejo, que estd permeado por
diversos factores contingentes, aleatorios; factores climdticos, atmosféricos, geoldgicos
e incluso astrondmicos. Asi, el azar es un factor ubicuo en la evolucién de las especies.

PALABRAS CLAVE: proceso estocdstico, efecto aleatorio, mutacidn, replicacién, recom-
binacién, proceso selectivo.

ABSTRACT: In this paper, I analyze different notions of chance which could be
appropriate to the genetic processes of replication and recombination as well to the pro-
cesses of natural selection. I maintain that, in evolution, there are three different types
of objective chance processes: an intrinsic chance in DNA replication (which gives rise
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to spontaneous mutations), a merely combinatory chance in genetic recombination,
and a chance that is extrinsic to the stabilizing, directional, and disruptive selection pro-
cesses of an organism’s phenotype, in virtue of which these are indissolubly integrated
into a complex environment, which is permeated by a diversity of contingent, random
factors: climatic, atmospheric, geological, and even astronomic factors. Thus, chance is
a ubiquitous feature in the evolution of species.

KevywoRrbs: stochastic process, random effect, mutation, replication, recombination,
selection process.

1. Introduccion

Desde el surgimiento de la teorfa de Darwin, dos han sido los pilares de la
teorfa de la evolucién de las especies: la variacién genética y la seleccién natural.
La histérica aportacién de Darwin consiste en la fundacién de la teorfa de la
seleccién natural para explicar ciertos procesos evolutivos claves como la super-
vivencia de los organismos mejor adaptados y su reproduccién diferenciada. Mds
el otro pilar de la teorfa de la evolucién, las fuentes de la variacién genética, era
desconocido para Darwin.

La genética actual se ha desarrollado de tal forma que da respuestas a cues-
tiones como la siguiente: ;c6mo es posible que haya variacién en la dotacién
de genes caracteristicos de una especie?, en términos de mecanismos como la
replicacién binaria de células germinales, la recombinacién de los cromosomas
parentales y la generacién de alelos nuevos de los genes que componen el genoma
de la especie (véase Griffiths, ez al., 1999: 14). Estos procesos se reconocen por
la mayoria de los bidlogos evolucionistas como procesos estocdsticos, al menos
en el sentido de que son procesos que tienen efectos impredecibles, como la
generacién de nuevos genotipos por recombinacién y la emergencia de alelos
inéditos por replicacién.

De hecho, desde Darwin, la variacién genética fue considerada un tipo de
proceso isotrépico, independiente de la direccidn ulterior del cambio evoluti-
vo. Con esto se atribufa a la variacién genética un cardcter azaroso, puesto que
no estd determinada para conducirse en cierta direccién; en particular, en la
de una mejor adaptacién. Sin embargo, la nocién de azar explicita de Darwin
tiene un cardcter puramente epistémico: “He hablado algunas veces como si las
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variaciones [...] fueran debidas a la casualidad [chance]. Esto, por supuesto, es
una expresiéon completamente incorrecta, pero sirve para confesar francamente
nuestra ignorancia de las causas de cada variacién particular” (1859: 125). Asi,
como Laplace (1814), Darwin concibe al azar s6lo como una manifestacién de
nuestro desconocimiento parcial de las causas verdaderas.

De esta manera, en la época de Darwin, habia una tensién en la concepcién
del papel del azar en la evolucién de las especies: primero, en sentido dntico,
como falta de direccionalidad en la variacién genética y, segundo, en sentido
epistémico, como expresion de nuestra ignorancia de la vera causa. Esta nocién
de azar epistémico coexistié con cierta concepcién mecanicista de la seleccién
natural en la teorfa de Darwin (similar a la manera en que se dio en la concepcién
del universo fisico en Laplace).

Actualmente se percibe cierta indeterminacién en los trabajos de los biélogos
evolucionistas sobre el papel que juega el azar en el cambio evolutivo. Si bien
hay consenso sobre el cardcter aleatorio de los procesos genéticos recién men-
cionados, respecto de seleccién natural la situacién no es clara. Se encuentran
vestigios recientes de cierta concepcién determinista: “Desde el punto de vista
evolucionista, se espera que las poblaciones de organismos diverjan genética-
mente en el tiempo por los procesos estocdsticos (aleatorios) de la mutacién y
la deriva genética. La direccidn particular de sus cambios evolutivos depende
también de procesos deterministicos, particularmente de la seleccién natural y

el flujo genético” (Avers, 1989: 294).

A la vez, en las obras de los bidlogos evolucionistas no hay una concepcién
clara del cardcter objetivo de los procesos estocdsticos que generan variacién
genética, ni una nocién precisa del tipo de azar que interviene en ellos y en los
procesos de seleccién natural.

El propésito de este ensayo es explorar, a muy grandes rasgos, las nociones
de replicacién y recombinacién genéticas, asi como la concepcién de la seleccion
natural, para elucidar los tipos de azar que tienen lugar en la evolucién de las
especies y su cardcter objetivo.

De alguna manera me opondré a las siguientes tesis de Mayr, que soslayan el
papel de las mutaciones en la produccién de genotipos inéditos y la intervencion
del azar en la seleccién natural, incluida la supervivencia:
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El material con el que trabaja la seleccién no es la mutacién, sino més
bien la recombinacién de los genes parentales, que produce nuevos genoti-
pos. Debe recordarse siempre que la seleccién es un proceso de dos pasos.
El primer paso consiste en la produccién (mediante la recombinacién gené-
tica) de una inmensa cantidad de nueva variacién genética, mientras que el
segundo paso es la retencién (supervivencia) no al azar de unas pocas de esas
nuevas variantes genéticas (Mayr, 1991: 100).

Sostendré aqui que en la evolucién tienen lugar procesos azarosos, de cardc-
ter objetivo, de tres tipos: un azar intrinseco en la replicacién del ADN, un azar
puramente combinatorio en la recombinacién genética y, por ultimo, respecto de
la seleccidn natural, un azar extrinseco a los procesos de seleccién estabilizadora,
direccional y disruptiva de los fenotipos de los organismos, en virtud de que éstos
estdn indisolublemente integrados a un complejo medio ambiente, permeado
de factores contingentes, azarosos. El sentido en que mantengo aqui que el azar
en los procesos de replicacidn, recombinacién y seleccidén natural es objetivo es
en sentido dntico, €n contraste con el epistémico, como se verd posteriormente.

