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resumen
Nos ocupamos de la controversia científica sobre la plausibilidad del seleccionismo 
génico. En primer lugar, mostramos que esta controversia parece estar estancada en 
su conjunto y particularmente sobre la cuestión central: si los genes son el objeto de 
la selección natural. En segundo lugar, sostenemos que el estancamiento sobre esta 
cuestión se explica en buena medida porque las partes en disputa están posicionadas 
sobre modos distintos de comprender la genética. Finalmente, argumentamos que 
la controversia podría avanzar si se enfrentara un asunto muy problemático que, a 
pesar de su relevancia, ha sido relegado a un segundo plano: cómo definir “gen” en 
términos moleculares.

Palabras clave: gen egoísta, seleccionismo génico, selección natural, uni-
dad de selección, visión centrada en el gen.

abstract
We address the scientific controversy about the plausibility of gene selection theory. 
First, we show that this controversy seems to be at a standstill as a whole and in par-
ticular regarding the central issue: whether genes are the unit of natural selection. 
Secondly, we claim that the standstill regarding this issue can be explained largely 
because the contending parties conceive genetics in different ways. Finally, we argue 
that the controversy could move forward if the highly problematic question of how 
to define “gene”, that has been neglected despite its relevance. 

Keywords: selfish gene, gene selection, natural selection, unity of selection, 
gene-centered view.
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Introducción
Determinar cuál es la unidad u objeto de la selección natural 

consiste en establecer el nivel biológico sobre el que opera dicha selec-
ción. En palabras de Antonio Diéguez, equivale a resolver la siguiente 
pregunta: “¿A quién benefician los rasgos que son seleccionados por la 
selección natural?” (231).1 Este interrogante es de enorme importancia 
para la biología y ha convocado tanto a científicos como a filósofos. 
Como bien dice Jeremy Ahouse, “comprender qué tipo de variaciones son 
posibles y en qué nivel opera la selección sobre esas variaciones es lo que 
ha impulsado la conversación sobre biología evolutiva al menos desde 
Darwin” (370). Frente a esta cuestión hay tres posiciones principales. El 
neodarwinismo, que es el punto de vista tradicional, considera que la 
unidad de selección es el individuo: los rasgos seleccionados benefi-
ciarían a los organismos que los manifiestan (cf. Dobzhansky; Mayr). 
Llamaremos a esta postura “selección de individuo”. El seleccionismo 
génico, también conocido como “visión centrada en el gen” y “teoría del gen 
egoísta”, sostiene que la unidad de selección es el gen: los beneficiarios 
de la selección serían los genes (cf. Williams 1966; Dawkins 1989; 1986; 
2017).2 La selección de grupo, finalmente, afirma que la selección natu-
ral puede actuar sobre las poblaciones (cf. Wilson; Wynne-Edwards; 
Sober y Lewontin) o sobre las especies (cf. Gould y Eldredge). Aunque 
el seleccionismo génico surgió originalmente como un intento de refutar 
la tesis de la selección de grupo (cf. Williams 1966; Dawkins 1989), 
algunas versiones recientes de esta última son aceptadas tanto por la 
selección de individuo como por el seleccionismo génico (cf. Dawkins 
1998; Gould y Eldredge; Sterelny).

Este texto se enfoca en la controversia sobre la plausibilidad del 
seleccionismo génico, una de las controversias más activas en la biología 
y en la filosofía de la biología contemporáneas. La pregunta central es 
la siguiente: ¿Son los genes el objeto de la selección natural? El princi-
pal defensor del seleccionismo génico es el biólogo y zoólogo británico 
Richard Dawkins, por lo cual nuestra discusión girará en torno a su 
propuesta. Él sostiene que la selección natural actúa exclusivamente 

1	 En la literatura sobre este tema encontramos, con mucha frecuencia, que se habla de 
la selección natural como si esta fuera un agente o una entidad que “opera” de cierto 
modo: “selecciona”, “elige” o “privilegia” algunos rasgos físicos sobre otros. Si bien a 
lo largo de este texto utilizaremos esta terminología, es menester aclarar que su uso es 
metafórico. En rigor, la selección natural no es un agente ni involucra agencia alguna.  

2	 Dawkins ha aclarado, en varias ocasiones, que cuando habla de genes “egoístas” lo hace 
también en sentido figurado; no atribuye a los genes propiedad mental alguna. Para 
Dawkins, una entidad (en este caso un gen) es egoísta si no tiene “el efecto de fomentar 
el bienestar (entendido como las oportunidades de supervivencia) de otra entidad a 
expensas del suyo propio” (2017 424).
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sobre replicadores (estructuras de las cuales se hacen copias), siendo 
los genes (o replicadores genéticos) el principal tipo de replicador.3 Los 
organismos serían apenas vehículos que los genes “utilizan” para perpe-
tuarse de generación en generación. El rival principal del seleccionismo 
génico es la selección de individuo, de manera que nos centraremos en 
el debate entre estas dos posturas.4

En la primera sección de este texto mostramos que la controversia 
sobre la plausibilidad del seleccionismo génico parece estar estancada –en 
un sentido que será precisado– en su conjunto y particularmente sobre 
la cuestión central: si los genes son efectivamente la unidad de la selec-
ción natural. En la segunda sección mostramos que el estancamiento 
sobre esta cuestión se puede explicar en buena medida a partir de la 
siguiente idea: cada una de las partes en debate concibe la genética de  
una forma diferente. Finalmente, en la tercera sección mostramos que 
el asunto, muy problemático, de cómo definir satisfactoriamente un 
“gen” en términos moleculares, se ha excluido de buena parte de las 
discusiones a pesar de que afecta sensiblemente al seleccionismo génico. 
En esta medida, sostenemos que abordar este asunto podría contribuir 
a que la controversia avance. 

