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RESUMEN 

La teoría del equilibrio puntuado y 1.a polémica en torno suyo han cumplido ya treinta años 

de vida. El objeto de esta tesis·•es mostrar cómo surgió y ae·qué·manera'•se.desenvolvió. 

esta controversia, asi como analizar las principales ideas -y sus i~plicaC:i~nes- que han 

sido debatidas. Pero no sólo eso: est~ tesis también pretende a~aÍi~.3¡.. las im~licaciones 
para la filosofía de la ciencia de• esta controversia, así c¡,mo la s'ituélción. al:tual d~ la 

misma y lo que puede preverse para un futuro próximo. 

En la primera parte se an·alizan los antecedentes históricos de las posiciones que 

entraron en polémica con la teoría del equilibrio puntuado (gradualismo vs. cambios 

discontinuos), así como los orígenes de las ideas sobre especiación que adoptaron Gould 

y Eldredge. En la segunda parte se aniza el contenido de la teoría del equilibrio puntuado, 

cómo ha ido cambiando esta teoría a lo largo del tiempo, y cómo se dio Ja controversia 

con los autores neodarwinistas. Por último, en la tercera parte de la tesis se anal.iza. el· 

tema desde la perspectiva de la filosofía de la ciencia: cuáles han sido Jos valores 

epistémicos y las herramientas retóricas empleadas en la controversia, en qué medida . 

puede decirse que el equilibrio puntuado ha constituido un nuevo paradigma y, finalmente, 

en qué se ha convertido esta teoría a treinta años de su formulación inicial. 

En el capitulo 7 se analiza la pol~mica en la revista Nature y se concluye, al final 

del mismo, que la controversia parece haberse.diluido.a principios de los años noventa, lo 

cual no impidió algunos enfrentamientos posteriores en el New York Review ofao;ks, .Sin 

embargo, y dado que este último sitio no es una publicación científica, se busca r~~8()nci_er 
a la siguiente pregunta: ¿Sigue vigente la teoría del equilibrio puntuado y Ja ·c()nfr~versia 
en torno suyo dentro de las revistas científicas? 

Para poder responder a esta interrogaílt~. ~n el ~~pitulo 9 .se ª!'1ª1_í_;!:élj~ .C::~!}tidad 
de ocasiones en que ésta teoría ha sido emp1ea~a en e1 te)(tº de ~.~ícu1os:publicacias por· 

las revistas especializadas Evótu.tion ypat~Óbl~{C1fl~,,d~;d·~(l_ 9fa y hcÍst;¡~I¡'~~-~,~-º()º· ,El 

resultado de este análisis es que el promedic;;;deiartíclJJ2.s'''C:(;il'.citéls á'1a:fE,oría; visto de 

manera conjunta, ha sido de 38 cada cinco años y qLJ~ este p;omedio ~~ h~ ~élntenido a 

todo lo largo del periodo estudiado, si bien el carácter de las referencias si ha cambiado. 
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A partir de estos datos se concluye que: (1) La teoría del equilibrio puntuado ha 

permanecido viva, desde su surgimiento y hasta ahora, a través de referencias en las 

páginas _de ""."por_)o men()s-e¡stascdoi;¡_reiyts.tase.s~ecia_lizadas; (2) _sin_e_111).)argo,,_el_i_nt_er~s 

por la misma ha declinado, ya qu~ Ja gran mayoría de las citas no se refieren a artículC>s 

que traten direct.3mente 'sobre el ·temá,ya s;;a· r~spaldand6 o rechazandó-E!1•·-mode1ci 

puntuado. En C>tras paiélbras; ai.Jnqt1e Ja teorí.ii tlá-permélnecido, 1a' polémica ;;ntre é~ta y el 

neodarWinismo ha. perdido táríto intensidad como presencia en ambas publicacioiiE!s. 

E~ta' ~~9uridél 6o~clusión exige una explicación. Si continúa •viva la tE!C>'rí.3;,¿por 

qué Ja controveisia ha disminuido? En el capítulo .12 se presenta una hipótE!sis qJé busca 

explicar el p~'rqué de esta situación. En este capítulo final se concluye'·q~~'},í-'E!'qi}iJfbrio 
puntuadC> hél derivado en la actualidad en uria teoría de rango medio, en p~,1!;!>¡:16~~úE! sJs 

autC>res se"fueron replegando con el tiempo hacia posiciones menos:E!xtrE;lrTiiiis;c_én_j::>arte 

también porque sus principales propuestas teóricas fueron asimiladad-,·~~'tE!1 ''6í;,tfji-á,; 
protector ele ideas auxiliares de la teoría sintética de la evoluci6n, y en' ~a~;,fc:l~-bid¡, á las 

dificultades empíricas con que se han topado los paleontólogos p~n;!~8é:>'~'~~--véliic:t.3r Ja 

teoría a partir de la evidencia del registro fósil. 
.,, 

: ·~,::·: 

En las conclusiones finales se presentan los beneficios que_ esta controversia ha 

aportado a la biología evolutiva y se exploran posibles soluciones't~óricas'a l;..s clÍ~ersas 
interpretaciones del registro fósil aún bajo polémica. 

ABSTRACT 

The punctuated equilibrium theory is analysed as well as the controversy that has surrounded it. In 

Part 1 it is shown the origin of the ideas that later would enter the controversy. Part 11 is dedicated to 

explain the punctuated equilibrium theory and its later development, as well as the controversy 

itself, mainly in the scientific magazines. Part 111 is dedicated to explore the punctuated equilibrium 

debate under the view of the philosophy of science. In the last chapter it is analysed the causes of 

why at the present time the punctuated equilibrium theory has become a middle-range theory 

although it was originally presentad as a wide range evolution theory. The facts responsible far this 

transformation are studied. This paper concludes with the benefits the debate has brought to 

evolutionary biology, and with a vision of what is to be expected in the near futura. 

KEY WORDS: Punctuated equilibrium. Neodarwinism, fossil record, speciation, phyletic 

gradualism, middle-range theories. 
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Introducción 

Una parte importante de la historia de la ciencia está formada por las historias de 

controversias científicas. Esto es particularmente cierto en el caso de la biología evolutiva. 

Desde que Jean-Baptiste Lamarck postuló la primera teoría de la evolución coherente Y 

plausible, hasta nuestros días, la historia de las teorías evolutivas ha estado marcada por 

controversias. Lamarck sostuvo una larga polémica con Georges Cuvier.en torno a los 

temas de la evolución y de las extinciones, éste último también se enfrentó con Etienne 

Geoffroy Saint-Hilaire porque discrepaban en torno al número de arquetipos corporales; 

Darwin debió enfrentar un sinfín de criticas por su teoría, aunque las controversias 

personales las asumió, en su lugar, Thomas Henry Huxley, en particular contra Richard 

Owen; tras la muerte de Darwin los biometristas se enfrentaron con los mendelianos 

porque sostenían diferentes concepciones sobre las variaciones y su herencia, y durante 

la conformación de la nueva síntesis evol.utiva . Ernst . Mayr se enfrentó con Richard 

Goldschmidt en torno al ritmo y el modo en que surgen las nuevas especies. 

En algunas ocasiones, las dos teorías en disputa terminaron siendo superadas por 

una tercer teoría, que lograba emerger a partir de '1os aciertos y contradicciones de las dos 

primeras, y como consecuencia directa· de los if1te~t6s de Íos protagonistas por apoyar las 

ideas propias o falsar las del contrario. En 6tra~::J6a~ic:mes, una de las teorías debatidas - . . ,, . ... . ' . 

lograba salir claramente victoriosa. Finalmente;•; han .existido polémicas en .donde no 

emerge claramente un ganador. No siempre h~~ .• ;~ficiente evidencia empírica a la mano, 

ni predicciones teóricas confirmadas pa~él. log~.!iAd~fiflir, claramente, la superioridad de 

una teoría sobre otra. En esos casos las cc:illii;~~if6í1€?5 suelell llegar tiempo después de 

que la controversia ha concluido. 

La mayoría de las veces las controver~iás. h.an sido positivas para el avance de la 

ciencia. Suelen proveer un impulso extraordinario a los protagonistas del debate, y sirven 
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para incentivar la búsqueda de evidencias empíricas y diseñar mecanismos para poner a 

prueba las teorías, o para desarrollar nuevas y mejores hipótesis explicativas. 

Pero no siempre una idea triunfa sobre_ otra sólo por su mayor contenido_ empírico 

o por otras ventajas epistémícas:_La ciencia no es sólo un asunto de evidencias y teorías, 

es también, en buena medida,: un -ás1.mto •de persuacíón. Y en algunas controversias la 

persuación ha desempeñado ún papel casi tan importante como el contenido empírico 

que servía para apoyar o ·rebatir una teoría, al grado de que, en ocasiones, ha sido el 

mejor empleo de herramientas retóricas lo que ha definido el desenlace. Un ejemplo de 

esto último lo tenemos en la controversia que tuvo lugar en el siglo XVII entre Thomas 

Hobbes y Robert Boyle, y que se debió a la concepción que cada uno de ellos tenía sobre 

la manera en que debía generarse el conocimiento. Para Boyle, la filosofía natural debía 

avanzar a través de la experimentación y, por tanto, los cimientos de dicho conocimiento 

debían estar basados en hechos experimentales. Hobbes, en cambio, pensaba que los 

procedimientos experimentales no podrían tener nunca el grado de certeza necesario 

para.un conocimiento digno de ser llamado filosofía natural. 

Steven Shapin y Simon Schaffer (1985) han mostrado que el éxito de Boyle en 

esta controversia estuvo basado, sobre todo, en sus estrategíasniaterial, social y literaria, 

sin _las cuales no hubiera podido fundarse la ciencia experimental. Se;.puede decir que 

Boyle construyó sus hechos experimentales, más allá del 
0

l~bO;~torío, a través de una 

práctica retórica en lo discursivo, en lo tecnológico y en_ I() s6_~i~Lq1.1_e I~ permitió persuadir 

a una gran audiencia sobre la veracidad de sus resultados.· -- · ~~~-:~'i ;t:·· 

De esta manera, el estudio de las controversias ·ci~~t-íf;·~~s--~-o sólo: nos permite 

obtener una mejor comprensión de las ideas debatidas y la;; ~ir~~,,'~1.i;ii-t'cias '~n que fueron 
. - _.. .. - :· ·. -·.":- -.. •.;_:_' _;:~·:t -~- _~: -;·,: ... ',.; _, ·• -- __ -- :-

discutidas, sino que, además, nos permite evidenciar importañte-sasJ>~itC:isªe-~adinámiCa 
científica, como la manar.a en que se presentan las nuevas ide~s,c~rt1C>se'ei-ífrentan a las 

teorías comp~tidoras, de qué forma se establecen bandos o ~ií~n~~s'>;;;:¡·-;:·t;;,r~o á' una 

::s~:~t::i:í~=~:~: :e :~:::c~o;:sc:nt~~~e~~~:~nstancias son,_.los}S~~~-p-~rf_Íte~.f 7,n·- un 

Esas son las razones por las que he elegido :cort1o'.terna~d~ este'.t~abajo' una 

controversia científica. Ahora bien, ¿por qué en particular la. C:_C:,~~fove~~i~~: e~ to~~6 al 

equilibrio puntuado, y no cualquier otra? 

En primer lugar, porque considero que el estudio de esta polémica -que, hasta 

donde sé, no se había emprendido antes- contribuirá a comprender mejor algunos 
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aspectos relevantes de la práctica científica reciente entre un sector de los paleontólogos 

y los biólogos evolutivos. Durante las tres últimas décadas este debate nos ha mostrado 

cómo. en una polémica __ científica, --- pueden __ tener mucho_,_ peso algunos valores __ no_ 

epistémicos (como. por ejemplo, el interés de los autores-de _la teoría-para reposicionar a 

su propia disciplina científica), y .de qué manera estos factores van entrelazándose en un 

discurso que contiene tanto herramientas retóricas como argumentaciones teóricas. 

En segundo lugar, he elegido esta controversia -que tiene que ver-tanto con la 

manera en que se puede reinterpretar el registro- fósil como con el modo en que 

evolucionan las especies- porque, a través de su estudio, espero contribuir a la mejor 

comprensión de importantes fenómenos macroevolutivos, algunos de los cuales to-davía ' 

hoy son objeto de diferentes interpretaciones. En particular, me interesa profundizar en la 

cuestión de los modos de especiación y en la discusión teórica que el equilibrio p_Llr1tuado _ 

propició alrededor de este tema. 

Este debate, además, me parece doblemente interesante porque,.en este caso, 

dilucidar quién tiene la razón ha resultado más difícil que en otras polémica~:-~11 _parte 

debido a las limitaciones empíricas que imponen las características del registro_fÓ~il; Y, 

como buscaré mostrar en el desarrollo de este trabajo, porque a los problemas:irlherentes 

a las evidencias fósiles, se han sumado diferencias conceptuales y teóricas. complicadas 

por aspectos sociológicos, sicológicos y epistemológicos. Todos estos problemas forman 

parte de la controversia entre equilibrio puntuado y el neodarwinismo. una controversia 

vigente, aún no resuelta y que, por tanto, es importante que sea adecuadamente 

comprendida por quienes nos dedicamos a la biología evolutiva. 

Para llevar adecuadamente a cabo este estudio me he propuesto los siguientes 

objetivos: (a) mostrar cuáles fueron los.planteamientos iniciales de la te-cría- del equilibrio 

puntuado y cuáles son sus antecedentes históricos y teóricos;_ (b). •qué cambios ha 

experimentado esta teoría a lo largo de su existencia; (c)' ahalizar cóm_o se ha 

desarrollado la controversia entre sus partidarios y los neodarwinistas: _qué- ideas se han 

debatido, dónde, quiénes han sostenido qué argumentos y- qué ha suc~didd 0 col1 esta 

polémica, en qué terminó o en qué ha devenido; y (d) analizar cómo h~í1Ínflui~6.eil11a 
controversia los valores epistémicos y culturales de sus protagonisi:as';•;y,0 _qué,uso-de 

herramientas retóricas han hecho para defender sus posiciones y articu\l;;/;,.~ di;~Urso. 
Buscando cubrir estos objetivos y desarrollar mi argumentación de una manera 

ordenada, he organizado este trabajo en tres partes: en la primera, analizaré los 
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antecedentes históricos y teóricos tanto de la teoría del equilibrio puntuado como de la 

noción de gradualismo en la evolución, y el problema de la adecuación del registro fósil. 

En la segunda· parte. mostraré _en:qúe_cónsistei la teoriadel __ equilibrio_puntuado, 

cómo se ha _de~arrollado,y de q'ué.forma se•ha•llevado a cabo __ la. pc:>1é.:nica ·entre esta 

teoría y el neiodarwinismo'.,En est~-·~eg~rída párte tárTlbiém•buséa;é d~terminar si el 

puntuacionismo sigu¡¡; \ligeni~:_ - - --

En la tercera parte r;;vi~aré álgunos aspectos de la teoría del equilibrio pUntuado y 

de la controversia con el neodar-Wi.nismo bajo el enfoqüe de la filosofía de la ¿iencia, 

particularmente la manera en que han influido los valores epistémicos y culturales de sus 

protagonistas en el desarrollo de la controversia, así como el empleo que han hecho de 

diferentes herramientas retóricas en sus respectivos discursos -tal como hizo -Robert 

Boyle en su tiempo-; además, expondré mis conclusiones sobre qué ha pasado-con la 

teoría del equilibrio puntuado y cuáles han sido las razones de ello. 

Ahora debo hacer una aclaración que me parece pertinente: a lo largo de esta 

tesis emplearé los términos "neodarwinismo", "síntesis moderna", "nueva síntesis 

evolutiva" y "teoría sintética de la evolución" como perfectamente equivalentes. Todos 

ellos se refieren a la teoría actual de la evolución que fue consolidada hacia el final de la 

primera mitad del siglo veinte. Probablemente seria mejor tener un solo nombre para esta 

teoría, pero la costumbre ha permitido que esos cuatro términos se empleen de manera 

indistinta; también es cierto que algunos autores, siguiendo lo que propuso George 

Romanes (1894), prefieren reservar el término "neodarwinismo" para la teoría de Darwin 

tras las correcciones incorporadas por August Weismann (concretamente, tras probarse la 

inexistencia de caracteres adquiridos). Sin embargo, la gran mayoría de. los autores 

examinados en esta tesis emplean el término "neodarwi_nismo" e.n un sentido más·amplio,­

que abarca también a los militantes de la teoría sintética de la ev_olución, ·a quienes 

definen, simplemente, como neodarwinistas (de otro modo, ¿cómo les llamaríamos?). 

Me encontraba a la mitad de la redacción final de esta tesis cuando sóbrevino la 
, . . ' . 

muerte de Gould. En una ocasión, durante tma de sus visitas a México, asistía un-a de 

sus conferencias y pUde platicar muy brev·emente con _él. Lamento no haber, tenido ya la 

oportunidad de presentarle este trabajo y 6oílocer su opinión. 

Sin embargo, hoy espero que también sirva como un pequeño homenaje a ese 

gran naturalista, historiador de la ciencia y hombre polémico, que fue Stephen Jay Gould. 

xvi 



Parte 1 

Los antecedentes 

TESIS CON 
l"ALLA DE ORIGEN 



Antecedentes históricos del gradualisrno 
en la evolución 

La teoría del equilibrio puntuado fue presentada como una crítica al "gradualismo filétíco" 

de la síntesis moderna y, desde el primer artículo conjunto de Eldredge y Gould (1972), se 

afirma que el concepto de gradualismo en Daiwin y en la teoría evolutiva moderna implica 

un proceso de cambio .... lento y. constante". En publicaciones posteriores tian insistido erdo 

insatisfactorio de este "dogma gradualista" (Gould -Y Eldredge .1977, p:1.19).yen_ lo 

restrictivo que result~ para el estudio de la evollJé:ión. Sin ~,;.;l:>argo, Davvkin~ 6986) élfirma . -- - . . - . .. ' -, - ._ ·-- . ··.·, ..• -
que Gould y Eldredge han caricaturizado -el concepto• darWiriista del· graduali,smo .·has.ta 

convertirlo en~t'rÍ;i ~osa. Lo ~ierto es que··.10'sautores.deambos· 1ado,~ de la contro"ersía 
- ·'.· -. ::·.· . .' ·, ' '·. ·--. - .. ,. ·- . 

parecen manejar significados distintos de un mismo término que, además, es clave para 

la explicación de los procesos evolutivos. Conviene, entonces, revisar cuál fue el sentido 

que. Daiwin, atribuyó realmente a este término y cómo fue posteriormente integrado al 

marco conceptual de la síntesis moderna. 

1.1 Las ideas de Darwin sobre el ritmo de la evolución y el gradualismo 

Daiwin expresó su concepción acerca del gradualismo en la evolución en diferentes 

pasajes de El origen de las especies, particularmente en el capitulo VI, donde sostiene 

que las especies han descendido de otras mediante suaves gradaciones. 