El cardcter objetivo del azar en la recombinacién es generalmente recono-
cido por los biélogos evolucionistas. La objetividad del azar que es intrinseco
a la replicacién genética, en cambio, es mds controvertido, aunque menor por
parte de los genetistas. La cuestion de si la seleccién natural, que opera a nivel
organismico y de especie —€s decir, a nivel microevolutivo— es objetivamente de
caricter determinista o estocistico es, hasta donde veo, todavia una cuestién en
debate. No pretendo, desde luego, probar que los procesos de seleccién natural
sean procesos estocisticos (los cuales dan lugar a distintos efectos alternativos
bajo las mismas condiciones causales) en lugar de procesos deterministas (en
los cuales ciertas condiciones causales producen en todos los casos los mismos
efectos); si esto fuese posible serfa labor propia de los bidlogos evolucionistas.
En todo caso, asumiré la primera opcién con base en las hipétesis al respecto de
varios prominentes tedricos de la evolucidn.

En la exposicién y discusién sobre el azar en este ensayo me ajustaré, en
buena medida, a los términos que los bidlogos evolucionistas utilizan, en los
diversos contextos, particularmente con respecto a ‘mecanismo’, ‘azar’, ‘aleatorio’
y ‘contingente’. Intentando mayor precisién, sin embargo, hablaré de proce-
sos estocdsticos —en oposicidn a procesos deterministas— que producen efectos
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aleatorios." Para ello, puedo parafrasear, adecudndolas al presente contexto, las
nociones de sistema determinista y sistema estocdstico debidas a Giere (1976:
327). Sea X un sistema biolégico, una poblacién de organismos, un organismo
o un gen en el que se dan procesos de cierto tipo con alguna regularidad. Diré
que un proceso en X es determinista si es posible que X transite o se transforme
a exactamente un estado final, dado cierto estado inicial de éste. En cambio, un
proceso en X es estocdstico si, dado cierto estado inicial, es posible que X transite
o se transforme, alternativamente, a dos o mas estados finales. Si concebimos un
mecanismo como el modo en que se generan regularmente procesos de cierto
tipo, denominaré sélo de manera derivativa, en el segundo caso, ‘estocdstico’ al
mecanismo mismo mientras que a los posibles estados finales alternativos los
llamaré ‘efectos aleatorios’. Debo anotar que en este sentido los “mecanismos”,
sean deterministas o estocasticos, tienen un cardcter abstracto —I. €., Son concep-
tos que abstraemos de lo que acontece con regularidad en el mundo natural— a
diferencia de los procesos mismos, que son las entidades concretas de las que
predicamos que son deterministas o estocdsticas.

2. La objetividad del azar en la variacion genética

Intentaré defender que hay dos tipos de azar que intervienen en la generacién
de variacién genética, esclareciendo su cardcter objetivo. Primero, en la replica-
cién binaria del ADN de las células germinales tiene lugar un azar intrinseco,
isotrépico, que ocasionalmente produce alternativos alelos inéditos, que son la
fuente primaria de la innovacién evolutiva. Segundo, en la recombinacién gené-
tica, en especies de reproduccién sexual, se da una combinatoria aleatoria de las
dotaciones genéticas parentales que produce genotipos nuevos. El resultado de
ambos tipos de procesos son genotipos nuevos pero con una diferencia crucial
desde un punto de vista evolutivo. La recombinacién genera genotipos nuevos,
pero la novedad de éstos estd acotada a las combinaciones posibles de los genes
parentales. En cambio, en la replicacién genética se generan ocasionalmente
genotipos inéditos, por la incorporacién de alelos mutantes alternativos. Hay,
desde luego, un vinculo importante de complementacién entre estos dos tipos

' En la teorfa de las probabilidades, las expresiones ‘proceso estocdstico’ y ‘proceso aleatorio’
se utilizan como sindénimos, aunque la primera se elige cuando se introduce un pardmetro
temporal, véase Feller (1950): 417, n. 28). Como aqui asumiré tdcitamente un pardmetro tal
usaré esa primera expresion.

ENDOXA: Series Filosdficas, n.° 39, 2017, pp. 243 - 264. UNED, Macdrid



248 JosE Lurs ROLLERI

de procesos genéticos, porque cuando alguno de los progenitores produce un
alelo mutante se integrard en la formacién de un gameto y, de ahi, es probable
que en el proceso ulterior de recombinacién se incorpore al cigoto producido,
que ostentard entonces una innovacién que podria resultar beneficiosa para la
supervivencia del individuo que genere.

De acuerdo con los genetistas, existen dos modos en que se generan regular-
mente procesos de variacién hereditaria. Por la replicacién genética, el primero,
nuevos alelos aparecen de manera espontdnea en los organismos, produciendo
eventualmente alelos mutantes. Las mutaciones, sean puntuales o cromosémicas,
son la fuente primaria del cambio genético. Durante la replicacién del ADN, las
dos hebras de la doble hélice se separan y cada cadena sencilla sirve de molde para
la polimerizacién de los nucleétidos. Este tipo de replicacién es semiconservativa
en el sentido de que cada molécula hija de ADN es mitad vieja y mitad nueva. La
replicacién del ADN en las células eucariotas precede a la meiosis, a la divisién
nuclear que produce niicleos hermanos.

El tipo de mutaciones que alteran una sola base de ADN, o un niimero
reducido de bases adyacentes, acontece con baja frecuencia, en el rango de una
célula de cada 10°a 10°%, sin embargo, aunque muy escasas tienen la capacidad
de producir espontineamente la modificacién de un gen a otra forma génica

de manera natural, no inducida (véase Griffiths, ez 4/, 1999: 121, 130 y 198).