1. Estancamiento de la controversia
Decimos que una controversia científica está estancada si se cumplen 

las siguientes condiciones:
i.	 Continúa el intercambio de opiniones y la discusión entre las 

partes en disputa.
ii.	Las posiciones que defiende cada parte se mantienen inalteradas: no 

se abandona ninguna posición ni se presentan nuevas alternativas.
iii.	 No se proponen argumentos novedosos, sino que se reiteran 

los que ya se han presentado.
Para considerar una controversia como estancada es importante 

que no se haya suspendido el intercambio entre las partes. Si este se 
suspende (ya sea porque la controversia pierde interés para la comu-
nidad científica, porque se considera resuelta, porque fallecen todos 
aquellos interesados en ella, o por cualquier otra razón), no tenemos 
estancamiento, sino abandono. En este orden de ideas, una controversia 
se habrá estancado cuando, a pesar de que continúa la discusión, las 
posiciones de las partes no se modifican sustancialmente y tampoco se 

3	 De acuerdo con Dawkins (cf. 1989), en nuestro mundo actual los genes son las únicas 
entidades biológicas que pueden considerarse como replicadores. Salvo que se indique 
lo contrario, en este texto utilizaremos los términos gen, replicador y replicador genético 
como sinónimos.

4	 En adelante, cuando mencionemos a los contradictores del seleccionismo génico nos 
estaremos refiriendo a los partidarios de la selección de individuo, y viceversa. 
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ofrecen argumentos nuevos. A lo sumo, ocurre que algunos argumentos 
y posiciones se presentan bajo formulaciones alternativas, con modi-
ficaciones menores, o acompañados de nuevas aclaraciones. 

En nuestra opinión, el hecho de que una controversia no se cierre 
(cierre que suele suceder en beneficio de una de las partes) no es algo 
negativo, siempre y cuando se continúen generando argumentos 
fértiles y nuevos puntos de discusión, o los implicados modifiquen sus 
respectivas posiciones como respuesta frente al debate o al surgimiento 
de nueva evidencia empírica. Por el contrario, consideramos que el 
estancamiento de una controversia es indeseable. 

La controversia sobre la plausibilidad del seleccionismo génico 
parece estar estancada en su conjunto porque, si bien la discusión entre 
las partes permanece activa, los puntos medulares del seleccionismo 
génico, así como los argumentos a su favor y en contra, siguen siendo 
básicamente los mismos desde hace varias décadas. De hecho, la creciente 
evidencia empírica proveniente de disciplinas como la genética y la 
biología evolutiva no ha contribuido al avance de la discusión, pues no 
ha derivado en nuevos argumentos ni ha llevado a las partes a modificar 
algunas de sus posiciones. Dicho estancamiento de la controversia en su 
conjunto incluye, como es de esperarse y en particular, la cuestión central: 
si los genes son la unidad de la selección natural. En esta sección desarrolla-
mos estos puntos.

Consideraciones generales
La controversia sobre el seleccionismo génico parece estar estan-

cada porque desde sus primeros años, comenzando alrededor de 1976 
(cuando Dawkins publica El gen egoísta, su primer libro sobre el tema), 
las posiciones encontradas no han sufrido alteraciones significativas 
y, además, los argumentos involucrados siguen siendo básicamente 
los mismos. 

Dawkins ha publicado varios trabajos en los que, esencialmente, 
ratifica las tesis de El gen egoísta. Cuando en textos posteriores como 
El relojero ciego o El fenotipo extendido se refiere a sus críticos, lo hace 
para desautorizar las objeciones que ellos presentan y reafirmar su 
posición, que persiste inmodificada. Con frecuencia, presenta sus ar-
gumentos como aclaraciones de algo que ya estaba dicho en su primer 
libro. Por su lado, los contradictores del seleccionismo génico, como 
Stephen J. Gould (cf. 1977; 2006), Richard Lewontin (cf. 1970; 2000) y 
John Dupré (cf. 2006; 2010), tampoco han modificado significativa-
mente sus posiciones a lo largo de los años.

Esta situación se ha mantenido a pesar de la creciente evidencia 
empírica proveniente de disciplinas como la genética y la biología 
evolutiva. Ha ocurrido que tanto los defensores del seleccionismo 
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génico como los partidarios de la selección de individuo han formulado 
interpretaciones de una misma evidencia que apoyan sus respectivas 
posiciones. Por ejemplo, la existencia de porciones de material genético 
conocidas como adn no codificante es considerada por autores como 
Dawkins (cf. 2017), Orgel y Crick, Ridley y Sapienza como un hecho que 
apoya el seleccionismo génico. Por el contrario, para Barnes y Dupré, 
Griffiths y Stotz, y Dupré (cf. 2006; 2010), ese mismo hallazgo lo refuta. 

Algo similar ocurre con la llamada sobredominancia o ventaja 
heterocigota. Williams (1979) y Dawkins (2017) interpretan este fe-
nómeno como una validación el seleccionismo génico. En cambio, 
para Sober, Lewontin (cf. 1992)  y Burian, ese mismo hecho permite 
refutarlo (aunque no discuten directamente la interpretación ofreci-
da por Williams y Dawkins). Por su parte, Carmen Sapienza, quien 
defiende el seleccionismo génico, si bien considera que este no logra 
explicar satisfactoriamente la ventaja heterocigota, sostiene que esto 
no constituye un problema porque se trataría de una “circunstancia 
relativamente rara” (138).

Estos casos muestran que no parece haber un diálogo fructífero 
entre las partes involucradas en la controversia que contribuya a que 
esta avance, es decir, a que se concedan algunos puntos y se revisen 
las diversas posiciones.