El hecho de que sólo mediante pasos graduales hayan podido desarrollarse 

nuevas estructuras o nuevos órganos, queda particularmente subrayado en la sección 

donde Daiwin analiza la manera probable en que se formaron órganos complejos. En el 

pasaje sobre la perfección de los ojos, escribe: 
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Aunque la creencia de que un órgano tan perfecto como el ojo pudo haberse formado por 

selección natural es para hacer vacilar a cualquiera, sin embargo, en el caso de un órgano 

de_terminado; ~sUene_'!'_os noticia de una larga serie_ de gradaciones_ de _complejidad,. cada 

una de ellas b_ue.na para su poseedor, entonces, en condicio_nes variables 9.e' .Vida, no hay 

ninguna imposibilidad lógica en la adquisición, por selección natural; de cualquier g-r~do de 

perfección concebible (1859, p,204). 

El gradualismo así concebido es para Darwin no sólo .'.la: :manera:: en, que 

normalmente se dan los cambios de estructuras y las innova,ciones(evol~tivas sino, de 

hecho, la única man~ra. No aceptar el gradualism~- en.la conc~pciÓ.-;·,d~f'V.linista era 

admitir saltos en '1a herencia de la variación:' ~ apari~i;!;riés rep~nú~';;;'~ de ¿~~anos 
totalmente formados, lo cual haría innecesaria c~i31CiúÍerte1~ri¡;; c:lei'.é~o1.::.iC:ÍÓn ;;C>r·;;E}lecC:íón 

natural. Es p'or'e~o que dice: -- ;-~·: -, ' : ;;:·' ~~::-·' 

::::~:~:.:::~:·~:.::. ·.~:::;t~;~t ~~~~l~.f~·;:f Í4~]~,~;~gii~ef .~~~= 
completo. Pero no logro descubrir nirígú~'é:~séí sé,.;,;;jáni~'-c1 a's'9'.i ~:1-8s)''.,, - . , · 

-. :,_ ... -·.-:-<: .. -,,.-;: ::. .·_:;' , .. '. ,' 

Aquí es importante señalar que cuari~6·,:c,;:,.J;i~ m~n~i~~~ q~~-1~~ rhodificaciones 

deben ser ligeras, sucesivas y numerosas, no irTÍpliC::~ é:¡t:J~ éstas'clebén ~~rst;;, á una tasa 

constante, ni que deban ser imperceptiblemente p~qiJeñas sinÓ, simplemente; que deben 

proceder mediante pasos intermedios; Esto es ';,uevamente. subrayad~ un poco más 

adelante: 

¿Por qué todas las partes y órganos de muchos seres independientes ... han de estar tan 

invariablemente ligados entre si por pasos graduales? ¿Por qué la naturaleza no ha dado 

un salto brusco de conformación a conformación? Según la teoría de la selección natural, 

podemos comprender claramente por qué no lo hace, pues la selección natural puede 

actuar solamente aprovechando pequeñas variaciones sucesivas; no puede dar nunca .un 

salto repentino, sino que ha de avanzar mediante pasos cortos y lentos (1859, p.194). 

La frase atribuida a Linneo, Natura non facit sa/tum, era una expresión de uso común 

entre los naturalistas de la época para ejemplificar numerosos procesos de la naturaleza 

que aparecían como graduales. Lo que Darwin hizo fue darle un carácter de "ley" en la 

evolución: 
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Según la teoría de la selección natural, podemos comprender claramente todo el sentido 

de aquella antigua _regla de _la historia _natural: "Natura non faciL saltum." _Esta ley, si 

consideramos únicamente a los actuales habitantes del mundo, no es estrictamente 

correcta; pero si incl~iir;qs_a'todos.losde los tiempos pasados, conocidos o desconocidos, 

tiene que ser, según niiteoría,rig.'.irosamente verdadera (1859, p.206). 

Pero esta. idea deÍ graduali.smo y de que siempre, entre dos formas o dos estructuras 

claramente distintas debía haber innumerables variedadeslnte_rmedi~s. responde no sólo 

a la observación de que las variaciones que se presentan en' la naturaleza -y sobre las 

que puede trabajar la selección natural- suelen ser. pe~tÍl3ñas, sino también a la 

concepción que Darwin tenia acerca de qúe la herenéia:era mez~lada: a una herencia de 

caracteres mezclados debía corresponder. necesariamente un patrón de cambios 

continuos, es decir, graduales. Este segundo ~tipo c:ie · argumento había convencido a 

Darwin de que, aunque en la naturaleza llegara.-a'presentarse repentinamente una gran 

variación -un sport, en el lenguaje de la ép6c~..!.: ·ésta no perduraría en las siguientes 

generaciones, puesto que se diluiría en cada,''cruza gracias al efecto de la herencia 

mezclada (como bien le había hecho nota~ Fleeiming Jenkin 1 en la critica que elicribió 

después de la primera edición de El origende las especies). Quizá un ITleca~ismc;. de 

herencia distinto, particulado, habría permitido uri patrón de cambios discontinuo; pero 

esta alternativa no fue contemplada pór D~rvÍliríY' --

--

Sin embargo -y a pesar de habe; interpretabi~~~sd~~decuéldas al i~~J~~tó ~~rp~rte 
de algunos representantes del equilibriopuntt1_ad~, 'cci~C>"l3~~rnC>s rniis·adelant~. I() cítÍe 

ciertamente no puede hallarse en El origelÍ de la; e~pedes es alguna 'afi~riiac:ió~ aéerca 

de que el gradualismo en la evolución significa qul3 los ~~mbÍ~s- deben ~fo¿~d~r- cfura,;te 

todo el tiempo, o que deben ser de la misma· magnftud,: o·-~ una t~sa con~t.~g{e.' No hay. 

pasaje alguno que afirme tal cosa. En cambio,_ desd~ _la cuarta edición y tiai;;t~ 1a'se:l<ta_ de 

El origen de las especies, publicada en 1872 (la última que Darwir. revisó pe~sor.'31me;"r.il3 y 
. . .. ·... . . - ' ... - .- -- -· .~·- :·. '· . . .. .·-

que incluyó una gran cantidad de correcciones}, podemos leer en el capitulo cdecik:ado al 

registro geológico -el IX en la primera edición, pero que en ediciones posteíiores fue 

1 Según el cjctnplo que manejó Jcnkin. un hombre blanco que por azar que<l.ara en una isla poblada sólo por hombres 
negros. no tendría 1nás opción que cruzarse con una negra y su c.lesccndencin irfo perc.lienc.lo en cada generación Jos 
caracteres <le la raza blanca~ al irse cn1zando en cada ocasión con parejas de raza negra. 



recorrido al X porque se intercaló un capitulo especial para responder a algunas 

objeciones recibidas-, la siguiente frase: 

Hay una consideracion:más import~nte.;. como. ha· insistido recientemente el" doctor 

Falconer, y es qu~: eL períod¡, .durante eL~u~I ·cada ~specie • ex.perimentó •modificaciones; . . - . . . . ' . - . . .• ' ' - ' . . . . . . - . 
aunque sea muy largo si sé mi~e en añ()s, fue pl"~bablemente corto EmcolTlparación con el 

periodo duranté é.1d.:.~íJ)ér;i;aiíé~1ó5ir1:éx~~¡ri;;;nt:~~·c~".:iitii~ alguno (oárv::in .1872, p.414). 

De manera que, como.~'plle'cie''vf3f~l3. ·pc;día.h~b~jev~1uC:ión;gradua1 .Y •. t~mbién 
períodos en que no se produjeran:·.cambiosen\la vida.de'una especie>EÍ';sentÍdo<de.la 

" ••• " •• - '' - ~ • ••• ·- • - - ••• ,.,,, • -- • ~ ••• -· • ·,- •••••• ·;. • • ·: .... - • ". ~> ••••• ·- - " 

palabra "gradual", para Darvvin;•. queriaYdecir simplemente. qu13 tenia.• qúe' t;¡aber"formas 

intermedias entre una especie yoiia; No debe.cÓ;,fundirse el,térmi~ocambf;,i{onfinlJó-én 
el sentido de gradual, de no permitir saltos- con continUam~nte. La evoh.idón: ~I avanzar, 

, . . ·, -· .·· -,, ... · - .' : - . 

lo hacía de manera gradual -lo que producia un ·cambio de tipo continuo- pero no tenia 

por qué avanzar continuamente, pues muy bien podia ser que las variaciones que se 

presentaran a lo largo de cierto tiempo no resultaran favorecidas por la selección natural. 

1 .2 Las críticas hechas a Darwin sobre su idea de gradualismo 

La teoria de la evolución por selección natural de Darwin fue objeto de muchas criticas en 

su época. Desde aquellos creacionistas que no aceptaban siquiera el hecho de que había 

evolución orgánica, hasta aquellos miembros de la comunidad cientifica convencidos del 

fenómeno de la evolución pero que no podían aceptar la idea de la selección natural como 

su mecanismo, principalmente por el carácter no teleológico de un proceso que dependía 

en su primera fase de una producción al azar de variaciones. Esta idea se oponía 

frontalmente a la visión prevaleciente -sobre todo en la Gran Bretaña- de un "diseño" 

deliberado en la naturaleza (como, por ejemplo, en el libro de William Paley de 1802). 

Sin embargo, además de las criticas que provenían de opositores naturales a su 

teoría, Darvvin debió enfrentar otro tipo de critica que provino, paradójicamente, de dos de 

sus más fuertes aliados en la defensa de su teoría: Thomas H. Huxley y Francis Galton. 

Ambos, si bien aceptaron y defendieron la teoría de la selección natural en casi todos sus 

aspectos, discrepaban sobre la idea que Darwin tenia del necesario gradualismo en el 
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proceso evolutivo. Darwin creía firmemente que las diferencias individuales2 eran fa fuente 

de la variación con la que trabajaba la selección natural y que; debido a esto, la evolución 

era -esencialmente-grad.:ia1~y ·continua.~: por -el~ contrario,- tanto -Huxfey como Galton 

pensaban' que fa sefe¿cióri'·riatúral'frabajaba,- priné::'ipalriíente,'~6¡, variaciones discontinuas 

-o sports- y qlJ~'. en'>C:c:>n~~cUel"icia:; 1a ·evoiuC:ión pociíél avanzar rápidamente y mediante 

saltos disc~ryúl"iuo~'(~r6~in~:1s71f. 
fnlTlediátáll1~'ntE!.'c:fe'~pÜes de haber terminado· de leer fa primera edición de El 

origen de las espiiú::iies q";:te D~rwin Íe había enviado, Huxley fe respondió por carta, el 23 

de noviembre de 1859: 

... En cuanto a su teoria, estoy dispuesto a ir a la hoguera, si fuera necesario, defendiendo 

el capitulo IX, y Ja mayoría de Jos puntos de Jos capitules X, XI y XII... 

En cuanto a Jos cuatro primeros capítulos, estoy totalmente de acuerdo con Jos principios 

en ellos expuestos. Creo que ha descubierto usted una causa cierta de producción de las 

especies ... 

Las únicas objeciones que se me ocurren son: primera, que se ha impuesto a sí mismo una 

dificultad innecesaria adoptando de manera tan incondicional que Natura non facit saltum ... 

Y segunda. no veo claro por qué ha de darse variación alguna si las _.variaciórie.s físicas 

continuas tienen tan poca importancia como usted supone (Darwin -1984)~:.":" 

' - ' .-:·<:::::: ; :~· ;~:-__,:~. 
Significativamente, en fa carta de respuesta que Darwir(le,envíél él Huxfey el 25 de 

noviembre, no fe parece relevante discutir fa primera objeción; y:liófo hac~ ~61l1~11tarios a 
•, •• > - - •- --- ••- ,. ~''CO -.,~ ,:._-••-'. L •- - - ' •• - • -

la segunda: .; : 

... En un punto ha puesto usted_ el dedo en Ja llaga, muy i~J~li~~nte;~~t~ .•. ~,'e~p 111~ ha 

preocupado; si, como debo creer, las condicione.s éxtemas:prod.~cen:\umitados. efectos 

directos, ¿qué diablos determina cada variación particula_r? .. (D:arwi_n\1984);' e~:·· 
- :. ' - . ·:·->_.:· "·. _--.:~:_ ... :<:-~·:.\.".' -

Darwin estaba tan convencido de que la evolución era graduél1, ·¿ue no. parece 

haber sentido que la primer objeción de Huxfey mereciera ser.discutida (a diferenC:ia' ele fa 

segunda objeción, sobre el origen de las variaciones individuales, .qLie siell1pre < io 

preocupó). Sin embargo. cuando Huxfey fe decia a Darwin que se había impuesto· una 

dificultad innecesaria, pensaba entre otras cosas que el registro fósil no podría ser 

:? En este trahajo empicare d tr.!nnino .. <lifcrcncins in<lividualcsn con10 equivalente al ténnino <le u.variaciones continuasº. 
La Uistinción entre amhos no es Uc significudo. sino de contexto histórico~ ya que Danvin empleó el primer término en El 
origen de /a:i; especies. mientras que el segundo crn el ténnino empicado por Jos biomctristas en su polémica con los 
rncndclianos. 
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fácilmente explicado si la selección natural operaba sobre diferencias individuales, ya que 

entonces cabría esperar que se encontraran fósiles para Jas··formas intermedias. En 

cambio, Jos saltos que -el·registro.-fósíl·'muestra~entré.una ·especie~y-otra 0 resultarían 

consistentes si se adoptase la .ídea'de que Ja selecCión natl.iraÍtrabajaba, más bien, con 

variaciones discontínua~; ., 

Cinco meses ante~de Ja pÚ~1i6ación de El;rigen dela;; espeCies, cuando Lyell le 

comentó a Huxley qué la teoría de la transmutación rí~ pi:,ci¡'3 ex,~Jicar las diferentes 

distancias morfológicas entre las. especies, tanto vivas como fósiles: HuxJéy Íe respondió, 

en una carta fechada el 25 de junio de 1859, que: 

... yo creo que la transmutación puede darse sin transiciones. 

Supongamos que las condiciones externas actuando sobre una especie A den origen a una 

nueva especie, B; la diferencia entre ambas especies es de cierta magnitud definida que 

podemos llamar A-B. Ahora bien, no conozco evidencia alguna que indique que el intervalo 

entre dos especies deba necesariamente ser cubierto por una serie de formas intermedias; 

cada una de las cuales ocuparía una fracción de la distancia entre A y B ... 

Puedo ilustrar lo que quiero decir con un ejemplo químico: en un compuesto orgánico, que 

tiene una composición precisa y definitiva, uno puede efectuar toda una serie de 

transmutaciones si sustituye un átomo de un elemento por un átomo de otro elemento. De 

esta manera se puede efectuar una gran serie de modificaciones, sin embargo, cada 

modificación tendrá una composición definida, y no habrá ninguna transición ni paso 

intermedio entre un compuesto definido y el siguiente. Tengo la impresión de que hay leyes 

similares sobre reglas de combinación definidas para la modificación de los cuerpos de.los 

organismos. y de que para pasar de una especie a otra "Natura facit saltum" (Provine 

1971). 3 

Esta carta expresa con mejor claridad que la dirigida después a· Darwi.n- por_ qué 

Huxley no podía estar de acuerdo con una visión estrictamente gradual y.c;nÚnua de la 

evolución de las especies, como la que el propio Darwin defendía. Podemos afirmar, por 

tanto, que Huxley fue el primer defensor de la teoría de la evolución por selección natural 

que, sin embargo, rechazó comprometerse con el gradualismo de Darwin. 

_"'l Como sella la Provine. este último p::írrafo <le 1-luxlcy resultó ser una anticipación cxtrnordinariu nl pcnsn.micnto genético 
modcn10. Sin crntiargo. no <lcbcmos pcn.Jcr de vista que aunque la lógica de Huxlcy nos resulte hoy en día correcta en 
h:nninos 111oh:cularcs. et no se re feria a salios de una confonnación alélica a otra -puesto que los trabajos de Mcndcl aún 
no eran conocidos en (lran Brctafia- sino de saltos 1norfológicos entre una especie y otra. 
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Francis Galton, admirador y seguidor convencido de la teoría de selección natural, 

también discrepó sobre la concepción del gradualismo de , su primo Darwin. Galton 

pensaba que la evolución procedía a través de pasos discontinuos y que,, por lo tanto, no 

debía esperarse encontrar todas las formas intermedias' entre una especie y otra. ,En El 

genio hereditario, publicado en 1869, explica su concepción de la evolución mediante 

saltos de una forma de equilibrio estable a la siguiente: 

Ahora explicaré lo que presumo que debe ser entendido cuando hablamos de la estabilidad 

de los tipos, y cuál es la naturaleza de los cambios a través de los cuales un tipo deriva en 

otro ... Mr. Darwin ha mostrado, en su gran teoría de El origen de las especies, que todas 

las formas de vida orgánica son, en algún sentido, convertibles unas en otras, ya que todas 

provienen, desde su punto de vista, de un mismo ancestro común ... Sin embargo, los 

cambios no son por gradaciones insensibles: hay muchas formas intermedias, mas no 

infinitias... Una representación mecánica seria una roca irregular que tuviera, como 

consecuencia de su forma irregular, múltiples caras, en cualquiera de las cuales ésta 

podría mantenerse en un equilibrio "estable". Es decir, cuando se la empujara ésta cedería 

de algún modo, y al empujarla más fuerte cedería un poco más; pero, en ambos casos, en 

cuanto cesara la presión la roca retornarla a su posición original. Sin embargo, si mediante 

un poderoso esfuerzo la roca fuera empujada más allá de los limites de la cara sobre la 

que descansara, entonces rodaría hasta una nueva posición estable, en la cual seria 

necesario recorrer el mismo procedimiento antes de que fuera posible hacerla rodar un 

paso adelante. Estas varias posiciones de equilibrio estable pueden ser vistas como otras 

tantas posturas típicas de la roca, siendo cada tipo más durable en la medida en que los 

limites de su estabilidad sean más amplios. También vemos claramente que aquí no hay 

violación alguna de la ley de continuidad en el movimiento de la roca, a pesar de que ésta 

puede reposar ciertamente sólo en posiciones claramente separadas (Galton 1869, p.421). 

En 1894, después de discutir algunos ejemplos de sports mencionados por Darwin 

en La variación de los animales y las plantas bajo domesticación, Galton alegó que 

"muchas, si no es que todas las nuevas especies, han tenido su origen en sports" (Provine 

1971). Y, más adelante, en su libro Natural lnheritance, bajo una sección titulada 

"Evolución no sólo por pasos pequeños", Galton escribió: 

La teoría de la selección natural podr'ía prescindir de una restricción, para la cual es dificil 

ver su necesidad o su justificación, me refiero a aquella según la cual el curso de la 



evolución siempre procede mediante pasos pequeños y cortos, y que se vuelven efectivos 

sólo a través de su acumulación (Gallan 1889, p.32). 