Las mutaciones que aqui nos conciernen son las que aparecen en la linea
germinal, mutaciones germinales, que es un tejido muy especial que en el desa-
rrollo se diferencia para formar gametos. Cuando un gameto portador de una
mutacién participa en la fertilizacién, la mutacién serd transmitida a la siguiente
generacion. Dentro de la diversidad de mutaciones que se dan en los organismos
multicelulares —dejando a un lado las mutaciones en células somdticas—, las
hay, muy infrecuentes, que incrementan la actividad de un gen o alteran el lugar
donde se expresa, denominadas mutaciones de ganancia de funcién (Grifhiths,
etal., 1999: 222 y 198). La tasa de generacién de mutaciones espontdneas varia
en un amplio rango. Por su parte, las mutaciones de células germinales varian,
en funcién de sus interacciones con otros genes y con el medio ambiente, en su
penetracién que es la proporcién de los organismos en los que se expresa una
mutacién y en su expresividad que es la severidad del fenotipo que se atribuye a

un alelo (Griffiths, et al., 1999: 183).
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Sea como sea, aunque escasas, hay mutaciones en las células germinales que
producen genotipos nuevos en organismos individuales, los cuales pueden tener
efectos en su fenotipo, modificando una estructura o una funcién. Estas muta-
ciones son efectos aleatorios de ciertos procesos estocdsticos (no deterministas)
de replicacién y son evolutivamente significativas.

El otro modo de generacién de variacién genética es la recombinacién. Los
nuevos alelos producidos por replicacion se convierten en la materia prima de un
segundo nivel de variacién. Precedida por la replicacién, la recombinacién es un
tipo de proceso en el que se combinan (se “barajan”) los genes que forman pares
alélicos heterocigotos u homocigotos y se reparten dando lugar a distintas com-
binaciones en los productos de la meiosis (6vulos y espermatozoides) en plantas
y animales (Griffiths, ez /., 1999: 130). Los procesos genéticos de recombinacién
producen genotipos nuevos dentro de la enorme gama de posibles combinaciones
de los genes aportados por los progenitores. La siguiente cita da una idea de las
posibles variaciones generadas por recombinacién: “Si suponemos, por ejemplo,
que un organismo diploide es heterocigoto para 10 genes (estimacién muy a la
baja para la mayoria de los organismos), el niimero total de genotipos posibles
de los gametos serfa: 2'° = 1024” (Grifhiths, ez al., 1999: 130).

Debemos percatarnos, sin embargo, de que este modo de generacién de varia-
cién genética s6lo recombina los genes disponibles de las dotaciones parentales.
Aunque produce nuevos genotipos, todos ellos, a nivel de especie, son variaciones
de un mismo tema: el genoma de la especie. Si bien es cierto que el nimero de
recombinaciones posibles es inmenso e inagotable a nivel de especie —como
en el caso de la especie Homo sapiens, Cuyo genoma contiene 3,000 millones de
caracteres A, T, C y G (simbolos para adenina, timina, citosina y guanina), que
corresponden a los nucleétidos del ADN, en los que la variacién entre dos indi-
viduos es del orden de un cardcter por cada mil—, si no hubiera modo alguno
en que se modifique el pool o acervo genético de una poblacién de cierta especie,
produciendo ocasionalmente genotipos inéditos, entonces no habria innovacién
evolutiva significativa. Ese tipo de modificaciones del acervo genético de pobla-
ciones y especies, a nivel microevolutivo, las aportan las mutaciones heredables,
que tienen efectos en el fenotipo de los organismos individuales.?

% Los bidlogos evolucionistas reconocen otro factor de cambio genético que llaman ‘deriva
genética, la cual consiste en fluctuaciones impredecibles en las frecuencias alélicas de una
poblacién. Cuando la poblacién es pequefia en ndimero y estd separada espacialmente de otras
se aisla reproductivamente, lo que da lugar a que el flujo genético del acervo de la especie se
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:Cbémo surgen las variantes genéticas? Lewontin y sus colegas dicen que la
respuesta es sencilla: “[...] los organismos tienen una tendencia inherente a sufrir
cambios desde un estadio hereditario a otro. Este cambio hereditario se denomi-
na mutacién.” (Griffiths, ez al., 1999: 198). Esta concepcién de las mutaciones
atribuye un cardcter objetivo a los procesos estocdsticos que las producen, en
tanto que las considera el resultado de tendencias inherentes a los organismos.

Aunque se encuentra un consenso entre los bidlogos evolucionistas acerca de
la aleatoriedad de las mutaciones, no existe un acuerdo sobre el cardcter objetivo
del azar en los procesos que generan los alelos mutantes. Hay, al menos, dos con-
cepciones acerca de esto. Una considera que las mutaciones son el resultado de
fallas a la fidelidad de la replicacién: “Las mutaciones son aleatorias porque son
raras excepciones a la fidelidad del proceso de replicacién del ADN, que surgen
como resultado de causas fisicas que no son deterministas (o al menos que no
pueden determinarse por el conocimiento cientifico actual).” (Ayala, 2012: 51).
La otra considera las mutaciones como errores en los procesos de replicacion de
ADN: “Las mutaciones espontdneas, por definicion, no tienen causas conocidas,
pero errores de copiado [copying errors] durante la replicacién del ADN pueden
ser responsables de una gran fraccién de variacién alélica” (Avers, 1989: 162).
Incluso Lewontin y sus colegas parecen compartir esta tltima concepcién de las
mutaciones cuando escriben que “Las mutaciones espontdneas se originan por
errores de replicacidn o por lesiones espontdneas, tales como las generadas por
desaminacién o despurinizacién. Estas dos fuentes generan la mayor parte de las
mutaciones génicas” (Griffiths ez al., 1999: 226).

Estas dos concepciones guardan en comiin que consideran la replicacién
genética un mecanismo que tiene que producir copias exactas, idénticas, de cada
gen o unidad de ADN cromosémico, y nada mds. Ayala se pronuncia explicita-
mente sobre esta ltima cuestién: “Por regla general, la informacién codificada en
la secuencia de nucledtidos se reproduce fielmente durante la replicacién [...] La
fidelidad del proceso es enorme, pero no es perfecta. Ocasionalmente, en la molé-
cula de ADN tienen lugar mutaciones durante la replicacién” (2012: 65). Esta

reduzca significativamente a los organismos individuales que forman la poblacién en cues-
tién. Esto puede conducir a un tipo de especiacién que Mayr llama alopdtrica, si es que
ulteriormente interviene algtin mecanismo de aislamiento reproductivo, sea precigético o
postcigético. La deriva genética es un fenémeno estadistico al que subyacen mecanismos de
variacién genética a nivel molecular que son los responsables, en tltima instancia, de la espe-
ciacién alopdtrica, puesto que en una poblacidn pequena, la penetracion y expresividad de las
mutaciones pueden tener efectos considerables.
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concepcidén de las mutaciones se antoja un tanto paradéjica puesto que el propio
Ayala atribuye un papel protagénico a las mutaciones —que resultan favorables
en cierto medio ambiente para los organismos que las portan y son seleccionadas
y transmitidas de manera natural— en la evolucién de las especies: “Mutacién y
seleccién han impulsado conjuntamente el maravilloso proceso que, empezando
desde organismos microscédpicos, ha producido orquideas, pdjaros y humanos.”
(2012: 51). No deja de ser paraddjico que un tipo de proceso que ha generado
innovacién evolutiva, y que es la fuente primaria del cambio genético, se deba a
una imperfeccién, a una falta de fidelidad de un mecanismo natural. Considero
que esta incongruencia responde a una resistencia de reconocer el cardcter obje-
tivo, intrinseco, del azar en las mutaciones de las moléculas del ADN.