Es importante hacer una aclaración. A partir de los años setenta del 
siglo pasado, los defensores del seleccionismo génico, como Williams 
y Dawkins, y sus contradictores, como Gould y Lewontin, publicaron 
varios libros que incluían sus posiciones en relación con el seleccionismo 
génico, pero también sus teorías respecto de otros asuntos concernientes 
a la biología evolutiva sobre los cuales también estaban enfrentados. 
Por ejemplo, en algunas de sus primeras publicaciones, Lewontin (cf. 
1979) acusaba a Dawkins de defender el determinismo genético, que 
es la tesis según la cual todo el comportamiento humano y la cultura 
pueden explicarse exclusivamente apelando a la acción de los genes. 
Dawkins también fue acusado por Gould y Lewontin de mantener 
una posición errónea que ellos denominan adaptacionismo (cf. 1979), 
según el cual todas las características de los organismos fueron privi-
legiadas por la selección natural; en palabras de Diéguez, “todo rasgo 
de un ser vivo debe tener una función adaptativa” (63). De acuerdo 
con Lewontin, Rose y Kamin, el determinismo genético era una forma 
de reduccionismo que le permitía a disciplinas como la sociobiología 
(respaldada, entre otros, por Dawkins y por el biólogo estadouniden-
se Edward Wilson) avalar diversas formas de racismo, justificar “las 
desigualdades de status, riqueza y poder observadas en las sociedades 
capitalistas industriales contemporáneas” (18) y legitimar “una sociedad 
jerárquica, empresarial y competitiva” (289). Una opinión análoga fue 
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sostenida por Gould (cf. 2007). Sin embargo, estos contendores lograron 
conciliar sus posiciones respecto de varios de estos temas polémicos. 
Dawkins, por ejemplo, aclaró en publicaciones posteriores (cf. 2007) 
que no era un reduccionista genético ni un adaptacionista, y que sus 
tesis no conducían a avalar el racismo ni a justificar las desigualdades 
sociales, aclaración que fue aceptada por autores como Gould (cf. 2004). 
Igualmente, Dawkins, que primero se mostró reticente a acreditar la 
teoría del equilibrio puntuado, propuesta por Gould y Eldredge (cf. 
1977), la aceptó posteriormente y la encontró compatible con sus propios 
puntos de vista (cf. Dawkins 731-758). 

Sin embargo, a pesar de que estos autores mantuvieron una comu-
nicación fructífera y modificaron sus respectivas posiciones en relación 
con diversos temas concernientes a la teoría evolutiva, no lo hicieron 
en lo que atañe específicamente a la controversia sobre la unidad de  
la selección natural y la plausibilidad del seleccionismo génico, que es la  
controversia de la que nos ocupamos en este texto. Tampoco autores 
posteriores, que continúan trabajando sobre este tema, han modificado 
sensiblemente sus posiciones ni generado argumentos novedosos. Es por 
este motivo que decimos que esta controversia se encuentra estancada.

Los genes como causa del fenotipo
La cuestión central de la controversia es si los genes son la unidad 

de la selección natural. La divergencia entre quienes responden afirma-
tivamente y sus contradictores, como veremos, se origina, al menos en 
parte, en opiniones diferentes sobre cómo determinar si los genes son o 
no la causa del fenotipo (que es el conjunto de características físicas de 
un organismo). Veamos a continuación cómo se ha estancado la con-
troversia sobre esta cuestión central. 

Una de las primeras críticas frente al seleccionismo génico consistió 
en sostener que los genes no pueden ser la unidad de selección dado 
que no son estos, sino los rasgos físicos, los que determinan la aptitud 
diferencial de los individuos. En palabras de Gould: 

No importa el poder que Dawkins desee asignar a los genes; hay algo 
que no puede darles: una visibilidad directa para la selección natural […] 
Un gen es un fragmento de adn escondido en las entrañas de una célula. 
La selección ve cuerpos. (2006 100)

Dawkins contestó a esta crítica apelando a la existencia de lo que 
Elliot Sober llama “causación transitiva”: los genes son la causa del 
fenotipo y, en consecuencia, cuando la selección natural favorece una 
característica física está seleccionando a su vez el gen que la produce.

Los contradictores del seleccionismo génico objetan que, en rea-
lidad, los genes no son la causa del fenotipo, dado que no pueden 
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cumplir ninguna función por sí mismos. Esta réplica ha sido presentada, 
entre otros, por Gould (cf. 1997; 2006), Sober, Sober y Lewontin, Moss, 
Dupré (cf. 2006) y Burian. En pocas palabras, estos autores alegan que 
ningún rasgo físico es el producto de un único gen. En efecto, cada 
característica fenotípica estaría determinada por la existencia de varios 
genes, además de mecanismos moleculares, factores medioambientales 
y factores del desarrollo embrionario, que regularían y alterarían la 
función de los genes; de ahí que un organismo pueda ser portador del 
“gen para” determinada característica y no exhibirla, y viceversa. En 
rigor, no existiría nada parecido a, por ejemplo, un gen “de los ojos 
azules” o “del cabello negro”. En síntesis, no habría la causación 
transitiva mencionada.

Los partidarios del seleccionismo génico aceptan que la acción de 
un gen está determinada por múltiples factores, pero insisten en que 
existe, sin embargo, una relación de naturaleza causal entre un rasgo 
fenotípico como efecto y un determinado gen como causa. Dawkins, 
por ejemplo, dice rechazar la idea de que haya algo así como un gen 
“para las piernas largas”, pero agrega que “lo que sí puede haber es un 
único gen que tienda a producir unas piernas más largas o más cortas 
de lo que habrían sido bajo la influencia del alelo del gen” (1989 31).5 
En otras palabras:

Cuando un genetista habla de un gen ‘para’ ojos rojos (en la mosca de 
la fruta) […] está diciendo implícitamente: hay variación en el color de ojo 
en la población; siendo otras cosas iguales, una mosca con este gen tiene 
más probabilidades de tener ojos rojos que una mosca sin ese gen. (2017 53) 

Para Dawkins, los genes “determinan” los rasgos de los individuos 
“solo en un sentido estadístico” (1989 10). Para afirmar que un gen dado 
causa cierto rasgo físico se requiere, simplemente, que con base en la 
presencia del gen se pueda predecir estadísticamente la aparición del 
rasgo en la población objeto. Los genes privilegiados por la selección natural 
serán aquellos que manifiesten una tendencia a codificar características 
fenotípicas que resulten ventajosas para los individuos portadores. Por 
consiguiente, Dawkins declara que su teoría no requiere que un rasgo 
esté presente en el 100% de los organismos que presentan el gen que 
lo determina. Basta con que exista una correlación estadística entre 
cierto fenotipo y el gen en cuestión.