Dos de las razones por~las cu_ales Galton discrepó tanprofundamente con Darwin 

sobre el gradualisrno fueron las ~reencias del prirnE!ro en el. pi-incipio de. la regresión y en 

la estabilidad de los sports: Según r:1 princÍpio de ~~gresiórÍ da Galton, en una población 

cuyos caracteres permanecen constantes a·1e> largo de un nú~ero de generaciones, cada 

carácter exhibe, sin embargo, cierta variación en bada genE!raCiÓn~·' Pero el rango de esta 

variación no se altera de generación en generación.· be esté! ·forma, los individuos 

excepcionales de la población no pueden producir una descendencia todavía más 

excepcional que exceda el rango de variabilidad del carácte:r e:;, cuestión. Dicho de otro 

modo: en cada generación la variación, representada en• una curva normal, tiende a 

"regresar'' a la media. Por tanto, la selección natural, según Galton, sólo podía acotar la 

variación dentro de la curva normal, pero no crear especies nuevas. La única manera de 

"brincar" el rango de variabilidad establecido y pasar a un nuevo rango era mediante un 

evento de sport. Asimismo, como Galton no pensaba que los sports se diluyeran en 

sucesivas generaciones•, lo que se hubiera alcanzado mediante este salto -y que fuera 

fijado por la selección natural de acuerdo a su utilidad- ya no se perdería en el futuro. 

1 .3 La polémica entre biometristas y mendelianos 

El siguiente antecedente en torno a la interrogante de si el gradualismo es o no el modo 

que necesariamente adopta la evolución lo encontramos en la polémica entre los 

biometristas y los mendelianos. Esta polémica puso sobre la mesa de discusión las 

alternativas entre herencia mezclada o herencia particulada, entre variaciones continuas o 

discontinuas5
, y entre un patrón de evolución gradual o uno por saltos. 

Después de la muerte de Darwin, y a partir de la introducción del mendelismo en 

Inglaterra, surgió una fuerte polémica entre algunos fervientes admiradores de Galton, 

como Karl Pearson y Walter F. R. Weldon, y el mismo Galton. Los primeros pensaban que 

.i Esta nccnl..'.ia de <..Jallnn In alejaba de una concepción <le hcn.:ncia 1nczclm..lu y preparó el cmnino para su posterior apoyo 
a la herencia mendeliana . 
., El lCnnino ..:ontmuo se rcficrl! al hecho <le que si las variaciones individuales <le que hablaba Danvin -y que eran las 
responsables de una evolución gradual- se gralicaban~ se obtenía una curva continua:. y por el contrario, si se pensaba en 
variaciones inusuuks y granJcs~ u sports. ya que Cstas sólo aparecían 1nuy rarmncntc y producían cambios no grodualcs~ la 
grúfica di.= tales eventos rc..·sullaría en una lint:a t.hscuntinua. 



la variación en las poblaciones seguían leyes estadisticas, pero, a diferencia de Galton, 

apoyaban la idea darwinista .de· que la evolución se basaba en la selección natural de 

pequeñas variaciones individualés; o continuas (Barahona 2001). A raíz delos trabajos de 

Galton, la mayoría de 10'5 ::.clarwiriistas·. en Inglaterra se habían agn.1pa~o •bajo la 

metodología de la biometría ;~rél e~t~diar estadísticamente la herencia de la~'tariaciones. 
Su premisa fundamental s~guía:siendo que las variaciones sobrelasi~Úe}áétuaba la 

selección natural eran variaciones. continuas, pues asumían. que ése. eira )_el ~e.si.Jitado 
natural de una herencia •que'.~eguían considerando mezclada (Pré:iviri~;~1\:rz1)~ Ade~ás, 
Weldon, Pearson y los demás biometristas razonaban que silaevolu.ciÓ~.:e~ai~rádual, o 

continua, entonces las variaciones sobre las que se basaba nécesáriaríi~rite/debián ser 
,'.·,-·;<_',;,- . ¡._, 

también continuas. . . •i•" • · .. :; ·:•·· \.' .. 

Por el contrario, William Bateson y los mendelianos;qu'e.•léf~'fia~~b~it:estaban 
convencidos de que la herencia era particulada -y por lo :tanto los ,:c:aracteres• no se 

mezclaban nunca, sino que mendelizaban-, que las variaci6ne~~rli~ ~r;;•d·i:;;;1:'6~ci;,i/estos 
caracteres particulados y, por consiguiente, eran discontinuá~.{.y .~·8.e':i~l~t:'élparlción 
repentina de nuevas variaciones discontinuas en las poblaciol1e~ era'.. iá'::tial.e de' la 

evolución. La evolución, entonces, no era gradual, sino que avanzélba p~r;~élú:()~"¿~da vez 

que surgía una nueva variación discontinua que resultara ventajosa. 

La polémica entre ambas escuelas fue alimentada desde las págin.as de la .revista 

Biometrika (A Journal for the Statistica/ Study of Biologica/ Problems) -que se. convirtió en 

el portavoz de la escuela biométrica-, fundada en 1901 en Inglaterra por Galton, Pearson, 

Weldon y Davenport, así como con las réplicas que escribía Bateson defendiendo el 

mendelismo. 

En cuanto a Galton, que como hemos visto creía desde un inicio que la selección 

natural sólo podía llevar a la evolución cuando actuaba sobre variaciones discontinuas, 

terminó coincidiendo con los mendelianos y se separó de los biometristas. 

Sin embargo, y como ha señalado Ana Barahona (2001), las diferencias entre 

ambas escuelas no sólo obedecían a· diferentes concepciones sobre las variaciones, su 

herencia y la evolución. Por debaJo'de estas discrepancias obvias subyacían, también, 

diferencias en las tradicionés. fiÍosóficas de los participantes, en las metodologías que 

empleaban (la estadística en los biometristas; la hibridación en los mendelianos) y en los 

diferentes intereses sociales de los protagonistas. 

Finalmente, durante la década de los 3o·s del siglo veinte, la polémica entre 

biometristas y mendelianos fue superada con el desarrollo de la genética de poblaciones y 
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con los descubrimientos del grupo Drosophila de Thomas H. Morgan, que demostraron 

que un carácter particular podía estar influenciado por muchos factores mendelianos. Por 

fin fue explorada la hipótesis de que a un patrón discontinuo de herencia no correspondía, 

necesariamente, un modelo discontinuo.de e\loludón.'.A partir de entonces se ac~ptÓque 
la herencia particulada podía dar;.cuentacde las•diferen¿il3s individuales, sobrei· íás•que 

actuaba la selección natural pa~a· pr(jé:JüC:\r.C:ariibiosgréli:Íuales alinteirio~ de una población . 
.. • · • "' .·'-"·C.;,••'· ,v-•• - •• • - . • _ _ -. 

Con esta fusión del darWiriismo;.ia'biometría y la herencia mendeliana; el principio 
._ - . . . . . '. - , . . - . - ..... :. <> - , > ,, ·:; ..• ·. , ' - .--~ ',,,_ ._,:' .--. •, ~- '. ,_ '. -- '-.. . -. - - , .: . ._ -_ , " -

del gradualismo resultó fortaJecido>srbien·su"consolidación definitivá se aléanzaríá unos 

años más tarde, durante la síntesis de la teoría evolutiva moderna. 
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2 

El problema de la interpretación del 
registro fósil 

2.1 Las ideas de Darwin sobre el registro fósil 

Darwin opinaba que, si el registro fósil fuera perfecto. contendría la prueba irrefutable del 

gradualismo del cambio evolutivo. Sin embargo: 

... la respuesta estriba principalmente en que el registro [fósil] es incomparablemente menos 

perfecto de lo que generalmente se supone ... La corteza terrestre es un vasto museo; pero 

las colecciones naturales se han hecho sólo a inmensos intervalos de tiempo (1859 p.172). 

Es por esta razón que: 

... una clase de hechos -a saber, la aparición súbita de formas orgánicas nuevas y distintas 

en las formaciones geológicas- apoya, a primera vista, la creencia en el desarrollo brusco. 

Pero el valor de esta prueba depende enteramente de la perfección del archivo geológico 

en relación con los períodos remotos de la historia del mundo. Sí el archivo es tan 

fragmentario como enérgicamente lo afirman tantos geólogos, no hay nada de extraño en 

que aparezcan formas nuevas como si se hubiesen desarrollados súbitamente (1872, 

p.311. Esta frase no existe en la 1 ª- edición, pero aparece añadida en la 6ª. edición). 

Pero, además de la imperfección del registro fósil, Darwin infiere una segunda 

causa por la cual no es probable hallar restos.de todas las formas de transición entre dos 

especies, sin que esto signifique que no se'·presentaron-de m¡anera gradual los estadios 

intermedios: 

... podemos sacar la conclusión de que los estados de transición entre estructuras 

adecuadas para hábitos de vida muy diferentes raras veces se habrán desarrollado, en un 
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período primitivo, en gran número ni bajo muchas formas subordinadas ... De a·quí que las 

probabilidades de descubrir especies con transiciones graduales de estructura en estado 

fósil_serán __ siempre_ men~res, _por haber existido en menor número,, que_ en el.caso_de 

especies con estructuras completamente desarrolladas (1859, p.183). 

Darwin consideraba tan importante el tema del imperfecto registro fósil -pues se 

daba cuenta que podría ser utilizado como argumento contra sú·.tepría- que le dedicó 

todo un capítulo en El origen de las especies, el número IX, en _el cual, desde el título, 

expresaba sus reservas: "Sobre la imperfección del registro geológico." 

En este capítulo, al referirse a la manera en que la selección natural va causando 

la desaparición de las variedades ancestrales, que. son desplazadas y suplantadas 

constantemente por variedades mejor adaptadas, señala: 

Pero justamente en proporción a la enorme escala en que ha obrado este proceso de 

exterminio, así el número de variedades intermedias, que existieron antiguamente, tiene 

que ser verdaderamente enorme. ¿Por qué, entonces, cada formación geológica y cada 

estrato no están llenos de tales formas intermedias? La geología, ciertamente, no revela la 

existencia de tal cadena orgánica insensiblemente gradual; y ésta, acaso, es la objeción 

más clara y más grave que es posible presentar contra mi teoría. La explicación estriba, a 

mi parecer, en la extrema imperfección del archivo geológico (1859, p.280). 

Refiriéndose a la improbable conjunción de circunstancias geológicas necesarias 

para la preservación de fósiles, la cual hace tan improbable su existencia,:- escribió: 

... las formaciones ricas en fósiles y suficientemente gruesas y extensas para resistir la 

subsiguiente erosión, se habrán formado sobre vastos espacios durante períodos de 

subsidencia, pero solamente allí donde el acarreo de sedimentos fue suficiente para que el 

mar se mantuviese poco profundo y para enterrar y conservar los restos orgánicos antes 

de que tuviesen tiempo de descomponerse. Por el contrario, mien_tras el lecho del mar 

permaneciese estacionario, no podían haberse acumulado depósitos espesos en_ las partes 

poco profundas, que son las más favorables para la vida (1859, p.291). 

Sin embargo, y a pesar de comprender perfectamente las razones de la 

imperfección del registro fósil en su conjunto, había un hecho que preocupaba a Darwin: 



De estas diversas consideraciones resulta indudable que el archivo geológico, considerado 

en conjunto, es extremadamente impeñecto·; pero si fijamos nuestra atención en una sola 

formación cualquie~a. es __ 111ás~ difícil _comprender __ por_c qu_éno:: e11co11tra1n()s_._en_ .ena 

variedades de transición muy graduales entre las especies afines q.:,e vivieron ·al comienzo 
y al final de la formación (1BS9, p.292). . . .· ··· - - . . 

Un poco más adelanté, bus'Cando resolver este problema; lleg~ a;1cis ~iguie~tes 
conclusiones sobre_ lo ·difíéil quE;;;seria'q~e sereunieran•tod.,;s_lascondiciol""les necesarias 

para que pudieran preserva~se l~s formas intermedia~ inciu;o de~tro ·ci~ una única 

formación geológica: 

Para lograr una gradación peñecta entre dos formas, una de la parte superior y otra de la 

inferior de una misma formación, el depósito tiene que haber ido acumulándose 

continuamente durante un largo periodo, suficiente para que se diera el lento proceso de 

modificación: por consiguiente, el depósito tendría que ser muy grueso y la especie que 

experimentase el cambio tendría que-haber vivido en la misma área a lo largo de todo este 

tiempo. Pero hemos visto que una formación fosilífera gruesa sólo puede acumularse 

durante un período de subsidencía y, para que se conserve aproximadamente igual la 

profundidad necesaria para que una misma especie marina pueda vivir en el mismo 

espacio, la cantidad de sedimento tiene que compensar aproximadamente la intensidad del 

hundimiento ... Se diría que cada formación separada, lo mismo que la serie entera de 

formaciones de un país cualquiera, ha sido por lo general intermitente en su acumulación 

(1859, p.295). 

Y una vez más, sobre la impeñección del registro fósil: 

... exageramos de continuo la peñección del archivo geológico, y deducimos erróneamente 

que, porque ciertos géneros o familias no se han encontrado por debajo de un estrato 

determinado, estos géneros o familias no existieron antes de ese estrato ... olvidamos que 

grupos de especies pueden haber existido en otra parte durante mucho tiempo y haberse 

multiplicado lentamente antes de invadir los archipiélagos de Europa y de los Estados 

Unidos. No nos hacemos el debido cargo de los enormes intervalos de tiempo que 

probablemente transcurrieron entre nuestras formaciones consecutivas, más largos quizá, 

en algunos casos, que el tiempo requerido para la acumulación de cada formación. Estos 

intervalos habrán dado tiempo para la multiplicación de las especies a partir de una o unas 

pocas formas ancestrales y, en la formación siguiente, tales especies aparecerán como si 

de pronto hubiesen sido creadas (1859, p.302). 
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Dentro de las correcciones que realizó en la sexta edición de El Origen de las 

especies, Darwin añadió a este párrafo la siguiente oración: 

Siempre se puede dar•, crédito'. a: las : pruebas: paleontológicas positivas; las pruebas 

negativas no tienen valor alguno, como tántá.s ,vec~s ha, demostrado la experiencia (1872, 

p.418). 6 

Darwin termina el capitulo IX admitiendo que las diversas dificultades que ahí ha 

analizado, particularmente el hecho de que no se encuentren muchas formas intermedias 

en el registro fósil que demuestren una evolución gradual, asi como la manera súbita .en 

que aparecen por primera vez varias especies ... son todas ellas indudablemente dificultades 

de naturaleza gravísima ... Aquellos que creen que el archivo geológico es en cualquier. grado 

peñecto, y que no concedan mucho peso a los hechos y argumentos de otro tipo expuestos en 

este volumen, sin duda rechazarán inmediatamente mi teoría. Por mi parte, siguiendo la metáfora 

de Lyell, considero el archivo geológico como una historia del mundo impeñectamente conservada 

y escrita en un dialecto cambiante; de esta historia sólo poseemos el último volumen ... De este 

volumen, sólo se ha conservado aqui y allá un breve capítulo, y de cada página sólo unas pocas 

líneas sueltas (1859, p.31 O). 

Esta metáfora resume perfectamente la concepción de Darwin sobre del registro 

fósil y sobre su utilidad limitada para comprender la evolución. 

2.2 Las críticas hechas a Darwin sobre su interpretación 
del registro fósil 

Desde la aparición de El origen de las especies hubo varios científicos de la época que le 

cuestionaban a Darwin no haber tomado en cuenta que, una vez que las especies 

aparecían en el registro fósil, dicho registro mostraba que tendían a permanecer-durante 

largos periodos de tiempo y hasta su extinción- con muy pocos cambios perceptibles. Su 

'' Es decir: el no cm:ontrar fósiles Ue una especie dm.la en los cstrntos de un detcnninudo período geológico no probaba que 
dicha especie no hubiera existido en ese período~ pues las pn1cbas ncg::itivus no cuentan. Curiosan1cntc9 éste es 
exactamente unn de los argumentos que empicó Cuvicr contra Lamarck para c.Jcfon<lcr el fijistno de las especies. Danvin 
lo sabia. ciertmm:ntt:. y por- eso no le gustaba el archivo geológico con10 prucha a favor de la evolución. pues cmnprcndia 
1.".0n quC f'al.".ilidad pndia tmnhién st:r t:tnpkado como prut:ha en contra. 
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antiguo profesor de geología, Adam Sedgwick, y los paleontólogos y expertos en 

anatomía comparada Richard Owen, Louis Agassiz y Francois Jules Pictet le. hicieron 

notar que los cambios. evolutivos importantes parecían ,ocurrir, en ,forma muy.:brusca.~sin 

conexión mediante formas intermedias con las· formas fósiles precedentes~.(f:iull '1973). 

Éstas fueron las primeras críticas que, desde el ámbito de la paleont~réi'~ía~ 'par~C::en 
haberse hecho al darwinismo por el hecho ,de ignorar el fenómeno al'qÜe pósteriorníente 

- .- - . ' ' - :•"_-_--,, -·"'· .=· • _, - -._ - -- - •• , __ •• - - " 

Eldredge y Gould denominaron estasis, uno de los pilares conceptuales de' la teoíía del 
'::°'- .-; 

equilibrio puntuado. 

En la carta que Adam Sedgwick- le envía a Darwin,:. en diciembre de :.1859, 

agradeciéndole por el envío de un eje!11plar de El origeá dela; esp~:C;é~.~ya)~ anuncia su 

desacuerdo con su teoría evolutiva y, sob~e su análisisdel registro fÓsíl, le'adviérte: 

··./-·.·: ·'.:··'. '.:.-.:: -··. ·: :..:_' - - : --.-: '·:·~·''"'.:''.": :·_:« ... .-:_ <. :-:: ':·-

' think, in speculating on organic d~ice~~· yoUover~state th"' ~':'¡de;~ce' Clf ge,ology; and that 

you under-state it while. you are. talki~g ~f ~h<Ol broken linksof:your ~;turá1 p~dlgree (Hull 

1973, p.158). 

- -· . 
Asimismo, en la crítica a la teoría de Darwin que Sedgwick publicó -bajo 

seudónimo- en The Spectator, el 24 de marzo de 1860, le reclama que: 

As we ascend in the great stages of the Palaeozoic series (through Cambrian, Silurian, 

Devonian, and Carboniferous rocks) we have in each a c/laracteristic fauna; we have no 

wavering of species,-we have the noblest cephalopods and brachiopods that ever existed; 

and they preserve their typical forms till they disappear. And a few of the types have 

endurad. with specific modifications, through ali succeeding ages of the earth (Hull 1973, 

p.162). 