La otra interpretacién del azar en las mutaciones, que las atribuye a errores
en el proceso de replicacién, presupone que el mecanismo de replicacion celular
es imperfecto ya que ocasionalmente comete errores. Las mutaciones genéticas
son el resultado de esos errores que ocurren aleatoriamente’.

En el contexto de una discusién con Popper, Kuhn afirma: “Un error es algo
que se hace, o se comete, en un tiempo y un lugar determinados por un indivi-
duo particular. Ese individuo ha dejado de obedecer alguna regla establecida de
la légica, o del lenguaje, o de las relaciones entre uno de éstos y la experiencia.”
(1970: 92). Si asumimos esta idea bdsica, en una primera instancia un error seria
un acto humano que consiste en no seguir una regla dentro de un dmbito de
accién determinado. Extrapolada esta idea de error a un mecanismo natural sig-
nificarfa que hay reglas que el mecanismo no sigue al producir un proceso deter-
minado. Aqui el individuo que comete el error es el mecanismo de replicacion
genética de un organismo individual mientras que el error consiste en el alelo
mutante producido. Pero ;cudles son las reglas que nos permiten sancionar las
mutaciones como errores? Pienso que las mutaciones se consideran errores sélo
precisamente porque son mutaciones, es decir, porque son resultados aleatorios

3 Desde la genética de poblaciones, que adopta un enfoque metodoldgico estadistico, se ha
asociado a la deriva genética la idea de errores de muestreo como un factor que produce nue-
vos genotipos. Si una poblacién pequena se aisla geograficamente, el flujo genético del acervo
de la especie se reduce drdsticamente. Si se toma la poblacién, o parte de ella, como una
muestra entonces a la aparicién y eventual fijacién de alglin nuevo rasgo en el fenotipo en
dicha muestra se considera un error. Asi, la aparicién de un alelo mutante, alternativo al alelo
silvestre, en algunos organismos de la muestra serfa un error de muestreo. Este enfoque esta-
distico soslaya el cambio a nivel molecular del ADN que da lugar al alelo mutante.
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de procesos estocdsticos, de procesos espontdneos que no siguen la regla de la
replicacién fidedigna, perfecta.

No es mi intencién defender la tesis de que la naturaleza es en si misma
imperfecta, ya que no tengo la menor idea de lo que esto podria significar. Pero
los bidlogos que conciben las mutaciones espontdneas y aleatorias como erro-
res del mecanismo de replicacién genética parecen suponer tdcitamente alguna
nocién de perfeccion en la naturaleza ya que de acuerdo con ellos, las mutaciones
se deben a errores en ese mecanismo natural. Esto significarfa que la fuente pri-
maria del cambio evolutivo, los genotipos inéditos, es un resultado de errores de
un mecanismo natural, e implicaria que si ese mecanismo no cometiera errores
entonces no habria cambio evolutivo significativo. La perfeccién de la replicacion
genética suprimiria la materia prima de ciertos procesos evolutivos innovadores.

Hay, no obstante, una interpretacion filoséfica alternativa de las mutaciones
como efectos de procesos estocdsticos que no involucra ese tipo de consecuencias
inconsistentes. Considero que esas concepciones recién criticadas son un resabio
del determinismo laplaceano aunado a la concepcién epistémica del azar como
expresion de nuestro desconocimiento de las verdaderas causas, concepciones
que Darwin adoptd.

En la fisica atémica, durante los anos treinta, Einstein y Bohr protagonizaron
una discusién sobre el indeterminismo cudntico que desembocé en la cuestién
de resolver si el azar observado en ciertos procesos atémicos —como la desinte-
gracion, la fusién y la fision— es objetivo, intrinseco a los sistemas cudnticos, o
es epistémico, debido a nuestro desconocimiento de magnitudes —denominadas
‘variables ocultas— que determinarfan causalmente ese tipo de procesos que son
s6lo aparentemente aleatorios.* Sin pretender que ese debate sobre el carcter
objetivo del azar cudntico esté agotado, pienso que la balanza se ha inclinado en
favor de la tesis de la objetividad del azar en los procesos cudnticos porque los
experimentos llevados a cabo desde 1982 por Aspect y sus colaboradores han
constatado la irreductibilidad de los enunciados de probabilidades de la teoria
cudntica considerados como la expresion cuantitativa o medida del azar cudntico
(véase, p. €j., Rae, 1986; Cushing, 1989). Esto significa que el azar observado

* Es digno de notar en este contexto que a diferencia de los procesos de fusién y fision, en los
que interacttian al menos un par de particulas, los procesos de desintegracion radioactiva y de
cambio discontinuo de nivel de energia (los llamados ‘saltos cudnticos’) acontecen espontdnea-
mente.
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en los procesos cudnticos es objetivo, es un tipo de azar que es intrinseco a los
sistemas cudnticos, independiente de nuestras limitaciones de conocer el mun-
do a nivel atémico. Martinez ha elaborado un concepto de azar sistémico, que
atribuye acertadamente a los sistemas cudnticos:

Un azar objetivo no epistémico tiene que expresarse como la descripcién
de un aspecto de la estructura del mundo, incorporado en la descripcién de
estado seglin una teorfa fundamental de la fisica (independientemente de las
limitaciones de nuestra manera de observarlo o conocerlo que puedan exis-
tir). A este tipo de azar objetivo le llamaremos azar sistémico. Es un tipo de
azar objetivo que es intrinseco a la descripcién de estado que la teoria utiliza

(1991: 139-140).