5	 Un alelo es cada una de las formas alternativas de un mismo gen, que ocupan la misma 
región de un cromosoma (los cromosomas son las estructuras que albergan el material 
genético de una célula). De acuerdo con el seleccionismo génico, los alelos de un gen 
compiten, en términos de selección natural, para preservarse a lo largo de las distintas 
generaciones de organismos. 
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Frente al argumento anterior, los partidarios de la selección de 
individuo replican, en palabras de Kim Sterelny, que “correlación no 
es lo mismo que causa” (28). William Wimsatt y Gould (“Irrelevance, 
Submission, and Partnership”) coinciden al afirmar que el seleccionismo 
génico no sería más que un ejercicio de “contabilidad” que se limita a 
correlacionar alelos con rasgos. Consideran que, ciertamente, las varia-
ciones en los genes de una población dada permiten rastrear los cambios 
en las características físicas de sus miembros a lo largo del tiempo, pero 
afirman que, sin embargo, esto no significa que los genes proporcionen 
una explicación causal satisfactoria del fenotipo de los organismos. En 
palabras de Richard Burian: “No se puede determinar, a partir de la 
presencia de los alelos en la trayectoria específica del genoma de un 
linaje, si los alelos individuales que ganaron en frecuencia fueron los 
principales objetivos de la selección” (148).

La respuesta de Dawkins a esta réplica consiste en declarar que 
“los cambios en las frecuencias de los genes no equivalen a registros 
contables pasivos de los cambios fenotípicos: es precisamente porque (y 
en la medida que [sic]) causan activamente cambios fenotípicos que la 
evolución puede ocurrir” (2016 753). En nuestra opinión, esta salida no 
contribuye a avanzar en la discusión, puesto que Dawkins incurre en 
una circularidad: primero afirmó que los genes son la causa del fenoti-
po, apelando a la existencia de correlaciones estadísticas entre ambos, 
y ahora justifica que dichas correlaciones no son meros ejercicios de 
“contabilidad” argumentando que los genes son la causa del fenotipo. 

En síntesis, los defensores del seleccionismo génico sostienen que 
una correlación estadística basta para afirmar que los genes causan los 
rasgos físicos. Por su parte, los defensores de la selección de individuo 
argumentan que dicha correlación no es suficiente para predicar la 
existencia de una relación causal. El punto central del desacuerdo es 
entonces la existencia de una causación transitiva, necesaria para afirmar 
que cuando la selección natural privilegia determinada característica 
física está seleccionando, en última instancia, un gen. Este desacuerdo 
persiste en publicaciones más recientes como las de Sapienza, que es 
un defensor de la visión centrada en el gen, y Moss, Burian y Dupré 
(cf. 2006; 2010), quienes objetan esta teoría. 

A continuación, abordamos la tarea de explicar el estancamiento 
de la controversia sobre la cuestión central que acabamos de exponer. 

Dos concepciones de la genética
El estancamiento sobre la pregunta de si los genes son la unidad de 

la selección natural puede explicarse, al menos parcialmente, porque las 
partes proceden bajo dos formas distintas y difícilmente reconciliables 
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de entender la genética. Más específicamente, persiste un desacuerdo 
que parece insalvable a propósito de la existencia de la causación 
transitiva –presentada en la sección anterior–, porque en la contro-
versia se encuentran dos concepciones divergentes de la genética que 
la biología evolutiva contemporánea no ha logrado conciliar. En esta 
sección desarrollaremos este punto después de describir en qué consisten 
estas concepciones.

A comienzos del siglo xx el genetista Thomas Hunt Morgan propuso 
hacer una división entre la que denominó genética de la transmisión, 
que estudia cómo los genes pasan de una generación a otra, y la genética 
del desarrollo, que se encarga de explicar cómo los genes ejecutan sus 
funciones. Morgan, y con él casi todos los genetistas de su tiempo, 
consideraron que la genética del desarrollo era subsidiaria de la genética 
de la transmisión: lo importante era determinar la presencia o ausencia 
de los distintos genes en las diversas generaciones de individuos, y no 
explicar cómo actúan estos genes en el contexto del desarrollo del 
organismo (cf. Fox Keller). 

La primacía de la genética de la transmisión sobre la genética del 
desarrollo fue el resultado de la amplia aceptación del que Evelyn Fox 
Keller llama “discurso de acción de los genes”: estos se consideraron 
“agentes activos, capaces no solo de animar al organismo sino de llevar 
a cabo su construcción” (15). Peter Medawar hizo eco de esta creencia 
cuando, en 1965, definió el desarrollo embrionario como un “despliegue 
de capacidades preexistentes, una representación de instrucciones 
genéticamente codificadas” (cit. en Fox Keller 37), es decir, como un 
mero producto de los genes. Es en el marco de la genética de la trans-
misión que se introducen en el lenguaje científico expresiones como “el 
gen del cáncer de mama” o “el gen de los ojos cafés”.

Los científicos de la época se concentraron en documentar la trans-
misión de los genes, relegando a un segundo plano el estudio de los 
asuntos relativos a la embriogénesis. Introdujeron esta última en una 
caja negra, en términos explicativos. En 1928, Morgan afirmaba que “la 
selección de los caracteres en sucesivas generaciones puede explicarse 
en la actualidad sin hacer referencia al modo en que el gen afecta el 
proceso del desarrollo” (26). 

No obstante, a partir de los años setenta del siglo pasado, algunos 
investigadores se aventuraron a mirar en el interior de la caja negra 
del desarrollo embrionario. Esto condujo al surgimiento de la disci-
plina conocida como biología del desarrollo, de acuerdo con la cual 
“por sí solos los genes no pueden bastar para explicar el fenómeno de 
la embriogénesis; de una u otra manera, debe intervenir todo el orga-
nismo” (Fox Keller 107). Posteriormente, apareció la biología evolutiva 
del desarrollo (abreviada “evo-devo”), que busca explicar la evolución 
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basándose en los procesos embrionarios de los organismos, los cuales 
darían lugar a variaciones fenotípicas relevantes en sus portadores, y no 
en los cambios en la frecuencia de los alelos en una población a través 
del tiempo (cf. Oyama, Griffiths y Gray). Estas disciplinas abandonaron 
el “discurso de acción de los genes”. 

Aunque ha transcurrido casi un siglo desde que Morgan propuso 
la división entre la genética de la transmisión y la genética del desarro-
llo, estos dos enfoques no han logrado conciliarse. La mayoría de las 
disciplinas contemporáneas relacionadas con la teoría evolutiva se fun-
damentan en uno solo de estos enfoques. La genética de poblaciones (cf. 
Herron y Freeman), por ejemplo, trabaja con base en los presupuestos 
de la genética de la transmisión y escamotea los fenómenos relativos 
al desarrollo embrionario. Lo propio sucede con la genética clínica. 
Por su parte, la biología del desarrollo, la evo-devo, y la epigenética, la 
cual estudia distintos factores medioambientales que alteran la ex-
presión de los genes (cf. Jablonka y Lamb; Jablonka y Raz), trabajan 
a partir de los presupuestos de la genética del desarrollo y otorgan 
un papel secundario a la transmisión genética en las explicaciones 
de la variabilidad fenotípica. 