Y más adelante, sobre los hiatos estratigráficos, añade: 

And now far a few words upan Darwin's long interpolated periods of geoJogical ages. He 

has an eternity of past time to draw upen; and 1 am willing to give him ample measure; only 
' ' 

let him use it logically, and in sorne probable accordance with facts and phenomena. 

151
• 1 place lhe theory against facts viewed collectively. 1 see no pro<:ifs of enoniloús gaps of 

geological time, (1 say nothing of years ar centuries,) in those cases where there is a 

sudden change in the ancient fauna and flora (Hull 1973, p.163). 
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En lo que respecta a la no observancia en el registro fósil de cambios graduales en 

las especies,cDarwin recibió todavía más criUcas;-si·bien-casi·todas ellas expresadas por 

defensores de la visión tipológica de las especies: Pero, a pesar de que estas críticas iban 

dirigidas a defender la inmutabilidad de las espe~ies (o la 'conservación de los tipos), 

también sirven para ilustrar las evidenciás de éstasis morfológié:a que los naturalistas ya 

observaban, desde entonces, en el registro fó~il. AsÍ;· pcfr ejemplo, en la extensa crítica a 

El origen de las especies que Richard Ówen publicó en abril de 1860 en el Edinburgh 

Review, podemos leer: 

When we see the intervals that divide most species from their nearest congeners, in the 

recent and specially the fossil series, we either doubt the fact of progressive converslon, or, 

as Mr. Darwin remarks in his letter to Dr. Asa Gray, one"s "imagination must fill up very 

wide blanks."' 

The tasi ichthyosaurus, by which the genus disappears in the chalk, is hardly 

distinguishable specifically from the first ichthyosaurus, which abruptly introduces that 

strange form of sea-lizard ... The oldest Pterodactyle is as thorough and complete a one as 

the latest (Hull 1973, p.211). 

Por su parte, Louis Agassiz afirmaba, en su Essay on C/assification, 'que: 

Between two successive geological periods, changes have taken plac_e-:amo_ng pla_nts and 

animals. But non e of !hose primordial forms of life which naturalists ·call.species, are known 

to have changed during any of these periods. ,¡_· 
_-,-. '---·-· - - - .. · , ' 

... sorne, at least, of the species of animals now existing, have.been .. in-existellce over thirty 

thousand years, and have not undergone the slightest ch~~~;,; d~·~¡;~·:.t·h~_whole of that 

period (Hull 1973, p.212). ;o,"·_:::._-> 

Además, en la crítica a la teoría de Darwin que. publicó en eLAtÍanic·Monthly de 

enero de 1874, Agassiz discrepa también del argumenl.6.de.Da~i;~ a~~rca de que el 

registro fósil es fundamentalmente incompleto y ~~e;· po~ ~·Jlo, fr~c_ue~tE;lrnente -~o es 

posible hallar las formas intermedias: 

1 hope in future articles to show, first, that, however broken !he geological record may be, 

there is a complete sequence in many parts of it, from which the character of the 

succession may be ascertained ... (Hull 1973, p.445) 
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El paleontólogo francés Francois Jules Pictet escribió una de las pocas críticas a 

su teoría que Darwin calificó como justas. En esta crítica, Pictet presenta cinco objeciones 

principales a la teoría de la evolución por selección natural; La segunda de.ellas tiene que 

ver, precisamente, con la dificultad de hallar en el registro fósil las· formas intermedias que 

deberían encontrarse de haber una evolución gradual de una especie.a_otra: 

Second objection. The theory of Mr. Daiwin supposes that species were modified during 

thousands of generations by very minimal changas in their characters. Thus, all species 

must be connected with their common ancestors and, in consequence, with each other in all 

possible degrees. Why don't we find these gradations in the fossil record, and why, instead 

of collecting thousands of identical individuals, do we not find more intermediary forms? To 

this, Mr. Daiwin replies that we have knowledge of such a small proportion of fossils that 

one cannot construct proofs and that contiguous geological deposits are often separated by 

long periods of time because each sea has not always been able to form layers of 

sediment. Consequently, according to him, we have only a few incomplete pages in the 

great book of nature and the transitions have been in the pages which we lack. But why 

then and by what peculiar rules of probability does it happen that the species which we find 

most frequently and most abundantly in all the newly discovered beds are in the immense 

majority of the cases species which we already have in our collections? (Hull 1973, p.149). 

Pero Darwin consideraba que, incluso esta crítica de Pictet cuyos argumentos le 

parecían válidos, no era un peligro a su teoría, pues dependía de qué valor relativo se le 

confiriera a la información aportada por el registro fósil, información que para él era 

decididamente muy imperfecta. 

2.3 ¿El registro fósil es inadecuado, o incompleto? 

Desde que Darwin argumentó, en El origen de /as especies, que el registro fósil debía ser 

muy incompleto (e implícitamente muy inadecuado), ya que no proporcionaba la evidencia 

suficiente para poder probar su teoría, ésta ha sido la percepción generalizada sobre el 

registro fósil, incluso hasta el momento de la consolidación de la moderna síntesis 

evolutiva. 
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Sin embargo, y con lo que hemos aprendido desde entonces, ¿sigue siendo válido 

afirmar que el registro fósil es esencialmente incompleto?·¿ Y si es incompleto, puede ser 

considerado como un registro adecuado? - ... ---

Este . tema es especialmente importante coñ relación a la., t7óri.a 'del' equilibrio 

puntuado, pues desde la publicación inicial ci~ Eldredge ·Y GoÚld c.1972) estos autores han 

sostenido que el registró fósil· es; en .término; g~rief"al~s>sufiC:íent~_rne~tefocon1pleto y 
adecuado para determinar qué tipo de procesos macn:Íevolt.itiv6s oC:ürriéron.reáfrnente en 

.. _,~:~,:;,,;;,-~. ,_- _, '-/'·,.,-.::: 
el pasado. - •:•.c•·· ·· 

Pero los conceptos "completo" y "adecuado" son ~¡·~~-;~~tei'\'.y. ,·no - deben 

confundirse, pues el registro fósil puede ser incompleto y aún'élsí rE!s'~lta~ ~dec~ado para 

muchos estudios paleontológicos, geológicos o biológiÍ::os~•· De . heé:h1{ lo p~irriero que 

debemos hacer es reformular las preguntas anteriores: .en·· primer término, ¿en qué 

sentido podemos hablar de que el registro fósil es completo o incompleto? Y, en segundo 

lugar, ¿es adecuado con relación a qué? 

2.3.1 ¿Qué tan completo? 

El parámetro principal con respecto al cual podemos juzgar lo completo o no del registro 

fósil es su relación con la biodiversidad total del pasado. 

Los paleontólogos aceptan (Paul 1998) que el registro fósil .. está· fl.Jerlemente 

sesgado hacia aquellos organismos que poseen esqueleto. Tómando.·en cl.Jent.,; que la 

gran mayoría de los organimos no poseen un esqueleto, Nícol (1977) reallzó uriíi ;eri~ de 

estimaciones y llegó a la conclusión de que sólo entre el 5 y el 10~/o.de~léls'~~pecies 
existentes en un momento dado a lo largo de todo el Fanerozoico h~n s-idé:(prodives_a 

procesos de fosilización. Christopher Paul (1998) coincide con Nícol per~ ~stlrna q.ue ~ste 
porcentaje se sitúa más bien cerca del 10%. Adicionalmente, .y bajo (:¡~<:rurl~i:élncias muy -·. ' '~ .· ·.. . .. . 
especiales, hay veces en que se producen procesos de fosilización.2c~í)~Ci~os como 

konservat Lagerstatten- en los cuales se preservan tedas o casi tÓd~~-1~~- ei~;~cies• de 

una localidad, incluidas aquellas de cuerpo blandee Por lo tanfo/clJarída'e:n:dra localidad 

tenemos un evento de konservat Lagerstaiten ~s posiblel 'rE!_~liza~·1.i;;-,élt-(:c:;¡.T{¡j~}:~clÓn' entre 

las especies de dicha localidad y el número de especies preservadas E!rí diferentes 

sedimentos de la misma época, lo cual nos dará una idea de la cantidad de especies que 

en esa época fueron preservadas mediante procesos normales de fosilización. Conway 
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Morris (1986) llevó a cabo este tipo de comparación con la fauna de Burgess Shale y 

otros konservat Lagerstatten del Cámbrico Medio, llegando a la conclusión de que, para 

ese -periodo, alrededor--del-14°/o --de· los -géneros ._ye:_el--So/o ~_de -los--es.peicimen_es --eran -

esqueletizados y, por tanto, fosilizables:_ _ __ •·-· ._.--.- -- _. e _ .--•• _ .i _ _ _ .• 

Meehl (1983) · ha ·d~sarrol!;,.'(l(;y urÍ"· mét~do : de'. ~stfrnación c~antitátiva- de. las 

especies que· pueden •serdÉi!scllbiért~s.¡;,ediÍ;i.nt~ el reglstro. ~é>sil_; denon,inaclo a~íntota de 

descubrimientos, basado . en --~',~·f~~;'.;'n;~nc;jbi~-ri 'c:ari~~icib) ªEi;·c1._;ef"d8a'ricio•uno -colecta 

fósiles. 1as especies comuri~s s6rceir;c;cc;.;ty~aasrái5ici:3.m~ni~: µ~rc,·•C1-•l'neciici<il\¡i.1e1a'1is'tade 
especies colectadas va. creciendo;: toma(progresivamente i-riáse'ésfllerzo añadir. una 

especie adicional. Esto puede ~Elr expiesado· como una curva .de'e'spebies-área; -~- de 

nuevas especies vs. tiempo.• Méehl derivó Ja siguiente ecuación génEiiral: 

Donde y es el- número de especies que se conocen en un .momento t, N es el 

número total de especies que han existido, ses Ja tasa de'des~ubrimiento (asumiendo un 

esfuerzo constante de búsqueda) y e es Ja base de _los- logaritmos naturales.· En la 

siguiente figura se puede apreciar que la gráfica de Ja'ecuación d~ Meehl nos arroja una 

curva asintótica, en la que el número de taxones que-es posible conocer en un momento 

dado mediante el registro fósil, por más que se amplíe el tiempo de búsqueda o que se 

extiendan las áreas de exploración, difícilmente excederá de un 12 o 15º/o de los taxones 

que han existido. 

¡:~~ 
1 

o 50 100 150 

Time" (or Are~ searched or'N~. of spoclmens) 

Figura 2.1 Una curva de descubrimiento: La curva tiende a volverse horizontal conforme se 

extiende el periodo de descubrimento (tomada de Paul 1998). 
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Para Paul (1998) nuestro conocimiento actual del registro fósil, es decir, el grado 

de avance que llevamos en el proceso de descubrimiento -antes de que nuestra curva se 

vuelva horizontal- es aproximadamente elsiguiente.(por.lo.menos:para·los.equinOdermos, 

trilobites, moluscos y mamíferos): ya han sido descubiertos > 60% (je las espeC::ie~ fó~iles, 
> 80% de los géneros fosilizados y > 90% de las familias cori especímenes fósiles; 

Por consiguiente. r:>c:>~de~~s· sacar Ías sig~ientei'~ C::anClusion~s: 
a) Ciertamente;.~! ~~iji~tro fÓsil no es completó y ~Ólo pr.;pc:J~C::ib'na una muestra de 

las especies que alguna vez han existido. 

b) A pesar de lo anterior, el grado en que el registro fósil es incompleto parece 

haber sido sobredimensionado desde tiempos de Darwin. Más de una estimación sitúa en 

alrededor del 10% la proporción de especies que probablemente hayan dejado 

especimenes fosilizados. Visto así, el registro fósil provee una valiosa muestra estadística 

de la biodiversidad del pasado. 

c) Las estimaciones sobre qué tan completo o qué tan adecuado es el registro fósil 

requieren de un objetivo predeterminado. Un mismo grupo de .datos puede resultar 

completo y adecuado para un estudio, pero incompleto e inadecuado para otro tipo de 

análisis. 

2.3.2 ¿Qué tan adecuado? 

Para ilustrar la tercera conclusión, tomemos por ejemplo el. caso del est~cli~ llevado a 

cabo por Alan Cheetham -un partidario del equilibrio pUnt~élc:IO-:-: y Je;~rn'y:J~ck~~nsobre · 
la adecuación para reconstruir filogenias y deducir procesos evoh.:.tivOs·a partir.dél .registro 
fósil (Cheetham y Jackson 1998). ,. ·,-·-.,~<;:: 

Empleando nuevos métodos que se han desarrbíia¡jo i:.'<;ira ~e;Í:liÍla a~~c~~ción del 

registro fósil. como por ejemplo el de la probabilidad.c!e.conservaciónd~taxones (Feote y 

Raup 1996), Cheetham y Jackson decidieron analiz~¿~l·r~gii'tr6 d~·;_1;:.; l~portante grupo 

marino de invertebrados, los ectoproctos (bryoZ:o.;s)del:o~~·e;;:'cheilo~tomata, a partir del 

Neógeno y a lo largo del Cuaternario, en las re~ic:ln~s;t~b~i~·¡;i;~i\le América, con relación 

a su potencial para reconstruir filogenias y proi:i~/ h'ipÓt~'~¡'~ ;;'.:j()'1utivas. Para ello, llevaron 

a cabo estimaciones cuantitativas de la diversidad así como de la distribución espacial y 

temporal a través de muestras obtenidas de secuencias estratigráficas que abarcaron 
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desde el Mioceno tardío hasta el Pleistoceno, en Panamá y Costa Rica, y desde el 

Mioceno temprano al Plioceno temprano en República Domínicana. 

Cheetham .y Jackson adoptan las siguientes definiciones de Feote y_ Raup (1996), 

las cuales.son las mismas que emplearemos en lo sucesivo:en esta tesis: el calificativo 

completo se refiere a la_ proporción de especies que hafrdejado un registro preservado 

(algún fósil); preservado se refiere a las especies que' ha'n d-ejado fósiles y los cuales han 

sido recuperados cuando menos en una ocas1on; dÚración se refiere al tiempo 

(desconocido) transcurrido entre el origen y extináié>h:de una especie, de la cual su rango 
.. ."'•- -··· 

es la porción representada por el material·-prese.rvado. De esta manera, la calidad o 

adecuación del registro fósil con relación_a\:m'de_t_erminado grupo taxonómico se resuelve 

como el resultado de la estimación' s:Ob~e, qÚé-tan completa es la representación 

taxonómica del grupo, y de estimaciones_sol:>re sl.Í duración en función de la extensión de 

los rangos observados. 

Para su estudio, Cheetham y j¡;¡¿k~bn t6maron en cuenta las 200 colecciones que 

se han reunido de fauna de ectoproctos del Orden Cheilostomata en Panamá y Costa 

Rica, así como las 124 colecciones reunidas sobre este tipo de fauna en República 

Dominicana, las que, en conjunto, totalizan 268 especies. A continuación analizaron en 

tres géneros representativos de los Cheilostomata (Parasmittina, Steginoporel/a y 

Stylopoma) las distinciones entre especies que podían llevarse a cabo -tanto en especies 

vivas como en las ya extintas- basándose primero únicamente en caracteres morfológicos 

(sobre todo del esqueleto), y después en las distinciones que resultaban basándose en 

diferencias genéticas (de electroforesis de proteínas), llegando a la conclusión de que, al 

menos en esos tres géneros, la correspondencia entre la diferenciación de especies 

basada en caracteres morfológicos del esqueleto y en electroforesis de proteínas era muy 

alta. Finalmente, y para maximizar la precisión estratigráfica, limitaron su análisis sólo a 

aquellas especies cuya primera ocurrencia era en los estratos bien controlados de las 

colecciones de Panamá, Costa Rica y República Dominicana. 

Cheetham y Jackson encontraron que la duración __ media de las especies extintas 

era de 3.23 millones de años, y para las especies aún-:vivas de 4.31 millones. Además 

hallaron que, para estos grupos taxonómicos, el registro . .'fósil era completo en un alto 

grado (superior al 70% en la zona de estudio), y por~iélr;i'fo,1¡;¡ probabilidad de que una 

especie recuperada pudiera resultar el ancestro de' otra' especie también recuperada era 

excelente. De acuerdo a la relación que ha derivado Foote (1996) entre la probabilidad de 

hallar pares de ancestro-descendiente (PA) y la proporción de especies preservadas al 
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menos en una ocasión (PP), y si los patrones encontrados por Cheetham y Jackson para 

Metrarabdotos y Stylopoma son indicativOs para todo el grupo taxonómico, entonces -y 

sin importar qué modelo de especiación-se-asUma,;:escdecir,ºde especies incipientes, 

cladogénesis o anagéneis_- los i;!C:toprocto-s:E!stán-,muy;_cérca ·del, valor máximo de 0.5 

(pues el modelo de Feote' estába~ado en J~ a;~ncióh de que}al. ta~as de originación y de 

extinción de especies sorí iguales·y estoéástié:arneilte'constantés; de'manera que cuando 

todas las especies son pre~e.-Vacfas;'PP:,,1,-Jél'.tasa ri-laxi~a C)l.le puede alcanzar PA=0.5 ). 

En opinión de Óheíki~añii~Jélci<sorí: é~tbs-~~~JJt~:~°Q~ ~et:l~n ser aceptados como 

fuerte evidencia del importC!nte g~aÍ:ll'.l d~éid~,<::Ja~i6i;:ci~1-~i3~i~!~ofósil-de Jos ectoproctos 

del orden Cheilostomata,-del trópico árnericáno~'para Jlevar.:a' cabo estUdios de fiÍogenias: 
.· ., ',': .·.:.:·<:::::··'.~;'·--:: - ,. "·" ;:---~-· .. ;,·:_ -- .~/: -~.,,:> ~- •' . ' .-

Con relación a otro irnp;rtél~ie gr;J~o .- i~1l:>~Órni;;;o;' el. de 1Ós moluscos i:;i~_alvos, 
Elizabeth Harper (1998) 'opl~a que su registrCl fÓsil ei: ~~ficieíÍtementEl 'bÚe~'(; para. ser 

usadO en estudios de microevolución y de radiación-adapatativa:CAé:lémás,:~el hecho de 

que Ja clase bivalva todavía exista y qUe ·-~ea altament¡;? diver;~, ;{~Elrri-iit;,¡, a . los ··--;;-- , .. 
paleomalacólogos efectuar comparaciones de formas extintas con taxon'es \,¡;;j¡~ntes y' les 

facilita poner a prueba hipótesis evolutivas con faunas rÍlode-rnas. 