Por supuesto, esta concepcion filoséfica del cardcter objetivo de la aleatorie-
dad en el campo de la fisica atémica echa por la borda en un solo manojo a la
concepcién determinista del universo fisico y a la concepcién epistémica del azar
como ignorancia de las verdaderas causas de Laplace.

Paralelamente, se puede concebir que los procesos genéticos que generan la
variacién —en particular, la emergencia de genotipos inéditos por la incorpora-
cién de mutaciones— son procesos objetivamente estocdsticos. Las interpretaciones
del modo de generacién de las mutaciones espontdneas de los bislogos evolu-
cionistas que aqui rechazo trasladadas al campo de la fisica atémica adoptarian
la forma de un mecanicismo imperfecto en el universo fisico, como un reloj
mecdnico que ocasionalmente se retrasa o se adelanta de manera impredecible.
En la actualidad, este orden de ideas serfa totalmente implausible en el campo
de la fisica atémica, sin embargo parece campear en la biologia evolutiva; quizd
debido a una reticencia a reconocer que las mutaciones genéticas son intrinseca
y objetivamente aleatorias, en sentido éntico.

En suma: los procesos de replicacién genética son intrinsecamente azarosos;
son procesos isotrépicos que ocasionalmente producen genotipos inéditos. El
surgimiento de mutaciones germinales —sea que a la postre resulten beneficiosas,
neutrales o deletéreas— es el resultado esporadico de procesos que son objetiva-
mente estocdsticos: la replicacién del ADN.

El otro modo de generacién de variacién genética es la recombinacién. Los
bidlogos evolucionistas conciben que este modo de combinacién de alelos y pares
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de bases cromosémicas aportadas por los progenitores es aleatorio. He sugerido
que la aleatoriedad propia de la recombinacién genética es objetiva, inherente
al procedimiento de combinacién al azar de las contribuciones genéticas de los
progenitores. No tengo mds que agregar ahora, salvo insistir en que la variacién
que se genera por recombinacién estd acotada a las posibles combinaciones de
las aportaciones genéticas de cada uno de los progenitores y que si bien genera
nuevos genotipos, éstos no son mds que variaciones de un mismo tema: el geno-
ma de la especie.

Recapitulando: hay dos tipos de procesos que producen variacién genética.
En una primera instancia, el de la mutacién, que es la fuente primaria del sur-
gimiento de genotipos inéditos; en una segunda instancia, el de la recombina-
cién, que genera la materia prima de la seleccién natural. Los nuevos genotipos
arrojados por recombinacién genética integran las mutaciones que previamente
hubieran tenido lugar en las células germinales. Conjuntamente, ambos tipos de
procesos genéticos son, en parte, responsables de la innovacién evolutiva.

Un principio de la biologia evolutiva es que el genotipo determina el fenotipo
de los organismos. Y como anota Kardong, es el fenotipo el que llega cara a cara

con la seleccién natural (2005, 106). De tal manera, lo que se selecciona son los

fenotipos de los organismos en poblaciones de cierta especie’.

3. La objetividad del azar en la seleccion natural

La seleccién natural, vista como un megaproceso histérico, dista mucho de
ser un proceso deterministico, exento de azar, porque en ella han intervenido,
e intervienen, procesos contingentes, desde cambios atmosféricos, geoldgicos,

> Definir el concepto de especie es una labor sumamente compleja; véase Ereshefsky (2010).
Existen varias propuestas de definicién pero no hay consenso sobre alguna de ellas. El con-
cepto que goza de mayor aceptacién es el llamado concepto biolégico debido a Mayr, defini-
do como: “las especies son grupos naturales con cruzamiento entre si que estdn reproductiva-
mente aislados de otros grupos.” (Mayr (1991): 42). Este concepto estd expuesto a la obvia
restriccién a especies de reproduccion sexual. En el contexto de este ensayo prefiero, por su
generalidad y neutralidad, la definicién de especie como una coleccién de poblaciones que
comparten un acervo o pool de genes (cfr. Avers (1989): 232). Como la informacién genética
que contienen las moléculas de ADN vale tanto en animales, plantas, bacterias como en hon-
gos (con la excepcién de los virus) ese concepto genético de especie tiene una amplia aplica-
cién.
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climdticos, hasta sucesos fortuitos astronémicos como el impacto de meteoritos.
La consecuencia de esto es que en los complejos procesos de supervivencia y éxito
reproductivo de organismos, poblaciones y especies, confluyen procesos azarosos
que son extrinsecos a las poblaciones que en fusién con los recursos biéticos
y abidticos conforman un ecosistema. Concebir la seleccién natural como un
proceso exento de cualquier factor azaroso es una idealizacién que aunque podria
ser legitima y permisible para ciertos propdsitos es una simplificacion en demasia
irrealista e incluso contrafictica.

Generalmente se considera la seleccidn natural es ¢/ mecanismo de la evolu-
cién (véase, p. ¢j., Eldredge, 1999: 119). Una exposicién sucinta de la concep-
cién de la seleccién natural, consistente con la de Darwin, es la siguiente:

Una formulacién bdsica —el esqueleto— de la seleccién natural es un
argumento basado en tres hechos innegables (sobreproduccién de descen-
dencia, variacién y heredabilidad) y una inferencia silogistica: la seleccién
natural, o la afirmacién de que los organismos con mds éxito reproductivo
serdn, en promedio, las variantes que, por azar, resulten mejor adaptadas a
los entornos locales cambiantes, las cuales, por herencia, transferirdn a sus
descendientes sus rasgos favorecidos. (Gould, 2002: 37).

Podemos hacer hincapié en que el nivel de actuacién de la seleccién (como
lo sugiere la anterior cita) es el del organismo. Son, en una primera instancia,
los organismos individuales los que son seleccionados. Sin embargo, la seleccion
a ese nivel tiene consecuencias selectivas mds alld del individuo, como lo explica

Mayr:

La seleccién al nivel de organismo en su conjunto tiene como resultado
cambios en otros dos niveles: el del gen, donde a través de la seleccién de
individuos ciertos genes pueden aumentar o disminuir su frecuencia en la
poblacién, y en la especie, donde la superioridad selectiva de los miembros
de una especie puede conducir a la extincién de otra especie. (1991: 101).