Ahora bien, señalamos previamente que el seleccionismo génico afir-
ma que hay una causación transitiva que vincula las características físicas 
con los genes, pues sin ella estos no pueden ser el objeto de la selección 
natural. La selección de individuo, en cambio, rechaza la existencia de 
dicha causación. Anotamos, además, que las posiciones de los actores 
de la controversia sobre este tema particular se han mantenido 
inmodificadas, con lo cual no se ha avanzado en la discusión. 

Consideramos que las diferencias entre los defensores del seleccio-
nismo génico y sus contradictores obedecen, en buena medida, a que los 
primeros conciben la genética desde el punto de vista de la transmisión, 
mientras los segundos lo hacen desde el punto de vista del desarrollo. 
Ciertamente, ninguno de los actores de la controversia ha hecho 
explícito su compromiso con alguna de estas dos maneras de entender 
la genética. De hecho, las diferencias entre estas dos concepciones no 
son un asunto propio de la controversia sobre la plausibilidad del 
seleccionismo génico y, por lo tanto, no son materia de discusión en 
el interior de la misma. Sin embargo, mostraremos a continuación que 
estas distintas formas de comprender la genética influencian considera-
blemente los argumentos presentados por ambas partes y contribuyen 
a explicar el estancamiento de la controversia que nos ocupa.

Dawkins declara que los genes son la unidad de selección dado 
que “tiene que haber flechas causales que fluyen desde los genotipos 
hasta los fenotipos, pero no en sentido contrario” (2016 753). Esta afir-
mación es equivalente al “discurso de acción de los genes”, propio de 
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la genética de la transmisión. Como anotamos en la sección anterior, 
cuando Dawkins busca mostrar que las correlaciones estadísticas entre 
genes y rasgos físicos no serían tan solo un ejercicio de “contabilidad”, 
lo hace afirmando que los genes “causan activamente los cambios 
fenotípicos” (753); es decir, recurre nuevamente al “discurso de acción 
de los genes” como si se tratara de un axioma.

Gould, contra Dawkins, sostiene que los genes no pueden ser la 
causa del fenotipo pues sus efectos son modificados por los procesos 
del desarrollo o como consecuencia de la “mezcla” de unos genes con 
otros. La respuesta de Dawkins frente a este argumento también revela 
su compromiso con la genética de la transmisión (en desmedro, natu-
ralmente, de la genética del desarrollo): afirma que Gould se equivoca 
“a la hora de distinguir la genética de la embriología. El mendelismo 
es una teoría sobre la herencia de partículas, no sobre la embriología 
de partículas” (2017 199), y luego agrega:

De hecho, los genes sí que se mezclan, en lo que respecta a sus efectos 
sobre el desarrollo de los fenotipos. Pero (…) no se mezclan al replicarse 
y recombinarse a lo largo de las generaciones. Eso es lo que les interesa 
a los genetistas, y también es lo que interesa al que estudia las unidades 
de selección. (199)

En el mismo sentido, declara que, a la hora de determinar cuál es 
el objeto de la selección natural, se puede prescindir de los procesos 
del desarrollo:

Desde luego que sería bonito saber cómo se crean los fenotipos, 
pero, mientras los embriólogos están ocupados averiguándolo, el 
resto de nosotros tenemos derecho, por los hechos conocidos de la 
genética, a seguir siendo neodarwinistas, considerando el desarrollo 
embrionario como una caja negra. (55)

Ciertamente, el autor de El gen egoísta acepta que la expresión de 
un gen en el fenotipo puede modificarse por múltiples factores. Sin 
embargo, considera que el fenómeno fundamental a la hora de deter-
minar si los genes son la unidad de selección es la transmisión de esos 
genes, y no su funcionamiento en el marco del desarrollo embrionario. 
Dado que la correlación estadística entre un gen y una característica 
física sería prueba suficiente de esa transmisión, concluye entonces en 
favor de la existencia de una causación transitiva. 

En contraste con el seleccionismo génico, la selección de individuo 
se fundamenta en la genética del desarrollo. En consecuencia, renuncia 
al “discurso de acción de los genes”. Por ejemplo, Nijhout considera 
los genes no como los “artífices de la herencia”, sino como “fuentes 
pasivas de materiales a los que la célula puede recurrir” (443), y Dupré 
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sostiene que “distinguir una parte del genoma como un ‘gen’ solo tiene 
sentido en relación con alguna función que ese fragmento particular 
cumpla en el funcionamiento general de la célula” (2010 41-42). Para 
estos autores, los procesos del desarrollo no “modifican la acción de 
los genes”: los genes son apenas una molécula entre muchas, todas su-
bordinadas a la dinámica de dichos procesos; de ahí que la selección de 
individuo afirme que los genes no son el objeto de la selección natural: 
esta selecciona los organismos mejor adaptados, y dicha adaptación es 
el resultado de la interacción entre genes, proteínas, mecanismos de 
regulación, constricciones filogenéticas y factores medioambientales. 

En lo que respecta a la herencia, los defensores del seleccionismo 
génico sostienen que solo los genes se heredan de una generación a otra. 
Una vez transmitidos estos producen las proteínas, que a su vez compo-
nen todos los demás elementos de la maquinaria celular. Por lo tanto,  
el seleccionismo génico considera que las proteínas, y con ellas todo el 
fenotipo, son causadas por los genes, y no al contrario. Sus contradictores, 
como Lewontin, invierten la relación diciendo que son las proteínas las 
que permiten la síntesis del adn, puesto que esta es una molécula que 
“no puede hacer nada por sí misma”. Afirman que “heredamos no 
solo los genes hechos de adn sino la intrincada estructura de una 
maquinaria celular constituida por proteínas” (1992 33).

Ya nos hemos referido al hecho de que la biología evolutiva no ha 
logrado unificar con éxito la genética de la transmisión y la genética del 
desarrollo. Dado que estas formas divergentes de entender la genética 
subyacen bajo las posiciones a favor y en contra del seleccionismo 
génico, puede entenderse por qué no se ha logrado establecer un 
diálogo fructífero entre las dos partes implicadas en la controversia. 