En cuanto a Ja adecuación de su registro, ésta varia~á dep~~c:Úe~_dc:>.~Ell p~oblema 
que quiera estudiarse; Jos datos que podrían ser adecuados -para. un· problen:ia pueden 

resultar inadecuados para otro. En el caso especifico de las 'recOnstrucciones 
. -.:-;_ ;_-_<·;-:~·-_-;e-- -·-~- :·.· -·.---'---- -- -

filogenéticas, Harper considera que el buen registro fósil de Jos•bivalvos (completo en un 

grado superior al 70% en muchas farnilias) puede ser inuy útii pai'a- el reconoCimlento de 

ancestros y de caracteres primitivos. 7 

Sin embargo, es sobre todo en ~eiil.tciiC>s: cie'tendenCias microevolutivas donde_ 

algunos bivalvos fósiles han resultado especialmente útiles. Una familia, la de los 

gryphaeidos durante el Jurásico, ha sido particularmente estudiada. Gould (1972) 

equipara a los Gryphaea con la Drosophila para efectuar estudios microevolutivos en 

paleontología. 8 Pero, no obstante esta afirmación de Gould y la gran cantidad de 

De hecho. cuando se inh.:nta n:constn1ir úrholcs filogcnCticos cmnplctos <le un grupo que incluye taxones extintos. el 
carüctcr de estos últimos dchc necesariamente ser derivado a partir de materiales fósiles. Además. el registro fósil tmnbién 
resulta una hcrrarnicnta muy útil para discriminar entre la tnultitud de posibles reconstrucciones filogcnéticas que suelen 
prodtu.:ir los anúlisis cladísticos. así como para proporcionar una escala de tiempo para los eventos de cspcciación. 
s 1 lay dos raL.ones principales para esto: por un lado. los gryphaci<los cnm abundantes en las aguas srnncras duantc el 
l\1csozoico y tenían un cxcdcntc potencial t.h: preservación dchi<lo a su conchas E!rucsas. robustas y cornpucstus casi 
enteramente por calcita -lo que no suce<le con otros bivalvos. cuyas coi11..:has de aragonita tienen menos probabilidad de 
ser preservadas-~ tm.Jo lo cual los h.:u.:e relativamente li:icilt..:s U.e ser colectados en las grarulcs cantidades necesarias para 
este tipo de cstw.11os~ en segundo lugar. los gryphae1dos experimentaron una serie de can1hios rnorfológicos durante el 
Jurüs1cn. desde fc1nnas aplanadas hucia fnnnas tnucho n1ús enroscadas. cu'.l;a secuencia es posible seguir dctalladarncntc . 
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especímenes disponibles para su estudio, diferentes investigadores (Stanley y Yang 1987; 

Kelley 1989) que han analizado grupos . de bivalvos fósiles llegan a conclusiones 

contradictorias sobre qué patrón evolutivo_siguieron,. sLgradÜaLo. puntuad.o,_ aunque en_ 

opinión de Harper (1998) esto no obedece al grado de adecúación del registro fósil de los 

bivalvos, sino al hecho de que,' eón frecuénciá, 

caracteres fáciles de definir o de ser m~didos ... 
estudiados 'no poseen 

Como puede verse, a· dlfere~cia de la calidad •de "completo" -que puede ser 

estimada en función de algún ta~ón pero independientemente del objeto de análisis-, la 

"adecuación" del registro fósil depende estricfam'e~te:no sól~ del grupo taxonómico que se 

considere, sino también del tipo de estudio· que· quiera ·llevarse a cabo. No es posible 

calificar, en abstracto, a todo el registro fósil de incompleto o de inadecuado. En algunos 

casos, como los estudiados por Harper o por Cheetham y Jackson, puede incluso ser 

razonablemente completo y suficientemente adecuado. Además, y como opina Harper, 

muchas de las aparentes imperfecciones se deben más a nuestro conocimiento 

inadecuado del registro fósil que a la inadecuación del registro en sí mismo. 

este tipo Uc csttu..lios~ en segundo lugar., los gryphaci<los cxpcrimcnturon una serie de cmnbios n1orfológicos durante el 
Ju¡-úsico. Ucs<lc fi.Jnnas aplanadas hacia fonnns 1nucho mús cnroscm.las. cuya secuencia es posible seguir dctallw.lamcntc. 
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3 

El gradualisrno y el adaptacionismo en 
la elaboración y endurecimiento de 
la nueva síntesis evolutiva 

En la introducción de este trabajo mencionamos que el término neodarwinismo será 

usado en esta tesis como sinónimo de la síntesis moderna, o de la nueva síntesis 

evolutiva. Y este trabajo trata de la controversia entre esta escuela de pensamiento y la 

teoría del equilibrio puntuado. Es importante, entonces, antes de entrar de lleno a la teoría 

del equilibrio puntuado, dejar claramente definido qué se entiende por la síntesis moderna 

y qué define a esta escuela de pensamiento. Sólo teniendo claramente definido el núcleo 

firme 9 de la nueva sintesis evolutiva podremos comprender qué postulados del eqúilibrio ' 

puntuado contradicen aspectos esenciales de la síntesis moderna, y que otros postulados 

implican tan sólo ajustes menores. 

Sin embargo, no es sencillo caracterizar de manera inequívoca a'c1a'''síntesis 

moderna, ya que la manera en que se ven a si mismos los neodarwinista~.difi~·¡:~/~~'ia 
forma en que son vistos por sus contricantes. Podria pensarse que bastaría·.~ori e~li~ta~ 
los postulados que defienden los integrantes de la nueva síntesis evol~ti~a;\~ero:'.úna 
parte importante de la controversia con los puntuacionistas está basada ~E!n''.G.~.ií'd..1estiÓ.:, 
del grado de importancia que se confiere a algunos de estos postuladC>'s'..;; : C.'(·· ·. ·• ''.' . . 

Debido a lo anterior, en este capitulo explicaré qué es la sfn,~esis moderna 

basándome. primero, en las reconstrucciones históricas que se han h~chc:{'~l~;~~pectO, y 

posteriormente complementaré el análisis con las visiones que de :ella•tienen'tantéí'uno de 

sus propios arquitectos. como sus principales críticos: los autores d~I ~~Gi'1Í~rio'·~'l;'rit~'3dC:,. 
Mi intención es que, al final de este capitulo, quede un esboz6 l~."1~;.,~~;TI~,l~t6·y\~rítlco 
posible de una de las teorías que forman parte de la controversia que 'estudia esta tesis. 

') Etnplco d tCnnino acufüu.Jo por hnrc Lakatos ( 1982) pnra <lcscr-ihir el núcleo irrenunciable de un programa de 
investigación cicntilica. Estos tCnninos scrún definidos con mñs precisión un poco tnás adcluntc .. en la sección 3.4. 
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3.1 Las dos fases de la síntesis evolutiva 

Entre los historiadores de Ja biología existe un consenso general acerca de que Ja nueva 

síntesis evolutiva se dio en dos fases. El peso relatívo de cada fase, así como la 

relevancia del papel que jugaron cada uno de Jos protagonistas, o la importancia relativa 

de sus aportaciones en el producto final de Ja síntesis, son temas sobre: las· que· existen 

opiniones diversas y que aún requerirán de un mayor estudio de parte d~·Joshi~tbriadores 
de Ja ciencia. Sin embargo, Ja breve descripción que presentaré sobre ·1a consolidación de 

Ja síntesis mediante dos fases y el recuento de las publicaciones que produjeron-cada una 

de estas fases son hechos ~captados por todos ellos. 10 

Como se mencíonó en Ja sección 1.3, Ja polémica entre biometristas·y mendelianos 

se resolvió con el desarrollo de Ja genética de poblaciones. Ésta fue la'primera fase del 

proceso: Ja síntesis de Mendel y. Darvvin, que Provine (1986) ha definído como un proceso 

de constricción teórica -o de síntesis por restricción, en Ja terminología 'de Gould (.2002)­

que implicó no sólo el desarrollo de Ja genética de poblaciones, sino también el abandono 

de teorías competidoras, como Ja teoría saltacionista de De Vries o Ja teoría de Ja 

ortogénesis. La síntesis de Mendel y Darwin significó el reconocimiento de que Ja herencia 

mendeliana operaba en todos Jos organismos 11
, de que las variaciones continuas -'-las 

pequeñas diferencias individuales de Darwin- también se heredaban de forma 

mendeliana, y la demostración matemática de que presiones de selección muy pequeñas, 

operando sobre pequeñas diferencias alélicas, podían explicar Jos cambios evolutivos. 

Podemos afirmar que, lo que caracterizó a Ja síntesis en esta primera fase, fue un 

esfuerzo teórico por interpretar a Ja evolución en términos de Jos mecanismos;genéticos 

conocidos hasta el momento. Y no hay discusión sobre el hecho de que sus principales 

arquitectos fueron Ronald A. Fisher, John B. S. Haldane y Sewall Wright. 

Aunque el primer artículo de Fisher que sentó las bases de Ja genétíca de 

poblaciones en Inglaterra, "The Correlation between Relativas on the Supposition of 

Mendelian lnheritance", fue publicado en 1918, suele considerarse Ja fecha de publicación 

de su libro principal, The Genetical Theory of Natural Selection (1930), como el momento 

10 Parn la historia de la primera fiase mi referencia principal ha sido Pro\·inc (1971)~ parn la segunda fase Srnocovitis 
(1996) hu ht:cho un mnplio estudio. que complementa al clabom<lo por Mayr y Provine (1980) y Mayr (1982)~ Gould 
( l 983a. 2002) también ha hecho un recuento Lle;;: ambas fi:1scs dcsUc otro punto de \'isla, y sobre todo del posterior 
t'11d11rccu111t·11to Jc la sintcsis. tema sohrc d que también vale la pena consultar a EldrcLlgc ( 1985n~ 1995) y a la 1nistna 
Sn1ocovitis. 
1 1 Por supuesto. hoy hariarnos la precisión Je qut: con la excerciVn los 01'}.!<llli.o;1110.-. haploicle.o;. 



culminante de la primera fase de la síntesis. A este libro siguió poco después el de 

Haldane, The Causes of Evolution (1932). Pero, mientras esto sucedía en Inglaterra, 

Wright había. estado publicando trabajos al respecto_eri. los .Estado.s .UQidos~de.sde .1916. 

Sin embargo, fue el libro de Fisher de 1930 el que logró~_marcar,; de. manera definitiva, el 

punto de encuentro entre el darwinismo y el mendeii~mo;:-~<·· 
La segunda fase en la consolidación de la nueva síntesis darwinista c,~menzaría 

pocos años después, con la publicación de Genetics and the Origin. of Species 

(Dobzhansky 1937), y se caracterizaria por el esfuerzo de varios autores por vincular las 

subdisciplinas tradicionales de la biología con la teoría genética central alcanzada durante 

la primera fase. 

3.2 La genética evolutiva de Theodosius Dobzhansky 
y la colección Columbia Biological Series 

Durante la década de los treinta del siglo veinte, había un grupo de biológos que estaban 

en estrecho contacto con Theodosius Dobzhansky, de la Universidad de Columbia, en 

Nueva York, que comenzaban a vincular y legitimar sus propias áreas de interés·. mediante 

el marco conceptual de la genética evolutiva desarrollada por éste. Cuando Dobzhansky 

reunió y publicó sus conferencias en Genetics and the Origin of Species (1937), este libro 

sirvió para llevar la práctica de la genética evolutiva desde su red local de seguidores 

hacia una audiencia mucho mayor. Genetics and the Origin of Species se.convirtió en el 

primer libro de texto sobre e.volución y sentó las bases de una gené'tica evolutiva que se 

convertiría en el denominador común para poder estabilizar y unificar las· diferentes 

prácticas de las diversas disciplinas biológicas (Smocovitis 1996). 

Sin embargo, el libro de Dobzhansky se centraba primordialmente en el cálculo de 

frecuencias génicas y definía el proceso evolutivo en términos de los cambios de dichas 

frecuencias al interior de las poblaciones. Por consiguiente, no.abarcaba otros aspectos 

evolutivos para los que otras disciplinas biológicas sentían qu~.talTI~.ié~'tenían c;sas que 

aportar. · ·. . . . ·. . · < ·.•··•·· .. '' ••·.· < ·.· .·, .. · · · · 
Como Vassiliki Betty Smocovitis (1996). ha• se¡ñalélctº·;·la pul:.lli_~élci~rÍ de, c;enetics 

and the Origin of Species sirvió como c~talizado~ para 1¿. public~C::iói'i d~ una';;'ei:Íe de libros 

-agrupados bajo la colección Columbia Biological Series, ele ia Úniver~idad dei Columbia-, 

donde otros especialistas aplicaban el marco conceptual provisto por esta primer obra y, 
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la genética evolutiva de Dobzhansky12
• De esta manera fueron publicados Systematics 

and the Origin of Species (Mayr 1942), Tempo and Mode in Evolution (Simpson 1944) y 

Variation and Evolution in _F'lants_ (Stebbins =_1950):_ Así, esto_s __ autore_s~c_omenzaron a 

unificar las heterogéneas prácticas de sus trabajos- evolutivos clent~o-de:_una sola red 

evolutiva unificada, basada enla genética y en I~ teoría de I~ ~¡;;1éC:~¡ór; r;~tur"t1~ 
" • . " , , . : .. ,.-- .. ··,•. , . - ,·. . .. ~ V , 

Pero, mientras que el_Hbro de_ Dobzhansky ha~ia tenido_ e1 · rT1~érit°'.de enfatizar las 

caracteristicaspoblacionalés·de la-evolución, no habia_ logradó expli~ar:sUficient~mente. lo 

que su propio útú1oproponia': -~1•·origen--de 1ás é'spE!ciE!~!-s.:;:~sqGE!;;;·a~p'i~~~.;t~-i:iaa 16s -

genes como el _blanco. de'la:selección-y .. perdiadE!(yista;la;seil~cdé>'ri\al;f,i'"'.'e1··d'e los 

organismos individuales'. ,yE!seneste- niv~I dE!1-. Índividuc)"ci6nde~1nBi-¿;·§e 1\11~-~;>~;-_ gr~cias a 

su perspectiva c:le sisternátib~ yn~turalista; ampli~·¡-.;;-~¡~tE!si~l~i~i.i'ci~'~or 0-b'i:lzha'risky: 
. ~{-.·~~:;r: ·_;~:/;~.'--.---- ,-·- ~-~-:';~ ·->·:. ·::··,~ ~,~\;~>-: ·,.· _'.<~- ;::··~ 

Para Ernst- · Mayr,- E!1 · mérito ._del lib~ci ''c:le; ¡jc:)¡j~¡:;-~·~-~k~<residí~ :j ¿;,,_-~8 . E!rifoque 

::::~~~~:n;ere~:~ª••:~~i::dg=~é=~asc0::rP:~ig:;~:~~~z~s:::::~es:i;tt;}f3f:b;:~~ 
Dobzhansky no explicaba cómo es que podianialcanzárse dichos mecanismos de 

aislamiento y eso fue, principalmente, lo que M~;r ~e ~rop~so explic~r en su Systematics 

and the Origin o,( Species {1942). 

Y es que -como el propio Mayr (1980) mencionaría varios años de~p-Gés al 

reconstruir la _historia de síntesis moderna-, eil explicar los mecanismos -9~.nétiC:os'.de 
especiación -no _era suficiente para explicar el origen de la variación, o de los}:~mbios 
evolutivos cal interior de una población. En los años de la síntesis lo -e¡ue:·eraillrgente · 

explicar era el origen del aislamiento reproductivo entre 1ás poblacionés;':Cy~ ;qué·1a 

especiai::ión no se trata tanto del origen de nuevos tipos' como de; la'-a~ariciC:,n. de 

mecanismos de protección contra la entrada de genes externos e~ ún.~ ~~l?,laé]é>ff > -
Por consiguiente, Mayr se dedicó a analizar el papel deJas;vária.ciÓnes gé'ográficas 

y qué procesos debían ocurrir en las poblaciones natur~les ~;;Íi-a qJ~'. ~~~;:\tú'~i;:ne'ílié, se 

llegara a constituir un mecanismo de aislamiento. Mayr concluyo que, en la gran mayoría 

de los casos, sólo el aislamiento geográfico entre las poblaciones permite que lleguen a 

acumularse las diferencias genéticas necesarias para formar los mecanismos de 

aislamiento de que hablaba Dobzhansky. 

1 ~ Smocovitis hace notar que antes de que aparecieran estos libros. todos los autores habían publicado ya una serie de 
artículos sobre temas rclaciona<los. los cuales habían si<lo leídos por cada uno. De tal suerte que el marco conceptual de 
Dobzhansky había 1nm..lurado con10 resultado de un tráfico 1nultidircccional de intlucncius. negociadas y rcncgociadas con 
colegas que se encontraban tanto al interior como al exterior de su gn1po locnl en la Universidad de Columbia. 
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Mayr también subrayó en Systematics and the Origin of Species que los procesos 

de especiación, que se presentaban gracias a las variaciones geográficas, se daban a 

tasas lentas y graduales de cambio. Su insistencia en este aspecto tenía como objetivo no 

sólo rescatar el gradualismo de Darwin, sino también contrarrestar los argumentos 

saltacionistas que había presentado Richard Goldschmidt en su libro 'The Material Basis of 

Evo/ution (1940), publicado sólo dos años antes del propio libro de Mayr. 

Para George Gaylord Simpson, que estaba convencido del criterio de la 

cuantificación en la evolución, la conmensurabilidad de la selección natural -como había 

sido propuesta por Dobzhansky-, permitiría rescatar a la paleont~ldgíaicie .. lo~;¡,orrores 
metafísicos de la evolución dirigida (Smocovitis 1996). El libro::d~;:Si.;.;p$'i:;,:;,',_ ifiinpo ánd 

Mode in Evo/ution (1944), tuvo un poderoso efecto, a su v~z;·~h'iat~~ild~cidndEJI marco 

teórico de Dobzhansky, al proveer a la genética evolutiva de e'tid'3.;¿¡·~:S''·¡J~i~britoÍÓgicas 
donde podía observarse históricamente el proceso evolutivo'. : ,'· '',: : :'. > 

Por su parte, el libro de G. Ledyard Stebbins, Variation.ánd.:Evolution in· P/ants 
,_ . -· '. 

(1950). logró por vez primera colocar la caótica profusión de conocimientos sobre las 

plantas. acumulada a lo largo de los años, bajo un mismo esquema evolutivo, coherente y 

compatible con la genética evolutiva de Dobzhansky. 

De este modo, y con la excepción de disciplinas como la embriología y la fisiología 

-para las que los conocimientos genéticos de la época y el nuevo enfoque poblacional no 

ofrecían aún una alternativa sólida a su tradición mecanicista-, la colección de obras de lá 

Columbia Bio/ogica/ Series logró articular las diversas prácticas biológicas en una sola r4:1d 

de conocimientos evolutivos que constituyó el inicio de la nueva síntesis _darwinist¡;¡/ ~in 

embargo, estos libros sobre genética, sistemática, paleontología y botánica,deila 

Universidad de Columbia representaron sólo un microcosmos, y la verdadera sí~t~'¿;i~'5;; 
logró con la incorporación de otras importantes obras, editadas fuera de' íb~(Ést.i.dos 
Unidos, como el libro de Bernhard Rensch, Neure Probleme der Abst~;i,in"un~'si'efire 
(1947), y el de Julian Huxley, Evo/ution: The Modern Synthesis'.<1942), de donde la 

síntesis moderna tomó su nombre. 