Actuando sobre los diversos fenotipos que portan los organismos individua-
les producidos por la variacién genética, la seleccién natural conduce el cambio
evolutivo, por procesos estabilizadores, direccionales y disruptivos. Estos procesos
naturales seleccionan rasgos o caracteres en funcién de que resulten benéficos
o perjudiciales en determinado medio ambiente. En primer lugar, la seleccién
estabilizadora, la mds frecuente, elimina los fenotipos extremos cuando resultan
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desventajosos y favorece los fenotipos intermedios. La seleccién direccional, por
su parte, elimina un fenotipo extremo si resulta perjudicial o nocivo, desapare-
ciéndolo a la larga. Por tltimo, cuando un fenotipo intermedio es deletéreo, la
seleccién disruptiva actiia contra éste elimindndolo, a la vez que favorece a los
fenotipos extremos y divide en dos a la poblacién, dando lugar al fenémeno del
polimorfismo, 7. e., dos formas distintas de una misma especie (cfr. Kardong,
2005: 114-115).

De tal suerte, sea por uno u otro de los anteriores procesos, algunos feno-
tipos son preservados y otros son €liminados. Este mecanismo de seleccién
ocasiona que ciertas poblaciones optimicen su aptitud (fizness) —capacidad de
supervivencia y transmisién de genes— y alcancen el pico de una cima adaptativa
(adaptedness) —adecuacion al medio ambiente y forma de vida.

Algunos bidlogos evolucionistas sugieren que el mecanismo de seleccién
natural, que da lugar a poblaciones de organismos adaptados, eficaces para super-
vivir y reproducirse, es un mecanismo causal. Por ejemplo, Gould escribe que:
“[...] la seleccién natural construye la adaptacidn; la seleccién natural mantiene
una abrumadora predominante frecuencia relativa como causa de la adaptacién.
La variacién s6lo proporciona materia prima y no puede hacer el trabajo sin
ayuda.” (2002: 184). Por su parte, Kardong dice que: “La seleccién natural es
la causa de la divergencia y diferenciacién, pero no puede ser la causa directa de
los mecanismos de aislamiento reproductivo [...]. Pero una vez que la seleccién
natural ha causado caracteres supervivientes en esas poblaciones como para diver-
gir significativamente, el aislamiento reproductivo es un efecto lateral.” (2005:
144). De manera indirecta: “La transmisién de las variaciones hereditarias de
una generaci6n a la siguiente estd regida en gran parte por el proceso no aleatorio
de la seleccién natural, aunque también hay un componente aleatorio que los
genetistas llaman ‘deriva genética’.” (Ayala, 2012: 49).

Estos autores no elucidan el significado de la nocién de causa que atribuyen
a procesos naturales de seleccién de organismos y poblaciones, pero en todo
caso, desde la época de Darwin, los evolucionistas rechazan las causas finales,
en el sentido de que la seleccidon se conduzca para cumplir con algtn disefio
preestablecido (véase Mayr 1991: cap. 5). Mds bien ellos consideran que los
factores causales en ciertos procesos de seleccién son causas en el sentido de
causa eficiente, aunque no las conciben, 4 /z Laplace, como causas suficientes,
deterministas, sino como condiciones naturales que producen ciertos efectos
(antes que nada, la supervivencia) sélo de manera probabilista. Esto se refleja en
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ciertas formulaciones del principio de seleccién natural en términos causales y
probabilistas, como la propuesta por Brandon:

Tipicamente (pero no necesariamente) hay variacion entre los organis-
mos dentro de una poblacién reproductiva. Con frecuencia (pero no siem-
pre) esta variacién es (en algin grado) heredable. Cuando estd variacién estd
causalmente conectada a una habilidad diferencial de supervivir y reproducir,
probablemente sucederd una reproduccién diferencial. (2008: 2).

Con todo, lo que queda claro es que los procesos naturales de seleccién
—como los procesos de seleccién estabilizadora, direccional y disruptiva— no
son procesos deterministas, procesos que produzcan siempre los mismos efectos
para todos los organismos con toda probabilidad (la nocién de causa probabilista
que elabora Suppes (1970) —que consiste bdsicamente en que las condiciones
causales aumentan la probabilidad del efecto o, alternativamente, que si ciertas
condiciones especificas aumentan la probabilidad de que acontezca un suceso
entonces éste es considerado como un efecto de aquéllas— resulta apropiada
para expresar el tipo de causalidad que tiene lugar en tales procesos naturales).

Hay una aparente tensién entre la concepcién causal de la seleccién natural
y el azar que permea ciertos procesos selectivos. Por ejemplo, ;qué quiere decir
Gould cuando se refiere a “las variantes que, por azar, resulten mejor adaptadas”,
a la vez que considera que la seleccién natural construye la adaptacién, que es
la causa principal de la adaptacién? Podemos disolver esta tensién reconociendo
que en evolucién los factores causales son sélo probabilistas mientras que el azar
es objetivo, éntico. Concebir la causalidad en la seleccién natural con un cardc-
ter probabilista a la vez que se considera objetivamente el azar que interviene
en ciertos procesos selectivos —alternativa que se ha abierto tdcitamente en las
tltimas décadas en el campo de la biologia evolutiva—, aleja considerablemente
la teorfa actual de la evolucién de la concepcidn laplaceana, que adopté Darwin,
de un mundo causado de modo determinista asi como de un azar epistémico,
como ignorancia de las causas verdaderas. Un movimiento similar de alejamiento
de la concepcién laplaceana en el campo de la fisica, tuvo lugar en la mecdnica
cudntica cuando se demostré que los enunciados cudnticos probabilistas son
irreductibles a enunciados deterministas que apelaran a causas subyacentes —las
llamadas ‘variables ocultas’— y, con ello, que el azar o indeterminismo cudntico
tiene un cardcter objetivo, éntico®.

¢ Véanse Rae (1986), Suppes (1984) y Martinez (1991).
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Lo anterior nos acerca al tema de este ensayo: la objetividad del azar en la
teorfa de la evolucién. ;Cémo interviene el azar en la seleccién natural? Desa-
fortunadamente, no hay un concepto de azar o de efecto aleatorio o de proceso
estocdstico, o algo asi, respecto de la seleccién natural que impere en la biologia
evolutiva. Pareciera que la aceptacién de factores y procesos azarosos se restringe
a los procesos genéticos —mutacién, recombinacién, deriva—, excluyendo al azar
del dmbito de los procesos de seleccién —estabilizadora, direccional y disruptiva—
como si fuesen procesos deterministas.