La definición de gen
En la sección anterior, mostramos que los actores de la contro-

versia tienen dos maneras distintas de comprender la genética, lo que 
contribuye a explicar su estancamiento. Es difícil ver cómo podrían 
conciliarse estos dos modelos y con ello contribuir a que avance la 
polémica. No obstante, en esta sección, mostraremos que hay otro 
aspecto de la controversia al que no se ha prestado suficiente atención 
y que, de atenderse, podría constituir una vía alternativa para que la 
controversia salga de su estancamiento.

La ciencia contemporánea enfrenta diversos problemas para definir 
satisfactoriamente gen en términos moleculares. Para Dawkins (cf. 
1989 2017), esas dificultades no ponen en riesgo su teoría por cuanto 
no necesitaría de una definición molecular (estructural) de gen. Hasta 
donde sabemos, los actores principales de la controversia, aunque 
tienen posiciones encontradas frente a la plausibilidad del seleccionismo 
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génico, están de acuerdo con esta afirmación (este acuerdo ha sido 
reseñado también por autores como Elisabeth Lloyd). En esta medida, 
los problemas para definir estructuralmente qué es un gen no han jugado 
un papel relevante en el debate.

En esta sección mostramos que los problemas para definir gen en 
términos moleculares sí afectan sensiblemente la tesis de Dawkins. Por 
consiguiente, el asunto merece una mayor atención. Si la recibiera, apare-
cerían en la controversia nuevos puntos y consideraciones que podrían 
llevar a reevaluar o ajustar algunas posiciones y, en este sentido, a que 
esta avanzara. Sin embargo, en nuestra opinión, persistirían las dife-
rencias respecto de la manera de concebir la genética y sus respectivas 
consecuencias, que hemos reseñado en la segunda sección de este texto. 

Dificultades para definir gen
Tras el descubrimiento de la estructura molecular del adn por Crick, 

Watson y Franklin, se consideró un gen como una porción discreta de 
adn que cumple una determinada función, es decir, que codifica un 
producto específico del fenotipo (cf. Crick y Watson; Mukherjee). Sin 
embargo, varios hallazgos, que reseñamos a continuación, hacen que 
esta definición de gen sea inviable. 

Para que la información contenida en una porción de material genético 
se traduzca en una proteína (las cuales se consideran parte del fenotipo), 
la cadena de adn debe copiarse primero en una estructura llamada 
pre-arn mensajero (pre-arnm). Posteriormente, algunos segmentos 
del pre-arnm, llamados intrones, se cortan y eliminan, mientras que 
otros, llamados exones, se ensamblan de nuevo para formar una cade-
na conocida como arn mensajero (arnm). Luego, a partir del arnm, 
se produce la síntesis de las proteínas. El proceso mediante el cual se 
separan y eliminan los intrones y se reensamblan los exones se conoce 
como splicing o corte y empalme (cf. Flavell y Jeffreys).

La existencia del fenómeno de splicing hace que sea imposible definir 
un gen como una porción claramente delimitada de adn que codifica 
un rasgo particular del fenotipo, puesto que las secciones codificantes 
(exones) se encuentran separadas entre sí por las no codificantes (intrones). 
Y se complica aún más la búsqueda de una definición porque el splicing 
puede ser alternativo. Esto significa que no siempre se cortan y ensam-
blan los mismos fragmentos del pre-arnm, por lo que a partir de una 
misma cadena de adn se pueden generar varias moléculas distintas 
de arnm, que codificarán diferentes productos fenotípicos (cf. Krebs 
et al.). El splicing alternativo puede conducir también a que, a partir 
de dos cadenas de adn estructuralmente distintas entre sí, se generen 
dos moléculas idénticas de arnm que, por ende, codificarán el mismo 
producto final. Como si fuera poco, se ha identificado un fenómeno 
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conocido como trans-splicing: algunos de los exones ensamblados para 
formar el arnm provienen de regiones muy distantes de un cromosoma 
e, incluso, de cromosomas distintos (cf. Horiuchi y Aigaki; Benabdellah 
et al.; Horiuchi et al.). 

Como anotamos, Dawkins sostiene que su propuesta no necesita 
una definición precisa de gen en términos moleculares. En El gen egoísta 
afirma que “determinar dónde termina un gen y empieza el siguiente 
[…] carece de importancia para nuestros propósitos” (29), y adopta 
una definición de gen extraída de los trabajos de Williams: “un gen es 
definido como una porción de material cromosómico que, potencial-
mente, permanece durante suficientes generaciones para servir como 
una unidad de selección natural” (Dawkins, 1989 35). Con esta defi-
nición, Dawkins busca evadir las dificultades señaladas previamente 
para definir gen en términos moleculares. En un análisis panorámico 
de la controversia sobre el objeto de la selección, Lloyd señala que la 
definición adoptada por Dawkins es considerada casi por unanimidad 
como “un movimiento que diestramente desplaza la pregunta por el 
replicador fuera de consideración” (2020). 6 En las secciones que siguen 
analizamos las consecuencias que esa definición de gen tiene para el 
seleccionismo génico y determinamos si, en efecto, es una alternativa 
satisfactoria.

Longevidad, fecundidad y fidelidad
Dawkins (2017) sostiene que cualquier sección de un cromosoma 

puede ser un gen o replicador genético siempre y cuando esta sea un 
alelo que compita con otros alelos del mismo gen. Luego, necesita una 
manera de establecer si un determinado segmento de adn puede o no 
competir con otras secciones análogas. Con este fin, presenta una serie 
de criterios que debe cumplir todo “candidato a replicador genético” 
(2017 154). A continuación, presentamos y analizamos estos criterios. 
Posteriormente, en la siguiente sección, mostraremos que las dificultades 
para definir gen en términos moleculares no permiten determinar si 
un fragmento de adn satisface dichos criterios.

En El gen egoísta, Dawkins enumera tres características que hi-
cieron que algunos de los primeros replicadores, en el inicio de la vida 
en la tierra, fueran favorecidos por la selección natural: longevidad, 
fecundidad y fidelidad. Estos primeros replicadores eran estructuras 
simples y, evidentemente, “de vida libre”; es decir, aún no se alojaban 
en el interior de organismos. De acuerdo con Dawkins, en primer lugar, 
los replicadores “primitivos” exhibieron distintos grados de longevidad. 