Mayr (1982a, p.569) propone tomar como la fepha ~~~i~itiva de consolidación de la 

síntesis evolutiva la del simposio internacional celebráélo en Princeton, New Jersey, entre 

el 2 y el 4 de enero de 1947. En sus propias pal~bras; :al terminar el simposio hubo entre 

todos los participantes un acuerdo unánime con las conclusiones de la síntesis y con los 
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principios básicos de: 1) el gradualismo de la evolución; 2) la preeminente importancia de 

la selección natural, y 3) el aspecto poblacional del origen de la diversidad. 

Desde,el 0 punto'cie .• vista'de-Mayr,.laconstitución·.·de la~nueva síntesis' ha.sido.el 

evento más decisivo "en la histo~ia de la biología evoluUva.desd~ la publicación en 1859 de 

~:i~~~~:Nfü~: 4.~!~t~~;:~r~f~~s ;~!t~~":~~~~t~~~~~~r;i~ 
genética experimental y la historia natural con su eílfoq~e poblacional),· en el ;sentido 

propuesto por Larry Laudan (1977): un evento en que dos tradiciones de'investigación 

distintas, en lugar de socavarse mutuamente, llegan a amalgamarse, pmdUcie'nciC>.una 

sintesis que resulta progresiva respecto a cualquiera de las dos tradiciones anteriores; 

3.3 Las ideas de George Gaylord Simpson sobre 
el tiempo y modo en la evolución 

George Gaylord Simpson escribió Tempo and Mode in Evolution (1944) inspirado por el 

libro de Dobzhansky. Antes de su publicación, Ja mayoría de Jos paleontólogos_ sostenían 

ideas saltacionistas (donde simplemente aplicaban Ja teoría mutacionista dE7.' DeVri~s a su 

campo de estudio), según las cuales Ja ausencia de formas interm~dias er(~1:r:eglst'rb fósil 

probaba Ja aparición súbita de nuevas especies, o bien•ideas orto9til1etis't~s·.~;;;;i;;fún~Jas 
- .. - - . - ·- . '-, • . - '• - - ;-;- - -· -.. ;,. - c."º" ··. . '~~- _, ~ , . - -

cuales el registro fósil ofrecía amplia ,evide>ncia de, ev()l,Úció,rlxrne~iél.Í-ltet'a~apt.,¡i::iones 

progresivas y dirigidas, por lo que, en 'C3rnbosygaso_~;;¡:;1a·~~.-JolÚclÓrfÜja~~ri~tá·J"riediante 
selección natural de mutaciones accidentáJesera•conslderada':'cornc:ÍfrreconcÍIÍable'..con el 

registro ;i~sile:::;g:~s~~pson se .. pro~~:Ji\•a~li~-!rfo~~;.:::~éti~;~c~~i"'p~:l;;~nes·. a·. la. 

interpretación del registro fósil y mostrar. 1a col1grUenciá:'de:.1a•,teoría'-:délrwiriista con las 

pruebas paleontológicas. A lo largo del•. libro(Sim~s6n :. b¿s:ca, m()~¡i~i.\~;;;,; ~';()ira v~~; Ja 

::~:it~::n;:d:;~:.ª,::~d:v;~~i:t: ::~~:~'.ts:t:J~7~it:~z~fJ~~l~l~~~J~Tu~3j~n,:!~[fK,~::: 
nueva síntesis. 

.· .·.:/-' 

En el capítulo 111, dedicado a los Tipos de evolución, Simpson distingue entre 

"macro evolución" y "mega evolución", reservando el primer término para la aparición de 
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grupos taxonómicos "en o cerca del nivel mínimo de discontinuidad genética'', es decir, 

especies y géneros, y deja el segundo término para las categorías taxonómicas arriba del 

nivel de género. A lo largo~de,este capítulo argumenta que el gradualismo es una mejor 
' ', -_ ·.· .. · .· 

explicación que la interpre_tación,saltacionista para cada uno de los casos que muestra el 

registro fósil, así como qu~·1a:sei~cción natural es el principal mecanismo responsable de 

los cambios evolutivos.'s'in ; embargo, el mayor reto que enfrentó a la unidad y 

consistencia de su argl.lmeritó provino de los hiatos estratigráficos ("gaps"), es decir, de 

las discontinuidades-del registro fósil, particularmente eri ia escala de aparición de nuevos 

Bauplane sin formas intermedias. Simpson hace recaer parte de la explicación en el 

clásico argumento de la imperfección del registro fósil, pero también admite que un patrón 

tan marcado no puede ser enteramente producto de la imperfección del _regiscÍ:rC>:'>• -

One school of thought maintains that the gaps have no meariing for· e-~-ó-¡'u,tion and· are 

entirely a phenomenon of record. Another school maintains that transiti~-n~I'. f~r'ms nevar 

existed. As so often happens, exarnination will show that neither extreme_vi_ewÚ; likely,tó_be 

correct and that the most probable interpretation líes between these two theories-, although 

nearer to the first (Simpson 1944, p.115). 

En seguida propone que parte de la explicación para los gaps reside en que los 

cambios evolutivos pueden haberse acelerado de pronto, y sostiene que:·la tasa de 

evolución variará de acuerdo al tamaño de las poblaciones, siendo, en términos 

generales, muy lenta para las grandes poblaciones y más rápida a medida que el.tamaño 

de la población disminuye. Por ello, critica los intentos simplistas de extrapolar las tasas 

de evolución conocidas para cierto periodo a otros periodos, o a los gaps estratigráficos, 

como si las tasas tuvieran que ser siempre constantes o lentas: 

Attempts to fill the gaps of record by simple extrapolation have frequently been made. In the 

case of these majar gaps extrapolation on the postulate of uniform rates leads to 

absurdities... The morphological difference between modern opossums and sorne 

Cretaceous opossums is slight, but sorne 60'000,000 years of evolution occurred between 

them. lf the missing pre-Cretaceous sequence changed at a comparable rate, transition 

from a reptile to an opossum can hardly have taken less than 600'000,000 years ... in short 

it must have occurred in the pre-Cambrian, which es certainly absurd (p.119). 
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Poco después, volviendo al tema de las tasas cambiantes, probablemente en 

función al tamaño de las poblaciones, escribe: 

The change, far instance, from a carnivore ar insectivore to an early cetacean is much more 

profound than the recordad change from early to late cetaceans; but that from a 

phenacodont ar other condylarth to Eol1ippus is less !han frorn Eohippus to a late 

perissodactyl. 11 follows that the basic differentation mus! have proceeded, on the average, 

more rapidly than the later recorded evolution. almos! surely twice as fast and probably 

more, quite possibly ten or fifteen times as rapidly in sorne cases. 

According to the theories of population genetics previously summarized, such unusually 

high rate of evolution are very improbable in large populalions and are most conslstent with 

the postulate that the transitional populations were small. This is the hypothesis already 

shown to be most likely as a primary cause of the systematic deficiency of record ... (p.121). 

Más adelante en esta tesis volveremos al tema de las tasas de cambio evolutivo 

dentro del cuerpo teórico de la síntesis moderna. En este momento, sin embargo, baste 

con dejar sentado que Simpson no sólo no propuso que las tasas deben ser lentas y 

uniformes, sino que rechazó esta idea por absurda. 

Finalmente, y con respecto a los diversos tipos de evolución, Simpson adopta la 
'::. 1 

visión de Dobzhansky de que los procesos microevolutivos son los mismos que explican 

la macroevolución cuando son llevados a escalas geológicas de tiempo: 

This is believed to be the typical and, with variations. the general ·próéess. of-' mega­

evolution, but it is not believed to be confined to that level. OualitatiV'ely;imÚa/prócesses, 

less only in duration in the degree of ecological change lnvolved, s~'E!rf;b;;rt·¡;¡inly to C:,<::cur in 

macro-evolution and even in micro-evolution. The materials for:·ev'o·lutlÓn.:an·d· tlÍe. factcirs 

inducing and directing it are also believed to be the same at ali leve1s'·anci to cllffer in mega­

evolulion only in combination and in intensity (p.124). 

En el capitulo VII, dedicado a los Modos de.evolución, Simpsón establece tres 

diferentes modos: especiación, evolución filética y evolLJción ~uágtica~ 
En la especiación hay una diferenciación de'.d6~:o'rrlás·~r~pos a .partir de una 

población original, los cuales se dividen inicialmente en diferentes subzonas ~daptativas. 
Para Simpson, la especiación podía darse de manera muy rápida, pero esta tasa no era 
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sostenible por mucho tiempo; de modo que si se daba a través de largos peÍíodos de 

tiempo, entonces tendría que ocurrir a tasas moderadas de evolución. 

En __ Ja evo/ución-filética,,ocurre_ un cambio sostenido-_,ycdireccionaJ, (pero---no 

necesariamente rectilíneo) de los caracteres promedio de una poblaCión: En contraste con 

el modo de especiación, en el que; se da la subdivisión de u~a pÓbl~ciÓn, en la evol~ción 
fil ética va cambiando la población completa 13

• Obviamente, '._este,'b.;¡-;:nbic;' da origen a 

nuevas especies, sólo que 'en este caso se trata : d~\;~i'P:~éie~:' sucesionales 

(cronoespecies),'y node esp~'cies contemporáneas, como slic~áei''~neir~Ó~Ó;~mterior~ La 

evolución filética sucede básicamente dentro de una mi~m~ zol1'a'ac:laptativa, en contraste 

con la manera subzonal de la especiación (ver Figu-ra 3;~ )e :- - -

Figura 3.1 Diagrama con ejemplos caracterfsticos de los tres principales modos de evolución. Las 

líneas punteadas representan la filogenia y las curvas de frecuencia representan a las poblaciones 

en sus estadios sucesivos (tomado de Simpson 1944). 

En opinión de Simpson (p.203), nueve décimas partes de los datos que se han 

podido extraer del registro fósil caen en el patrón de la evolución filética, lo que ha 

13 Aclua1mcntc cs rmis cmnim nomhrar como clado~é11<!si.v al 111o<lo que Simpson llamó cspcciación, y llnmar anagénisis 
al proceso que dclinió co1110 evolución filética. En esta tesis cmplc::ircmos ambos pares Je términos. dependiendo <le Ja 
preferencia Jd autor que se cslt! analizando en cada sección. 

.--~~~-~~~~~~~~~~ 
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que si no es el modo dominante, sí es uno de los modos de evolución más comunes y, 

además, es el modo en que la evolución tiende a ser. más estrictamente adaptacionista. 

Por último, y dado que, a. diferencia .de la naturaleza .• episódica. de fa especiación, la 

evolución filética. actúa sobre largos períodos de. tiempo; ésta es capaz de producir 

cambios considerablemente mayores. · · ·. • · . 

Sin embargo, Simpsori se daba cuenta ; d~·· ~i:i~ la evolución filética no podía 

proporcionar una explicación suficiente par~ .la~ dis~ol1tinuidades del registro fósil. De 

modo que propuso un mecanismo distinto'p~ri;i estos cásos: la evolución cuántica. 

Este término lo definió como. "el. cambio relativamente rápido de una población 

biótica en desequilibrio hacia ·una equilibrio marcadamente distinto al. de fa condición 

ancestral" (p.206). Siguiendo con la metáfora -tomada de Wright- del pais'3je de :Zonas 

adaptativas, la evolución cuántica· es interzonal, en contraste con la evolución fil ética 

(zonal) y la especiación (sub~onal);·. Por fo tanto, implica una forma de disconti¡,uidad: la 

población debe pasar de· una zona adaptativa a otra, atravesando entre ambas por una 

fase de desequilibrio, es decir, por una fase no-adaptativa: 

In quantum evolution equilibrium is lost, and a new equilibrium is reached. There ls.an 

interval between the IWO equilibria, the biological analogue Of quantum, in ÍNhich the system 

is unstable and cannot long persist without either falling back to its previous state (rarely. or 

never accomplished in fact), becoming extinct (the usual outcome), or shifting.,the whole 

distance to the new equilibrium (quantum evolution, strictly speaking).· (p:207) 

Simpson sostiene que éste debe haber sido el modo dominant~ a tr~~~; cfel cual 

se originaron las unidades taxonómicas de rango elevado, com~ Ías/élrnili~i'; Ó;~ene.s y 

clases, y que debido a la peculiaridad de este modo evolutivo I~ m'á'~i:irobable;es·qúe 
ocurriera al interior de pequeñas poblaciones (donde la deriva '9é~i6a:;.p~Ó'p~~;;ta: por 

Wright podría operar, y donde la probabilidad de conservá~iÓl1 .''.cie;;,;~;;¡t~s\ tc'.isiles 
v•., • ' '•" • •.-, -' • '·" 

disminuiría casi a cero). Propone que la evolución cuántica puede'se/dividida en tres 

fases: 1) una fase inadaptativa, en la que la población· .;,,n ~uel5Úón pl~n:f~''s'u: ~q~ilibrio 
ancestral; 2) una fase pre adaptativa, en la que hay una fuerte0 presíÓ~~d·~·:~~fe~c}Ón ~üe 
impulsa a la población hacia un nuevo equilibrio, y 3) una fase adáptatiya: erl:ia q\'.1e se ha 

alcanzado el nuevo equilibrio (ver Figura 3.1). 

Al respecto, un poco más adelante, Simpson vuelve a recalcar: 
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A necessary condition for quantum evolution is the appearance of preadaptation, which in 

the _ typical case, __ although ._.noL in: all cases,_ mea ns_ the_ fixation _ oL characters .thaL are _ 

inadaptive or at mos_t non-adaptative in_ the cii'cumstances. under_ which they first appear 

(p.21 O). 

parta d=~~~ºi.T;:;,;¡,~2~:;,~Ef :Í:::.~ri,::~'ut~t~~~1iJd::t~~~~··=:~:=::~ 
pequeñas ci>.211>•-· áun'i:1ue.':también· ·µuéd~:rs~~-¡,:,idac:lci; cimofrés~itáci~'.{cie .ÍJn··_cambio 

brusco en - el · méc:lio ambiente, ·cuya brusquec:lac:I •res~lte, lllás>rápida que 'el• tiempo· que 

requeriría··· 1á población para adaptar~e• y:_c¡;:.:,;.,p~o~~(;á; :¡;oP·t~n-~~.;Jn __ ~t'eiE!_quilibrio 
adaptativo inicial. · · •e;:_;-::._ 

Finalmente, Simpson hace notar qUe no 'pretende qÜe el proces'o sea saltacionista. 

Se trata de un proceso de cambio gradual, pa'ro' ~ ~~a Je1C:i6íd~d ~-i:an ~lt~ que 

geológicamente aparecerá como instantáneo, provocando la aparfencia de 

discontinuidades en el registro fósil. 

3.4 El núcleo firme de la síntesis moderna 

Para lmre Lakatos (1982) la unidad descriptiva tipica del quehacer científico no es una 

teoría aislada, ni un conjunto de teorias, sino un programa de investigación. Cada 

programa de investigación cuenta con un núcleo firme, "tenazmente protegi'c:lo contra las 

refutaciones mediante un gran cinturón protector de hipótesis auxili~ré's:-Y;.IC:Í.que es más 

importante, el programa de investigación tiene también una heLlrís·tí~l;i:'.'~~tC:{éi. una 

poderosa maquinaria para la solución de problemas que ... asimil~ I~~ ¡;;;,'orn¡;;úa's';; irlcluso 

las convierte en evidencia positiva" (Lakatos 1982, p.13). Éste es el ca:!i()~:i:'.1,;· 1~•s{r1tesis 
moderna; no se trata de una teoría aislada, inmóvil desde la década.deélos"cuarenta del 

siglo pasado, sino de un verdadero programa de investig¡;;ció~ •. en.f6r11'b;~i:¿-G'~(t,iiyuna 
activa comunidad científica que continúa investigando y aportando r1-¡_¡¡;;~g~·cc;r1o~i;;,iento~. 

Lakatos sostiene que los programas de irivestiga¿lón' t~~bién pueden ser 

caracterizados por medio de su heurística, tanto p.ositi~a bom~ négativa. "La heurística 

negativa especifica el núcleo firme del programa, que es irref'utab/e por decisión 

metodológica de sus defensores; la heurística positiva consiste de un conjunto, 
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parcialmente estructurado, de sugerencias o pistas sobre cómo cambiar y desarrollar las 

versiones refutables del -programa de investigación, sobre cómo mo_dificar y complicar el 

cinturón protector. refutable'.' .. (p.68). _-_ 

Según este '.3sqüerna; '.' ... las anomalías no se ace¡ptan: c()ITlº refutaciones del 

núcleo firme sino como refut~é:ic:ínes de a-lgJnas hipótesis -dei Cinturo;, protecfor;/En ·pa~e. 
debido a la pre;;ié>11 e_mpirfca (pei~o~·en part~ t¡;im~iéf1;-~E!gú';, E!1 ijiseÍ7o"d,~ sQheu~istica) el 

cinturón protector es' riioétificado constantemente,'e>Cpandido, corrÍplic'aC:lo; rnie-nfras que el 

núcleo firme permaneC:e intacto" (p.230). con el 'bbjeto de que el cinturórl'~~btecto~ sea el 

que reciba los impactos de las refutaciones, podrá ser ajustado conúriuamente' e_ inch.Jso 
completamente Sustituido. . ... -. « ·:,··.' 

En este momento de nuestra exposición necesitamos aclarar," ·ei:~t~~:¿~~.~- qué 

entendemos por el núcleo firme de la sintesis moderna (y así, porXexclLÍsiÓn;. ·poder 

considerar a todas las demás hipótesis de la teoría sintética de la evolucÍÓn'~ohi?,-Parte de 

su cinturón protector). 

Como hemos visto en la sección 3.2, en el simposio intern.acion~Lde p;iríceton;-.en 
':.:·::.:.,,. 

enero de 1947, se llegó a las siguientes conclusiones sobre la síntesis' mciderna: '(1) la 

evolución es gradual; (2) la selección natural es el principal meca;,i~rri_c.;,~vo1l.rtiv'o; c3) la 

diversidad tiene un origen poblacional (Mayr 1982). i·-: < .. -~, '..:·-~;;_;,~:--~ - _'.;~;_~'--·,.- -

Dieciseis años después de este simposio, en Animal Species·é!~cl'Evolution, Mayr 

ofrece esta otra definición del núcleo firme de la sintesis moderna: 

.-- '--'-- ·:- ·~ ' 
The proponents of the synthetic theory maintain that all ev61ution isdüe):o-the! áccumulation 

of small genetic changes, guided by natural selection, and that-'transpecific· evolution is 

nothing but an extrapolation and magnification of the even.ts that-:'také p_lace within 

populations and species (Mayr 1963, p.586). 