Esto puede constatarse en la posicidn a este respecto de Sober, quien rechaza
que la seleccion natural sea un proceso aleatorio sin afirmar que sea un proceso
determinista. En una discusién critica con los creacionistas actuales —quienes
arguyen que si la seleccién natural es aleatoria no puede crear orden del desor-
den—, Sober limita la aleatoriedad a los procesos de deriva genética cuando los
alelos en cierto locus en una poblacién tienen igual (o casi igual) aptitud (fizness)
(cfr. Sober, 2000: 37). A partir de expresar la nocién de aptitud en términos de
probabilidades de sobrevivencia y reproduccién, él contempla la posibilidad de
que el azar (chance) desempenara un papel en la evolucién por seleccién natural,
para rehusarla argumentando que: “La seleccién natural involucra probabilidades
desiguales, y por esta razdén, no es un proceso aleatorio. [...] La aleatoriedad es
una cuestién importante en la teorfa de la evolucién, pero no es parte del proceso
de seleccién natural.” (2000: 37). La razén que ofrece Sober es simplemente que:
“Si un proceso es aleatorio, entonces diferentes posibilidades tienen la misma (o
casi la misma) probabilidad. [...] Sin embargo, cuando las diferentes posibilida-
des tienen probabilidades drdsticamente desiguales, el proceso no es aleatorio.”

(2000: 37).

Trasladado este orden de ideas a los procesos cudnticos, se obtiene que el
proceso de fusién de dos deuterones %,d + 2 d Serfa un proceso aleatorio porque
las dos rutas alternativas de transformacién —que se forme un nicleo de * He
mds un neutrén o un ndcleo de tritio-3 mds un protén— Son igualmente pro-
bables, mientras que la desintegracién del elemento radioactivo bismuto-212
no serfa un proceso aleatorio ya que las dos rutas alternativas de conversién
tienen probabilidades desiguales —el decaimiento negativo 3 Que origina polo-
nio, *'?, Po, tiene una probabilidad igual a 0.663 y el decaimiento o que origina
talio, ZOSSITI, tiene una probabilidad igual a 0.337. Hacer en la teorfa cudntica
esta distincién entre procesos aleatorios y procesos no aleatorios —con base en
el criterio de que los primeros tienen probabilidades (casi) iguales mientras que
las probabilidades de los segundos son desiguales— €s totalmente arbitrario; no
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lo es menos en la teorfa de seleccion natural. El sello de aleatoriedad de un pro-
ceso radica en que acontezcan alternativamente distintos efectos posibles (no un
solo efecto necesario), dado cierto tipo de condiciones objetivas iniciales, y no
en la alguna relacién —igual o desigual— entre las probabilidades de los efectos
posibles, como pretende Sober.

Con todo, el propio Darwin explica la supervivencia de los organismos, idea
clave en la teoria de seleccién natural, como un proceso probable:

Como en cada especie nacen muchos més individuos de los que pueden
sobrevivir, y como, en consecuencia, hay una lucha por la vida, que se repite
frecuentemente, se sigue que todo ser, si varfa, por poco que sea, de algin
modo provechoso para él bajo las complejas y a veces variables condiciones
de vida, tendrd mayor probabilidad de sobrevivir y de ser seleccionado natu-
ralmente. (1859: 9).

O como lo dice concisamente Eldredge: “Sobrevivir es tanto una cuestién de
suerte como cualquier otra cosa. Y la evolucién reconstruye con base en lo que

sobrevive.” (1999: 153).

En la interpretacién de la teorfa de Darwin, Gould atribuye al cambio evo-
lutivo un caricter contingente, en oposicion a cierta concepcioén determinista
predarwiniana:

La teorfa de Darwin, en marcado y revolucionario contraste, presenta
la primera interpretacién “externalista” de la evolucién en la que el cam-
bio contingente (la suma de adaptaciones locales impredecibles en vez del
despliegue determinista de un potencial inherente conforme a principios
biolégicos internos) procede mediante la interaccién entre la materia prima
orgdnica (variacién no dirigida) y la conduccién medioambiental (selecciéon
natural) (2002: 187).

La confluencia de procesos contingentes en procesos asociados a la selec-
cién natural la convierten en un mecanismo no determinista, un mecanismo
estocdstico que da lugar a una variedad de procesos en los que hay algin factor
contingente que produce algin efecto azaroso.

Como he anotado, la seleccién natural como un megaproceso histérico estd
permeada por procesos contingentes como son cambios atmosféricos, geoldgicos,
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climdticos y astronémicos. Estos procesos son externos e independientes a los
procesos naturales de seleccién pero han desempefiado y desempefian, de manera
intermitente, un papel significativo en los complejos procesos de supervivencia y
éxito reproductivo de organismos, poblaciones y especies, asi como en su extin-
cidén, a nivel macroevolutivo.

No obstante, los anteriores procesos contingentes no son biolégicos. Para
intentar elucidar cémo el azar interviene propiamente en la seleccién natural
debemos concentrarnos en los procesos de preservacién y eliminacién de fenoti-
pos: los procesos de seleccién estabilizadora, direccional y disruptiva. En primera
instancia, hay factores azarosos en la supervivencia y reproduccién exitosa que
provienen de la presidn selectiva que ejercen factores ambientales, en constante
cambio, en los fenotipos de organismos. Como sefialan Lewontin y sus colegas,
puesto que los caracteres de los individuos varfan en forma, tamafo, color, etcé-
tera, la presion selectiva actuando sobre una poblacién —conjuntamente con la
seleccién sexual— retiene a algunos individuos y elimina a otros (cfr. Griffiths,
et al., 1999: 113ss). Entonces, en una primera instancia el azar en la seleccién
natural provendria de la variabilidad genética combinada con la presién selectiva
ejercida por un medio ambiente que cambia contingentemente. La preservacién
de ciertos organismos y la eliminacién de otros, en funcién de los fenotipos que
portan, serfan efectos aleatorios de una compleja interaccién de las poblaciones,
que comparten y conforman un ecosistema, entre ellas mismas y con un medio
ambiente local y concreto, debidos a la presién selectiva.

Sin embargo, la situacién es algo mds complicada. Debemos percatarnos de
que los organismos y las poblaciones que se someten a procesos de seleccién natu-
ral viven en, e interactiian con, determinado ecosistema. Como Lewontin senala:

[...] no hay “un medio ambiente” en algtn sentido independiente y
abstracto. Asi como no hay un organismo sin un medio ambiente, no hay
un medio ambiente sin organismo. Los organismos no experimentan medios
ambientes. Crean esos medios ambientes. Construyen su medio ambiente
a partir de partes y piezas del mundo fisico y bioldgico y lo hacen mediante
su actividad propia.”