6	 La “pregunta por el replicador” se refiere a los aspectos relativos a la estructura de los 
genes y a su definición en términos moleculares. 
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Los más longevos fueron privilegiados por la selección natural, lo que 
significa que produjeron un mayor número de copias. En segundo 
lugar, los replicadores exhibieron distintos grados de fecundidad, pro-
piedad que Dawkins define como la “velocidad de replicación” (25), y 
la selección natural privilegió los más fecundos. Finalmente, los repli-
cadores exhibieron distintos grados de fidelidad, que es la “exactitud 
de la réplica” (25), y la selección natural privilegió los más fidedignos. 

Posteriormente, en El fenotipo extendido, Dawkins declara que 
“un candidato debería ser considerado un replicador propiamente 
dicho solo si posee al menos en algún grado la característica de lon-
gevidad-fecundidad-fidelidad” (154). Aquí, él considera que estas tres 
características de los replicadores primitivos (que fueron privilegiadas 
por la selección natural) permiten también determinar si, en nuestro 
mundo actual, un cierto fragmento de adn puede considerarse un 
replicador, es decir, si puede ser una unidad de selección (recordemos 
que, para Dawkins, un gen es cualquier fragmento de adn que puede 
ser objeto de la selección natural).

Nótese que, como acabamos de ver, las definiciones de longevidad, 
fecundidad y fidelidad que se ofrecen en El gen egoísta capturan carac-
terísticas del “comportamiento” de los replicadores primitivos, que se 
encontraban nadando libremente en el “caldo primordial”. Luego, si 
Dawkins desea aplicar estos mismos criterios para evaluar si un segmento 
de adn puede ser un replicador genético, debe verificar primero si pueden 
aplicarse en el momento presente de la historia evolutiva, cuando los 
genes se encuentran siempre en el interior de organismos. Veamos, 
entonces, si este es el caso.

Antes de proceder con nuestro análisis, es importante hacer una 
aclaración: En El fenotipo extendido Dawkins recuerda que la fecundi-
dad, fidelidad y longevidad son “cualidades que debe tener un replicador 
exitoso” (149) y luego, para definirlas, cita a David Hull: “Los replicadores 
[…] necesitan durar el tiempo suficiente para producir replicadores 
adicionales [fecundidad] que mantengan la estructura práctica-
mente intacta [fidelidad]. La longevidad pertinente tiene que ver con el 
mantenimiento de la estructura a través de la descendencia” (cit. en 
Dawkins 150).

El lector notará que estas definiciones son distintas de las origi-
nales. Sin embargo, Dawkins nunca se refiere a estas modificaciones; 
el lector de El fenotipo extendido podría asumir que son las mismas que 
las presentadas en El gen egoísta. Este es un factor de confusión que, 
hasta donde sabemos, nunca ha sido mencionado ni aclarado.

No obstante, dado que El fenotipo extendido es un trabajo poste-
rior, en el cual Dawkins refina muchos de sus argumentos, basaremos 
nuestro análisis en estas nuevas definiciones. Mostraremos, al analizar 
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cada criterio, que solo el de fidelidad puede aplicarse a los genes en 
nuestro mundo actual, donde estos siempre se encuentran alojados 
en organismos.

Criterio de fecundidad. Un fragmento de adn satisface este criterio 
si puede sobrevivir lo suficiente como para copiarse. Sucede que en la 
actualidad no es posible determinar la fecundidad de un gen individual: 
los genes sobreviven en la medida en que lo hace el organismo al que 
pertenecen. Por ende, este criterio no permite evaluar si un segmento 
de adn puede ser una unidad de selección.

Criterio de longevidad. Un fragmento de adn satisface este criterio 
si puede mantener su estructura a través de las distintas generaciones 
de individuos. Sucede que tampoco es posible en la actualidad deter-
minar la longevidad de un gen particular, pues todo el genoma de un 
organismo dado tendrá la misma capacidad de transferir su estructura 
a las nuevas generaciones. Este criterio, entonces, tampoco permite 
determinar si un segmento específico de adn puede ser una unidad 
de selección.

Criterio de fidelidad. Dawkins sostiene que, para que un fragmento 
de adn sea objeto de la selección, este debe ser de línea germinal, lo que 
quiere decir que debe poder transmitirse a las siguientes generaciones de 
individuos. Luego señala que, en organismos con reproducción sexual, 
solo los genes de algunas células, llamadas “germinales” (que en nuestra 
especie son los óvulos y los espermatozoides), pueden cumplir esta 
función. Ahora bien, durante la meiosis, que es el proceso de división 
de estas células, tiene lugar un fenómeno conocido como entrecruza-
miento: intercambio de porciones de adn entre diferentes cromosomas. 
Dawkins explica que la estructura del candidato a replicador genético 
debe permanecer indemne, es decir, que no debe disgregarse durante 
el entrecruzamiento, para satisfacer el criterio de fidelidad. De otro 
modo, no podrá competir con otros alelos. El autor afirma entonces 
que la fidelidad resulta ser inversamente proporcional al tamaño del 
replicador: si un segmento de adn es muy grande, su estructura será 
“separada por entrecruzamiento antes de la siguiente generación” (2017 
155). Es más: “una sección del cromosoma que sea muy larga deja de 
merecer por completo el título de replicador” (2017 156). No se ve por 
qué este criterio de fidelidad, a diferencia de los dos anteriores, no 
podría aplicarse a los genes actuales, alojados dentro de los organismos: 
un fragmento de adn cumplirá este criterio si es lo suficientemente 
pequeño para no separarse durante el entrecruzamiento.

Tras analizar los tres criterios, concluimos que solo el de fidelidad 
parece servir para evaluar si un fragmento de adn puede ser considerado 
como objeto de la selección. No obstante, a continuación mostramos 
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que los problemas para definir gen desde el punto de vista molecular no 
permiten determinar, en muchas ocasiones, si se satisface este criterio.