En realidad, aunque ambas definiciones no son idénticas, no·se con_tradicen, sino 

que resaltan aspectos diferentes de un mismo consenso. Desde mi_ punto de_ vista, y .de 

acuerdo a lo expresado por los autores cuyas obras se citan en este c~pitl.rlO:y más 

adelante, este consenso entre los neodarwinistas sobre lo que constit~ye e1'..~~C:1e~ofi~me 
de la síntesis moderna implica los siguientes tres principios: 

a) Que la selección natural es el principal mecanismo evolutivo .y· ~I _único ·que 

produce adaptación. No se pretende, en ningún momento, que la selección natural sea el 

único agente evolutivo, pero si que desempeña un papel preeminente, en tanto que la 
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evolución es concebida -desde Darwin y hasta la síntesis moderna- como un proceso 

esencialmente adaptativo. 

b) Que la_evolución es-necesariamente gradual.-F'ero:gradual_no_én el sentido de 

que· deba darse contin~amente o a una e tasa- uniforme; _sí,--·en'--~ambio, en otros dos 

sentidos: los cambios ele ben ser gradu~les e~ su rr~ágnitüd,: parit ~ue el c:;ambio fenotípico 

producido no resulte iriadaptativci; y d;,;b-en ser graduales enre1 ti~mpc>, ya que antes que 
~ - - ·-.---- .. -· -. ---' ---- ---·----·---~ '·--,c···- ··.,.----.:-, •...• ,·~-·-- ~---- -

cualquier mutación inciivictual \léntajosa prevalezca enUna'e~-p~cié;'deb'eráextenderse en 
- • • • • '<' • • • • .,_ ·-' • -·- .-- '' • • • _, ••• - ••• " ' • ' •• ~ .. - •• -- ••• •• - ••• • -

la población. mediante la.· herenda' a· las prC>Qei'iiés' en s-Ucesivas;gerieraciones. 
. . . -. . ..... .; .. '_,·._ ; ... e·,~ \ "; .. 0.-.1. - -·' /, -·.\ ' • 

c) Cualquier mecanismo evoh.ltivó debe •ser 'corú5istentei>C:on: lo que sabemos de 

genética y de mícroevolución (esto implic~ que l::ué;llqüier ~r6C:~fi6:;:niiicroevolutivo deberá 

ser consistente -es decir, nó p.;drá estar'.iréAido:.::: cbncla >n1fC:rb~v61ución; nótese, sin 

embargo, que decir esto es _distinto que afirmar que -/os pr¿,c~'so!-; macroevoutivos se 

deben poder reducir a explicaciones microevolutivas, lo cual sería incorrecto por varios 

motivos, como veremos en detalle en las secciones 7.6 y 7.8). 

Sin embargo, en opinión de Eldredge (1985a, 1995) y de Gould (1983a, 2002), 

esta caracterización de la síntesis no refleja su espíritu inicial, sino aquello en lo que se 

convirtió una vez que sufrió un proceso de endurecimiento, proceso que dejó fuera· d_e su 

esfera de estudio a cualquier proceso evolutivo que no estuviera basado en la primacía de 

la selección natural y, consiguientemente, de los caracteres adaptativos. A continuación 

analizaremos esta otra visión de la síntesis moderna: la concepción de la síntesis 

evolutiva desde la mirada de los autores del equilibrio puntuado. 

3.5 El endurecimien~o de la nueva síntesis evolutiva 

En opinión de Gould (1983a y en 2002, cap.VII) mientras que la primera fase de la 

síntesis -la fase del desarrollo de la genética de poblaciones- se caracterizó .por ser 

restrictiva (en el sentido ya señalado de restringir las teorías evolutivas de la época a sólo 

aquellos modelos congruentes con los mecanismos genéticos conocidos), también se 

caracterizó por ser plural respecto a las posibles causas del cambio evolui:i\lo: La segunda 

fase, sin embargo, se habría caracterizado por un valioso esfue..Zo' ini~{a1 de síntesis 

seguido por un lamentable proceso de endurecimiento, contrario a toda pluralidad, dentro 
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de un grupo reducido de investigadores, dando por resultado una síntesis por consenso 

limitado. 

La pluralidad de la primera_ fase-estaría -representada·.por._las_ ídeas. de_ Sewall 

Wright y, sobre todo, de John B. s; Haldane._En'eLcaso de esteúltímo;lapluralidad de su 

pensamiento se reflejaba, incluso; desde- e(titulCÍ de su li.bro: >The Caus~;; dt'Evblution 

(1932). Desde el punto de vista dé Gould, 'H,aldane ::..e,;_ corlt;~_s~~ ccmla ac~it~d de-Fisher 

de hacer generalizaciones abstractas::.:. se·esiorzó por. tratar él e l:>üsC::a'ríespGes'tás;- bajo su 

esquema teórico, para 1os·casós'particü1a/es cie_•1ahist0ria nátLra1:í:füe;of~~cía~·mayores 
retos explicativos. De esta manera;· habría permitido un rango substancial' de exC:epÍ:::iones 

al darwinismo -si bien supeditadas, una vez ocurridas; .al filtro de. la selección natural-, 

entre las que estarían mecanismos de tipo cuasi saltacionista para la aparición _de nuevas 

especies: 

But, if we come to the conclusion that natural selection is probably the main cause of 

change in a population, we certainly need not go back completely to Darwin ·s point of view. 

In the first place, we have every reason to believe that new species may arise quite 

suddenly, sometimes by hybridization, sometimes perhaps by other means. Such species 

do not arise, as Darwin thought, by natural selection. When they have arisen they must 

justify their existence befare the tribunal of natural selection, but that is a different matter ... 

Secondly, natural selection can only act on the variations available, and these are not, as 

Darwin thought, in every direction ... Mutations only seem to occur along certain lines 

(Haldane 1932, p. 138). 

Pero había otros modos de cambio no-darwinista que intrigaban .<;'. Haldane. ·En_ 

primer lugar, dejaba abierta la posibilidad de que hubiera un pequeño ,espa~io'para una 

tendencia interna degenerativa, en cierto modo al estilo de la ortogéne~ls qu~-def~~dí~n 
algunos paleontólogos, que podría explicar el hecho.de que.las muta~icmei's:d~letéreas 
fueran mucho más comunes que las progresistas, haciendo más· p~¿¡;~~¡;/ que la 

evolución fuera degenerativa que hacia formas progresivas: 

Degeneration es far commoner phenomenon than progress. lt is less striking·:b~cal!se a 

progressive type, such as the first bird, has left many different species -as progeny;c while 

degeneration often leads to extinction, and rarely to a wide-spread producúon of 'new 

forms ... But if we consider any given evolutionary level we generally find ene ar two lines 

leading up to it, and dozens leading down (1932, p.152). 



En segundo lugar, Haldane pensaba -como muchos taxonomistas- que la mayoría 

de los caracteres-que- servían-•-para- diferenciar a las- especies-- no- solían- tener-un 

significado adaptativo: . 
. - -

' ,, . ·. , . 

But wheri we have _pushed •;'our_ analysis as far as possible, there ·is río. -doubt- that 

innumerable· charact~rs ;¡¡,~~ n¿'sign'C::.t-possessing selectiva ·value; ~nd, ~o~e6'J~~ •• the~e 
are exactly the charaé:Íe~~ ;,..hibh e~ablé a taxonomist .tri disÜngui~hf ()~es.Speci;;s from 

another. This had led man y a ble ~o~iogist and botanist to give up Da;wi;;isÍTi (19~2. p: 113). 

Finalmente, Haldene poní~·en'duda que la mayoría de los cambios'e..;iolutivos se 

hubieran dado en la maner;,¡ en quE! Fisher (1930) sostenía, es decir;'~ t~élvés'C!e C:ambios 

muy graduales en las frec~enci~s génicas de grandes poblaciC>n'es;) ~E!gúlado~ ·por 
' -:;·· .. ··' . 

pequeñas presiones de_ selección. Por el contrario, pensaba que ese· tipo de cambios 

podrían ser la excepción, y que la evolución avanzaba más . frecuentemente en 

poblaciones muy pequeñas, tal vez impulsada por procesos de deriva génica al estilo de 

Wright: 

But Wright theory certainly supports the view taken in this book that the evolution in large 

random-mating populations, which is recordad by paleontology, is not representativa of 

evolution in general, and perhaps gives a false impression of the events occurring in less 

numerous species. it is a striking fact that nene of the extinct species, which, from the 

abundance of their fossil remains, are well known to us, appear to have been in our own 

ancestral line. Our ancestrors were mostly rather rare creatures (1932, p.213). 

Esta apertura de ideas hacia la existencia de otros mecanismos evolutivos, no 

necesariamente adaptacionistas, es lo que lleva a Gould (2002) a afirmar que la primera · 

fase de la síntesis fue plural. Sin embargo, tanto él como Eldredge (1995) aseguran que, . . . , . 
en la segunda fase, esta pluralidad inicial no se respetó y que, al final, fu~sólo la'geriética 

de poblaciones de Fisher, la más ortodoxa y estrictame_nte adaptacioni~l:a ci~';las tres, la 

que sirvió de núcleo unificador para la conclusión del proceso de síntesis'. ' : ' · 

Según esta interpretación, los •-mismos ~rqJ¡i;!idos :de; iél'. segJ~d~ ;'f~se - fueron 

endureciendo sus modelos teóricos en las suceslv~~ Eldi~i6.nesd;;; su;,;-ob~as,'h;;i~ta llegar, 

a finales de los cuarenta y durante los años cincuenta del siglo veinte, a una síntesis 
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estrictamente adaptacionista y restringida a la genética de poblaciones de Fisher {Gould 

19B3a,b). Veamos, a continuación, en qué se fundamenta esta afirmación. 

- - ' 
Gene tics and. the· Orfgin. of 'SP,écies tuvo fres; e.diciones · {1937, 1941 y 1951 ), y las 

diferencias y correcciones•e.ntre.estas edÍcioíies n.o fueron menores. En estas diferenC:ias 

en el texto se apoya Gould (-i 9ssa, 2C:Ío2) para sostener que, entre la prirnera y la última 

edición, · Dobzha~sk~ •transitó desde ul1a: vi~ió~'.fplur~I a un enfoque• fuertemente 

adaptacionista> · .. · ·> . . . . . .. > .. .. • • . · . 

Eri la primera edición de su libro, Dobzhansky•sostiene:·que toda·la· evolución 

puede explicarse en función de los fenómenos geriéticbs ·¡j~ser\tabl~.s; Sin ernbarg'c;; en lo 

relativo a las fuerzas que moldean y preservan ·1ás\S,/ariaci?nes.~eri .. 1a:nat1Jr¡;i1eza, 

Dobzhansky es más plural: afirma que la selección n~tu~;,;1 ·e·~''l'..n~·(fuerzá impo~anteO pero 

no le asigna un papel predominante {p. 120). Consideré"!; 2;úe ié"l '.'ci~ri~a gi3nicé"I es tir1a 

importante fuente de cambios evolutivos en la né"lturalez:a, ~rgurnenta quEO! é"l1gti~as rá:Zas 
. ' ·- . ' 

locales pueden llegar a formarse sin influencia de la selección natural Y. sostiene que la 

dinámica evolutiva depende, en gran medida, del tamaño de las poblaciones, ya que la 

selección no siempre determina el resultado final, el cual puede estar influido por efec;:to. 

de la deriva génica, la migración y el aislamiento. 

Dobzhansky acepta el éxito de Darwin para explicar las adaptaciones como 

producto de la selección natural, pero una vez asentado este hecho, opina que. se.ria 

equivocado extrapolar el mecanismo y argumentar que la selección contro1a·1a dirección 

de todos los cambios evolutivos (p. 150). Para Dobzhansky no es posible hacer una 

generalización tan grande del poder de la selección natural, y por ello mismo critica· el 

estricto seleccionismo de Fisher {p. 151 ). Y, en una sección en que retomá el "modelo 

insular" de Wright {pp. 185-191), sugiere que este modelo podría valida~·la·ir;:;·.;re~iÓn 
generalizada entre los naturalistas de que las diferencias morfológicas .entre la·s razas .y 

especies con frecuencia no tienen un significado adaptativo. 

Sin embargo, para la edición de 1951 los cambios introducidos:al .text?.··~~tÍEO!jan un 

endurecimiento en relación a la importancia de las adaptaciones·, med_i~r{te·:;~eiecciém 

natural en la dinámica evolutiva. Dobzhansky suprime dos capítulos;,q'Ue•(;c,¡,tenían la 

mayor parte del material sobre cambios no debidos a la seiecció~§;:(é"l¡:·~~;,¡I, como la 

poliploidia y los arreglos cromosómicos {si bien son incluidos; de ib~.;'.i~··;:;,~s reducida, 

dentro de otros capitules). A cambio, añade un nuevo capítulo sobre "polimorfismo 
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adaptativo" (pp.108-134), en el que ahora resta importancia a la deriva génica y subraya 

el papel de la selección en el mantenimiento del polimorfismo. 14 

- Pero la -- adición más e emblemática~ del núevo ··-papel •dominante• que -se· le estaba 

asignando al modelo ~daptaclonistéÍ esfá jÚsÍ:o al principio de la tercera ~diciÓn (pp.9~1 O) . 
. -- - . . . ·,': .· :· . . . . . ' ·,,'. . ·' ·. : . ' .' '.' . ' .. · .- : . . ' ': .. _· .. · ·. ; ,_ . : '. ~ ' - : 

En estas páginas· Dobzhansky.enfrehtaia,clá~_ica·-p~egunta_ de•taxÓr'lo.rnía sobre _porqué 

los organismos parecén. formariconjJrltos•_discretos dentro de 1a2totaÍÍdad ·_Cie1 -espacio 

morfológico, ¿por qué.·- por~·~le~'pí6;'·•c:f~At~c:>·idé1 dai'niri'ia cie _1os ·ma~íteros •carnívoros 

tenemos un grupo de felir;"c;;;·:'.t>trc:>--cie~•c-a:n'í'dos; ótró; de -Úrsidc;s y C>t~ci ele mustélidos, 

dejando tanto espacio m6r-fc)1ggiC:::o;'disponible' entre .cada uno de estos gn.ipos? Para 

responder a este h·ech0;--06~;~-h:a~~~~-;~;\J:~-fo~a el modelo .de los paisajes __ adciÍ:>t~tiVos de 
Sewall Wright, pero lo. t;d;~~ -~¡';-uh' ~Ív~I -inapropiado. Dobzhansky cambia .sutilme~te' el 

significado de este modelo d~sde ur.:.a explicación para situaciones no~óptimas (q.:..e 

implican caracteres no adaptativos>'. a un argumento adaptacionista que .muestra puras 

soluciones óptimas. Gould hace notar -y me parece que con toda razón-_ que•Wright 

desarrolló este modelo para explicar la existencia de diferencias entre los- d~mos ·-al 

interior de una misma especie, proponiendo la metáfora del paisaje con valles :Y-montañas 

de diferente altitud para justificar un situación básicamente no adaptacionistél; ;,-i existe un 

"solución óptima" para el fenotipo de una especie (el pico más alto en el_p·~-iia]e)', ¿por 
-.-. ~· . ,_.'; , .... ; \, ·. ' 

qué entonces no todos los demos se encuentran ahí? Pero, como dice Gould;• si_ tomamos 

este modelo y lo llevamos a un nivel distinto, comparando a las especi~s·_c:te_;·u~ ~lado: la 

metáfora del paisaje con diferentes niveles de adaptación se convierte eni.m·-mélréó para 

justificar un estricto adaptacionismo. Cada pico -bajo esta nueva 'i-;;tJ;rp;~t~ciÓn..'.::.: ése 

convierte ahora en la forma óptima para cada especie (en lugar de ias t'O~;,:;a~•~() óptima~ 
para los demos dentro de una misma especie), y así el pais¡¡¡je_:,.-:~~;~ii~tauEbq_~j~nto de 

soluciones óptimas ocupadas por las diferentes especies de í.m21a'db:i_ '~ 
Dobzhansky intenta solucionar el problema de la disc~~ti~uid.,;(j m~rfológica con 

un argumento adaptacionista que sugiere la existencia de un · espacio ecológico, 

organizado en nichos óptimos pre-existentes, donde los diseños morfológicos buenos 

encontrarán su sitio ideal: 

1 
·
1 

Rusc ( l 9 1J 1J. p 103) ofrece una explicación pura este cambio de Dobzhansky en relación a Ja dcrivn gt!nica entre Ja 
primera y la lcn:cra cd1c1ó11. que Gould sólo n1cnciona de pasu<la en su articulo <le l 983a y que ha omitido en el libro de 
201>.2: en los ailos inmcJiatamcnh! poskf"iorcs a la prirncra edición, el trabajo de cmnpo de Dobzhansky (respaldado con 
experimentos) 1c 1.:onvc1u:ió Je qut: la deriva crn nrncho tncnos itnportantc <le lo que había pensado \..Vright -y Cl mismo en 
J 1J37-. cuando 1 .. kscuhrió qw.: las poblaciones naturales de /::lro ... oplzila que estudiaba prcscnt¡1ban cmnbios cíclicos 
sistcrnúticos t:n patrones cromosó1nicos cspcdficos. asociw.Jo cada uno a las difcn:ntes estaciones del a11o, y que se 
repetían afio con afio. Tal rt:gulari<lad exduia la posihili<lml de que un mecanismo aleatorio y no dirigido. como la deriva 
gé'níca. fut:ra el rt:spnnsahlt: de la variación. Sólo la selección natural podria sostt:ner un patrón t.lc cst: tipo. 
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The enormous diversity of organisms may be envisaged as correlated with the inmense 

variety of environments and ecological niches which exist on earth. But the variety of 

ecological niches is not only immens_e, it _is also discontinuous ... The adaptive_ peaks _and 

valleys are not interspersed at random. "Adjacent" adaptive peaks are arranged in groups, · 

which may be likened to mouritain rariges in which the separate pinnacles are divided by 

shallow notches. Thus, the ecological niche occupied by the species "lion• is relatively much 

closer to those occupied by tiger, puma, and leopard than to those occupied by wolf, 

coyote, and jackal. The feline adaptive peaks form a group different from the group of-the 

canine "peaks". But the feline, canine, ursine, musteline, and certain other groups of peaks 

form together the adaptive "range• of carnivores, which is separated by_ deep adaptive 

valleys from the "ranges" of rodents, bats, ungulates, primates, and others ... The hierarchic 

nature of the biological classification reflects the objectively ascertainable _ discontinuity of 

adaptive niches, in other words the discontinuity of ways and means by which organisms 

that inhabit the world derive their livelihood from the environment (1951, p.9). 