7 Richard Lewontin, Biology as Ideology. The Doctrine of DNA, Harper Perennial, 1991:109
(citado por Sergio Martinez, De los efectos a las causas, México, Paidés/UNAM, 1997: 166).
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Gould también enfatiza esta situacion cuando explica que por medio ambien-
te “[...] se entiende, por supuesto, el conjunto de factores biéticos y abidticos
externos al organismo, aunque intrinsecamente trabados con él, y hasta definidos
en gran medida por su presencia.” (2012: 187).

Entonces, no debemos abstraer a las poblaciones, separdndolas conceptual-
mente del ecosistema del que forman parte. Al hacer esto s6lo serfamos capaces
de ver los procesos azarosos involucrados en funcién de esa poblacién y de nada
mds. Si, al contrario, tomamos en cuenta el ecosistema o sistema biolégico global,
incluidos los elementos fisicos, tal vez podriamos elucidar cémo intervienen fac-
tores azarosos en procesos de seleccién natural. Debemos considerar el azar en la
seleccién natural en virtud de los procesos de seleccion estabilizadora, direccional
y disruptiva que producen preservacién y eliminacién de fenotipos, en lugar
de en funcién de alguna poblacién en particular. Planteada la cuestién de este
modo, el azar en la seleccién natural es extrinseco a los procesos selectivos, puesto
que proviene de multiples y diversos factores azarosos en la compleja seleccion
de fenotipos, en funcién de las interacciones internas del sistema biolégico glo-
bal y de factores externos, tales como contingencias atmosféricas, climdticas y
astrondmicas.

4. Conclusiones

La evolucién de las especies estd permeada por procesos estocdsticos cuyos
efectos son aleatorios. La replicacién genera mutaciones de manera espontdnea y
cada uno de los procesos a que da lugar son estocdsticos y los efectos que produ-
cen, las mutaciones, son aleatorios. El carcter objetivo de las mutaciones en tanto
efectos aleatorios reside en que tienen lugar espontdneamente y son intrinsecas
al modo natural que las genera. Las mutaciones como procesos naturales no son
inducidas por factores externos al mecanismo genético mismo. La significacion
de los procesos genéticos que producen mutaciones es cardinal porque son la
fuente primaria del cambio genético y, eventualmente, de la innovacién evolu-
tiva.

Considero que el pleno y franco reconocimiento del azar objetivo intrinse-
co que genera alelos mutantes es de la mayor importancia puesto que en este
tipo de azar residirifa la clave de los procesos macroevolutivos de especiacién: la
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generacién de nuevas especies; cuestion que es central en la teorfa actual de la
evolucién.?

La recombinacién genética y los procesos que genera son también estocdsti-
cos, y los genotipos nuevos que producen son efectos aleatorios. La objetividad
de la recombinacién radica en que es una combinatoria de posibilidades de
genes, pares de bases y segmentos de ADN cromosémico de las contribuciones
parentales. La enorme importancia de los efectos aleatorios de estos procesos
genéticos reside, desde luego, en que son la materia prima de la seleccién natural.

Estos dos modos de generacién de variacién genética confluyen en la forma-
cién de genotipos inéditos en las filogenias de las especies, puesto que las muta-
ciones son integradas en los gametos y, de aht, a los cigotos. Estos son portadores
de los genotipos inéditos. Esto es de mdxima importancia porque puede tener
repercusiones a nivel macroevolutivo cuando el Bauplan, el plan de construccién,
de las estructuras bdsicas morfoldgicas de las poblaciones es sustancialmente
modificado. Las modificaciones consecuentes de gran magnitud en el fenotipo
de organismos y poblaciones podrian jugar un papel relevante en, por ejemplo,
la aparicién de las clases de las aves, los reptiles y los mamiferos, e incluso en
el surgimiento del phylum mismo de los seres vertebrados, en la historia de la
evolucién de las especies.

Los procesos naturales de seleccién son también estocdsticos con los fenotipos
de organismos y poblaciones preservados como sus efectos aleatorios. Si despla-
zamos a los organismos y poblaciones como los relata de la seleccién natural en
favor de los procesos de seleccion estabilizadora, direccional y disruptiva; si ade-
mds no separamos conceptualmente a los organismos y poblaciones de los medios
ambientes cambiantes en los que estdn integrados como elementos constitutivos,
entonces podemos ver que el carcter objetivo de esos procesos estocdsticos es
extrinseco a ellos, en virtud del ecosistema concreto en que estdn inmersos orga-
nismos y poblaciones. En otras palabras, los procesos de seleccién estabilizadora,

8 Si las mutaciones involucradas tuvieran efectos de magnitud considerable en el fenotipo
entonces, quizd, podrian encajar con lo que Mayr denomina evolucién especiacional, un tipo
de macroevolucién, a escala geoldgica, caracterizada por estallidos de generacién profusa,
subita y discontinua de nuevas especies, y que él considera compatible con la teorfa del equi-
librio puntuado de Eldredge y Gould (1972). (Véase, Gould (2002): 922), donde cita a Mayr
de Speciational evolution and punctuated equilibria, en A. Somity S. A. Peterson, eds., Zhe
Dynamics of Evolution, Ithaca New York: Cornell University Press, 1992: 48).
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direccional y disruptiva no operan fuera de cualquier medio ambiente, por lo
que no podemos decir que intrinsecamente son deterministas o estocdsticos (a
diferencia de las mutaciones genéticas que podemos conceptualizarlas separadas
del resto de los procesos genéticos y selectivos al ser producidas de manera espon-
tdnea por replicacion). Sélo extrinsecamente, en funcién de un medio ambiente
concreto, esos procesos producen una seleccién de fenotipos de organismos y
poblaciones aleatoriamente, a causa de una variedad de factores externos a ellos
que son contingentes y azarosos. De esta manera, los procesos de seleccién natu-
ral son objetivamente estocisticos de modo extrinseco, en virtud de un medio
ambiente concreto.

Concluyo, pues, con la tesis de la ubicuidad del azar objetivo en tres tipos de
procesos claves en la evolucién de las especies.
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