Trans-splicing y criterio de fidelidad
Ya anotamos que, en opinión de Dawkins, los distintos fenóme-

nos que dificultan definir un gen en términos moleculares no afectan 
su teoría. De hecho, él sostiene que un segmento de adn no requiere 
tener una estructura molecular determinada para que pueda ser con-
siderado como unidad de la selección natural. Para él, lo único que se 
necesita es que dicho segmento satisfaga los criterios de longevidad, 
fidelidad y fecundidad. De estos tres, hemos concluido que solo es útil 
el criterio de fidelidad.

A continuación, mostramos que los fenómenos que no permiten 
precisar una definición estructural de gen imposibilitan, en muchos 
casos, determinar si un fragmento de adn satisface el criterio de fide-
lidad. Por ende, contrario a la opinión sostenida por Dawkins y otros 
actores de la controversia, los problemas para definir gen desde el punto 
de vista molecular sí afectan al seleccionismo génico y deben ser tenidos 
en cuenta en el debate que discute su plausibilidad.

Recordemos que un fragmento de adn cumple con el criterio de 
fidelidad si su estructura no se escinde durante el proceso de entre-
cruzamiento. Por lo tanto, un replicador de gran tamaño no puede 
satisfacer este criterio. Ya mencionamos que uno de los fenómenos que 
dificultan definir de manera precisa gen en términos moleculares es el 
trans-splicing, durante el cual se ensamblan en una misma cadena de 
arnm exones provenientes de regiones del cromosoma muy distantes 
entre sí, e incluso de cromosomas distintos. En consecuencia, si con-
sideramos (como lo hace Dawkins) que el gen dado es el segmento de 
adn del que proceden los distintos exones, este será demasiado gran-
de y se disgregará durante el entrecruzamiento. No podrá entonces 
competir con otros alelos del gen, y no logrará satisfacer el criterio de 
fidelidad (cf. Bohórquez-Carvajal y Bernal-Velásquez). Para resolver 
esta dificultad, podríamos decir que el “replicador” o “gen” no es el 
segmento original de adn sino la cadena de arnm. Sin embargo, esta 
propuesta es incompatible con la teoría de Dawkins, puesto que el arnm 
no cumple con su definición de “replicador”: no es una estructura de la 
cual se hagan copias, sino que se origina a partir del adn. 

Es importante señalar que el trans-splicing es un fenómeno 
frecuente (cf. Lei et al.; Davis et al.; Flouriot et al.) y que, naturalmente, 
las cadenas de arnm que se ensamblan a través del trans-splicing 
codifican productos fenotípicos. Dichos productos pueden hacer más o 
menos aptos a los organismos que los exhiben, es decir, están sujetos a 
la acción de la selección natural. En consecuencia, Dawkins tendría que 
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admitir que, al menos en estos casos, la selección natural selecciona las 
características físicas de un individuo, y no sus genes (cf. Bohórquez-
Carvajal y Bernal-Velásquez). 

Lo anterior nos lleva a concluir que, al no contar con una definición 
satisfactoria de gen en términos moleculares (debido a fenómenos como 
el trans-splicing), no es posible determinar, en muchos casos, si ciertos 
fragmentos de adn que codifican productos fenotípicos específicos 
satisfacen el criterio de fidelidad. Por consiguiente, no se puede establecer 
que en el presente de la historia evolutiva el objeto de la selección natural 
sean fragmentos de adn, asunto que constituye, como vimos, la cuestión 
central de la controversia que nos ocupa. 

Para terminar, quisiéramos anotar lo siguiente: en secciones anteriores 
mostramos que una cuestión fundamental en la cual la controver-
sia sobre el seleccionismo génico se ha estancado tiene que ver con la 
existencia de una causación transitiva que conecte a los genes con las 
características fenotípicas. Pues bien, sucede que los problemas para 
definir gen en términos moleculares también dificultan determinar 
si existe dicha causación. En efecto, antes señalamos que, además del 
trans-splicing, otro fenómeno que no ha hecho posible llegar a una 
definición estructural de gen es el splicing alternativo, que consiste en 
que a partir de una cadena de adn se ensamblan distintas moléculas 
de arnm. Así, una cadena puede codificar distintos rasgos físicos, 
y dos cadenas estructuralmente diferentes entre sí pueden codificar 
un mismo rasgo. Luego, si no podemos definir claramente gen desde 
el punto de vista molecular, tampoco podemos determinar si un gen 
particular es la causa de un rasgo fenotípico determinado (como sos-
tienen los defensores del seleccionismo génico) o si, por el contrario, 
estamos en presencia de un fenómeno de realizabilidad múltiple y no 
hay causación transitiva.

Dado que muchos actores de la controversia han aceptado que la 
tesis de Dawkins no se ve afectada por los problemas para definir gen 
en términos moleculares, este ha sido un tema escasamente debatido 
(cf. Lloyd). Si, por el contrario, se atendiera a los fenómenos que dificultan 
llegar a una definición estructural de gen satisfactoria, la creciente 
evidencia empírica en la materia podría involucrarse en la controversia 
y llevar a la formulación de nuevos argumentos. Se ampliaría así el 
horizonte de la discusión.
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Conclusiones
Examinamos la controversia sobre la plausibilidad del seleccionismo 

génico. En primer lugar, mostramos que esta parece estar estancada 
en su conjunto y, en particular, a propósito de la cuestión central: si 
los genes son la unidad de la selección natural. Argumentamos que el 
estancamiento sobre esa cuestión se debe, en última instancia, a que 
las partes del debate entienden la genética de dos maneras diferentes. 
Esto lleva, a su vez, a que tengan diferentes opiniones sobre la relación 
entre genes y rasgos fenotípicos. Quienes rechazan el seleccionismo 
génico conciben esta relación de manera tal que los genes no pueden 
ser el objeto de la selección. 

En segundo lugar, mostramos que, contrario a la opinión sostenida 
por varios actores de la controversia, los problemas que enfrenta la 
genética para definir gen en términos moleculares son muy relevantes 
para la discusión. En esta medida, enfrentar estos problemas podría 
contribuir significativamente a que la controversia avance, si bien no 
resolvería los desacuerdos que proceden de las diferentes concepciones 
de la genética en las que se basan las distintas partes en contienda.

Esperamos que nuestras reflexiones contribuyan al análisis de la 
controversia sobre el seleccionismo génico y a dilucidar su aparente 
estancamiento.
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