De este modo, pareciera que Dobzhansky transforma la estructura jerárqúica -de la 

taxonomía en un proceso por el que los ciados van encajando en espacios eicC>iógicos 

pre-existentes. Las discontinuidades aparecen, entonces, no tanto en función de la 

historia evolutiva sino como reflejo de una topografía adaptativa. 

Para Gould, este esfuerzo por presentar las discontinuidades morfológicas bajo Un 

esquema adaptacionista, emblemático del endurecimiento teórico de la síntesis'mcicférna, 

lleva a Dobzhansk_y a dar semejante explicación, en lugar de simplement~::a•p-~lar- á las 

consecuencias de las homologías y de las constricciones genéticas, ya-que_é,si,-todos los 

felinos comparten un mismo tipo morfológico es porque todos tiene~(_¿.;··-_-:, mismo 

antepasado común, del cual han heredado su Bauplan de felinos. El adaptaCiC>n.ismo de 

Dobzhansky le hace olvidar, según Gould, que es la genealogía, y no _las: a"ciaptél·-~io:~es 
actuales, la qUe eXplica la distribución de formas en el espacio, morfof6Qi6,~} :-.:-=-o-~' 

George Gaylord Simpson, por su parte, transforl"lló .•- radica_l!Tlent~ . su "propio 

concepto de evolución cuántica entre la primera edición de Térnp6 ~'n}:i f,;,'¿j~~i/nEV,otJtion 
(1944) y 'º que podría considerarse 'ª siguiente edición.-si tií~~:Y~::;;jb'·';:;~·>tttui6 distinto 

(Simpson 1953). . :;-:;:-~~:~>.·e~ 
La evolución cuántica, que en su, ve~s,íéJ~ o~i~iniil h~mÓs expuesto ya en la sección 

3.3, era para Simpson "quizá el resultado· más importante de mi investigación, aunque 

también el más controversia! e hipotético" (1944, p.206). Si, a pesar de su preferencia por 
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emplear argumentos seleccionistas, Simpson formuló como su propuesta más importante 

un proceso evolutivo que implicaba la fijación aleatoria de mutaciones no-adaptativas, e.ra 

porque sólo así -gracias a_la postulación de la_evolución cuántica-, quedaban_explicados .. 

todos los eventos del resgistro fósil,-. 'incluidas las discontinuidades o gaps, . dentro. del 

marco de los modelos genético~ conocidt'ls .• '(a no había razón, por tanto, ~ar~- pc;~er ~n 
duda que el material y Jos .. prOc~~'ds ·'genéticos responsables de .Jos:t: C~~h-ios 
microevolutivos eran_los mismb's:p~~al~>~~crt'ly la mega evolución, variancl6:~Ó1g~ri~i:J 
combinación e intensidad. . " _ .·:_e . . ._. ) /_i:. .: •·· 

En opinión de Goúld (1983a~ '2002), el énfasis de Simpson en la evolución cuántica 

en la edición de 1944 tambiél"l clemu~stra _la visión plural que -ésteHeníac~st'lb~e•' los 

mecanismos evolutivos eri ese entonces: sG meta era demostrar que t6ci6~ ¡(')~ ~~e ritos de 

macroevolución podían ser explic~dÍ:ls como las consecuencias ;pb't~~~·ík1~5- ele• los 

procesos microevolutivos, pero hasta ahí. No pretendía privilegiarnlng~n ~ro~'es~/iobre 
los demás. Si bien favorecía el tema de la _selección natural có~() ~,;,,·ec.,;~-is~mo ~~ra la 

adaptación, también negaba explícitamente que toda la evolución f~era ~d~ptativa 'o que 

estuviera bajo el control de la selección natural. Y concluía: 

The aspects of tempo and mode that have now been discussed give little support to the 

extreme dictum that all evolution is primarily adaptive. Selection is a truly creative force and 

not solely negative in action. lt is one of the crucial determinants of evolution. although 

under special circumstances it may be ineffective, and the rise of characters· indifferent or 

even opposed to selection is explicable and does not contradict this usually.-.decisive 

influence (1944, p.180). 

Pero, cuando casi diez años después se le-pidió a Simpson-que piep~rara.una 
nueva edición. éste consideró que la teoría evolutiva se había desar~t')uác:ft') cle'm.,¡siado en 

esos años como para simplemente hacer. una segunda. tadi<:;ión cÍ.~: .. s.J'f lib~()\'b~ig_il"l~L De 

modo que, si bien siguió la estructura y las· ideas delineadas,en¡Tempo and Ái1_odeJn 

Evolution, preparó un texto nuevo, el doble de e~tenso q~'e el'í:>~iii-;~~6-:<fh-~~;,;_¡c,; Fe~tures --
of Evolution, que se publicó en 1953. ---. •< ~: >::; .~·,: ''•'"-'::;/i _ .•. '"'•' :::•-.•-••· 

Pero, aunque este libro de 1953 fue pl~Íieéldo_c;t')~()' 1é3jactu~ll~ación,del texto _de 

1944, ambos difieren en varios -aspecto~~\p;,;~~~'G?~1'J,''~c~;;:.:~6b·~~~ti{ci;j,¡.~ci~'s~Mbl()sque 
revisten especial importancia: en primer 1ugar, 1a nueva confianza é:ie simpsori en que 1a 

selección natural actuando sobre los linajes filéticos es la única causa importante de 

cambios substanciales. En segundo lugar, el papel disminuido que ahora le atribuye a lo 
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que diez años antes habia anunciado como su contribución más importante: la evolución 

cuántica. 

-Como hemos-visto en la•sección .3.3,- la evolución cuántica •(en el librode.1944) . . . . . 

puede surgir cuando una. pequeña población ha perdido su equilibrio-ancestral yentra en 

una fase inadaptativa,en_la q~e una gama de mecanismos genéticos;é~tre elÍos_ía deriva 

génica, pueden Uevarlé.l a t•ra~és de un valle no adaptativo hasta enc~ntrél'r 'un5Ue~opico 
adaptativo. En _este.seiitÍd~. i~ e~C>JuciÓn cuántica_resultá-éu~lit~tÍv;;.,:,~~te difer"e~te de-los 

demás modos de-~\101uc'i6~; la El~peéiación y fa evolución ri1étic~~ ~ri:i~iitC> qu~:~;, ~I úhico 

modo que incluye pro ces()~ no adaptativos. Sin embargo; ;:esta : definición cambió 

radicalmente en 1953.". En primer lugar, Simpson dice aho'ra que la deriva génica no puede 

iniciar ningún evento ~.;;01'uüv'o i!'riport~nte: 
.>:·.: ,' ', .>~>.· :-:' 

Genetic d,rm i:s;~~~~\X1}not involved in ali or in most origins of higher categories, 

very high categories such as classes or phyla (1953, p.355). 

even of 

En el texto de 1953 la evolución cuántica sólo ocupa cuatro páginas del capítulo 

ampliado sobre los modos de evolución y, lo que es más importante, el concepto ha 

mutado su significado a ser sólo el nombre que se le da a la evolución filética cuando el 

proceso opera a una tasa máxima; es decir, ya no se trata de un modo distinto, sino tan 

sólo de un tiempo distinto de evolución, que difiere sólo en cuestión de grado de la 

transformación gradual de una población que se da en la evolución filética. Dice ahora 

Simpson que: 

[quantum evolution] is not a different -sort of evolution from phyletic evolution, or even a 

distinctly different element of the total phylogenetic pattern: -11 is a special, more or less 

extreme and limiting case of phyletic evoJutiOn (p.385). 

La hipótesis central de 1944 sobre una fase inicial absolutamente inadaptativa ha 

desaparecido en el texto de 1953, y ha sido reemplazada por el concepto de una fase 

"relativamente inadaptativa". Para Gould (2002), esta noción de una relativa inadaptación 

le viene bien a la teoria sintética endurecida porque ya no pone en pelig'ro su compromiso 

con el adaptacionismo. Simpson, vuelto ahora él mismo un adaptacionista, llega a afirmar 

en 1953 que la evolución cuántica, de hecho, está más rígidamente controlada por la 

selección natural que cualquier otro modo de evolución: 



lndeed the relatively rapld change in such a shift is more rigidly adaptive than are slower 

phases of phyletic change, for the direction and the rate of change result from strong 

selection pressure once, t_he_t_tir_e_shold }s:crossed _(p.391 ). 

De este modo, el conce~to.\:¡.::ie ~ante para Gould (1983a, 2002) corno para 

Eldredge (1985a,b) era la aportación más importante de Simpson en 1944, es suavizado y 

convertido en algo completame';,te;;·distinto durante el endurecimiento de. la síntesis 

moderna, en lo que para Gould representa un inexplicable caso de-~laudicación. 15 . 

En cuanto a Julian Huxley, es considerado por Gould y Eldredge como 

activamente pluralista en las páginas del libro que dio a la síntesis su nombrei(Huxley 

1942). Aunque enfatizaba las adaptaciones y el resurgimiento del darwinismo, también 

consideraba que las distinciones entre taxones de rango bajo eran, en su mayor parte, de 

caracteres sin valor adaptativo y que la deriva génica de Wright podría explicarlas .. En un 

análisis efectuado por William Provine (1982), en el que contó las referencias tanto· a la 

deriva génica de Wright como a los puntos de vista de Fisher, resultó que.'E31:1ib;6de 

Huxley otorga el mismo tiempo a ambos puntos de vista, lo que en opinión ·de;i Óould 

(1983a) es una muestra del deliberado pluralismo de Huxley en 1942. 
~ - .. : .. -~ :~- . 

Sin embargo, para 1950 Huxley ya había adoptado la versión · dura del 

adaptacionismo. Goud señala que, en el simposio celebrado en 1959.cón motivo del 

centenario de la publicación del El origen de las especies, H¿"xley (1 S'eó) d~fendió el 

seleccionismo estricto y renunció explícitamente a su concl3pción; anteri~~-á~erca de que 

variaciones no adaptativas podían regular la diversificación en los taxé:>nes -cie bajo rango. 

Por último, Ernst Mayr también es acusado de haber transitado desde una posición 

plural durante el incio de la segunda fase de la síntesis, a una totalmente adaptacionista 

para 1963. cuando publicó Animal Species and Evolution. 16 

1
..., E1<lrcdgc ( l 995~ p.25) da una pista sobre lo que puc<lc sc:r parte de la explicación del cnn1bio de Simpson~ más nl1ñ de su 

1nntivación profc:sinnal para ali111.:ar.sc con un programa de invcstigución más nJaptatacionista: en 1945 Wright publicó en 
J::coloJ.;Y una rcscfla de Tt•m¡w and ,\/ode i11 [!,•o/11tio11~ en la cual ridiculiznba a Simpson por un error de notación 
tnatl.!'mütica que hahia co1ndido. asi como por la nrnla interpretación que hncia de sus propios conceptos de los equilibrios 
cambiantes y de la deriva génica En opinión de Eh.ln.!dge. esta crítica de \Vright tuvo un gran impacto en Sirnpson y 1o 
influyó para transfonnar el significado J.c la evolución i.::uántica hacia un nuevo sentido más convencional y que 
{1rcscindiera de las ideas de \Vnght. 

t. La crítica a f\.1a'.\T no apan.!i.;c en el artículo inicial Uc Gould ( l 983a) sobre el endurccitnicnto de Ja nueva síntesis~ pero 
es ampliamente 11;1tada vc:111te ;1iios desput!s (Gould 2002) Me parece probable que la inicial renuencia a criticar a Mnyr se 
haya debido a que. para ese e111onccs. l\1ayr era el único ncodarwinista Je renombre que no hnbia lnnzndo ataques 
frontales l.·ontra la tcnna del cquilihrio puntu:ulo. 
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En Systematics and the Origin of Species (1942), uno de Jos objetivos principales 

de Mayr era explicar todos los mecanismos conocidos ·de origen de nuevas especies de 

una manera consistente con _--los:; mecanismos . genéticos -.conocidos._--_Su~ enfoque es 

darwinista, pero no excluyente .. La selección natural -es reconocida como la_ principal 

fuerza evolutiva, pero no la única; y'la adaptación cumple un p·apel importante pero no 

exclusivo en la formación de nuevas_ especies: 

... selection, random gene loss, and similar factors, together wilh isolalion; make it possible 

to explain species formalion on the basis of mutabilily, without any recourse to Lamarckian 

forces (1942, p.70). 

Para el Mayr de este momento, la inclusión de todos los fenómenos 

macroevolutivos dentro de la síntesis es perfectamente posible y sólo implica que sean 

explicados mediante los principios de la genética moderna, mas no expresa ningún 

compromiso con algún modo particular de cambio genético (Gould 2002). De hecho, 

admite que los factores que determinan los· procesos de especiación pueden ser tanto 

adaptativos como no adaptativos, y dentro de esta segunda categoría menciona a Jo_s 

polimorfismos neutrales y a algunas variaciones geográficas: 

There is, however, considerable indirect evidence that most of the characters that are 

involved in polymorphism are completely neutral, as far as survival value is concerned. 

There is, for example, no reason to believe that the presence or absence of a band on a 

snail sheli would be a noticeable selective advantage ar disadvantage. Among the many 

species of birds which occur in several clear-cut color phases, there is, with. one or_ two 

exceptions, no evidence for selective mating ar any other advantage of any_ of the phases 

(p.75). 

Y más adelante, al tratar sobre las variaciones adaptativas, aclara que: 

However, it should not be assumed that ali the differences between,_populations and 

species are purely adaptalional and that they owe their existené:e to' th~ir~Í:ÍperiorsE?lective 
qualities ... Many combinations of color patterns, spots, and bands, as ~~ilas·.;~t~,:.-.b;isÍles 
and wing veins. are probably largely accidental. This is partiéG1_,'.."iíy¡l~~~ in. regil'.lros with 

many stationary, smali. and weli-isolated populations, such as we find commonly in tropical 

and insular species ... we must stress the point that not ali geographic variation is adaptive 

(p.86). 
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Desde el punto de vista de Gould (2002, p.536), el hecho de que el libro de Mayr 

de 1942 incluyera poco material que tratara directamente sobre adaptaciones se debe no--­

sólo a que el objeto principal de estudio de _este -libro-erá ·el_ origen· Y::desarrollo-cie las_ 

discontinuidades entre es~ecies, sino también a que la visión de· 1a:e;;o1UciÓ;'.. 'é:fe-Mayr en 

ese entonces era pluralistá y no estaba comprometida aún con ~I a'é:fapt<;lc;¡.t,~¡5·1Tii¡ ~~tri~to. 
Sin embargo en 1963, cuando publicó Animal Speci~s and évotutí~fi;c_i~';p~~i;;ió'n'd'eh.J1ayr 
ya había transitado hacia un "panadaptacionismo" inciu-so rnáS exfrirnó'qúe;;:e;•~:cúalquier 
otro de Jos libros principales de la sintesis moderna. ,'.·.,-.::; __ ¡_-::_. __ .. ,.,y,:;\'\··~, .. .. .·_· ... ; .. ·:::· .. :: . ' . 

En el texto de 1963 Mayr admite la presencia ocasional de algÚ~'i:isf caracteres no 
- ' . /!'• •. ' - ' • . _,.. . ' • - ' ·~o. . • , . 

adaptativos (1963, p.156), pero les resta - toda irnportanéi;;ú;:eif1;:,;1a¡l:.1ógicai.~·é:fe':. su 

argumentación, en la que la selección natural mantiene la prima_cJa c~m,0'1a'túerza rectora 

de la evolución: . ··:~.".'-:;'~ ;.·~_<:;"'• 

Every species is the product of a long history of selectiori a~cf i~ th~s VJeJI ·aci~'pted io the 

environment in which it lives. There is no doubt that the ptl'en<:Ítype'as'~·W'~o1~;;inclÚding its 

physiological properties, is adaptive and is produced by ~ Óen'c:ityp~;that'.fs-the_:r~sult of 

natural selection. This is not contradicted by the fact that"~~ aC::é~~ion~I C::ornpt:lnent of the 

phenotype is adaptively irrelevant (1963, p. 60). ' '· 
•'-: 

... :.-

Bajo esta nueva posición, en Animal -Spedi~s ·• 'ánd :::E=-vbiution May('refutá los 

principales ejemplos de caracteres no adaptativos qüe él ~i~~o h~bíaofre;;ido e'i'.i sú libro 

de 1942: el polimorfismo neutral y muchas _d_e Ía~ -..Ja~i~6ione~ 'gel'.>~iáfi;;~~- sbbre ~I 
; ., .- ~ - ' -

polimo::~:
0

~e:~r:~ap:l::i:r:h~::: it was claim~~.~Zi~ mainta~h:d(~; •a~ci~~nt'>Now• that the 

cryptic physiological effects of 'neut,ral' g~l'lei ha~.;'be~~ di~~b~~i~d~ il i~·e:;¡-ident th'at su ch 

genes are anything but selectively neut~~1~/11 ii 'a1tC>g~-th..;r u~lik~ly tr:l~t twC> genes would 

have identical selective values under ali the.'conditfons: in_ which they may coexist in a 

population (p.162). 

En cuanto a las variaciones geográficas, una parte de las -cuales había descrito en 

1942 como selectivamente neutrales, ahora escribe: 



The geographic variations of species is the inevitable consequence of the geographic 

variation of the environment. A species must adapt itself in different parts of its range to the 

demands of the local environment. Ev_ery local pop_ulation is. under continuous selection 

pressure far maximal fitness in the particular area where it occurs ... Each local environment 

exerts a continuous selection pressure on the localizad ciernes of every species and models 

them thereby into adaptedness (p.311). 

Pero la transición de Mayr hacia el endurecimiento no se. manifiesta tanto, en 

opinión de Gould, en sus afirmaciones explícitas sobre la casi ubiquidad de. las 

adaptaciones, como en la sutil redefinición que hace de_ todos los problemas. evolut_ivos 

como diferentes problemas de adaptación. El verdadero significado d'a los 'términos, 

preguntas y categorías de fenómenos entran ·ahora al discurso evolutivo -. b_ajo 

presunciones adaptativas. No sólo las explicaciones alternas a la explicación 

adaptacíonista han sido relegadas y casi ignoradas, sino que todo el espacio coricepti'.ial 

de la investigación evolutiva ha sido reconfigurado de tal modo que muy difícilmente es 

posible considerar, o siquiera formular, un camino potencial para hallar respuestas fuera 

de la rígida estructura adaptacionista. 

Gould (1983a, 2002) dice no saber por qué la síntesis comenzó a endurecerse, 

pero explica que, una vez endurecidos los principales artífices de la misma, y dada la 

tendencia natural de los investigadores a admirar y a seguir a los lideres de opinión y a 

los fundadores de una teoría, fue inevitable que prácticamente todos los neodarwinistas 

posteriores encuadraran sus propios esquemas teóricos y sus trabajos dentro del 

programa de investigación adaptacionista establecido tras el endurecimiento de la síntesis 

moderna. 

Smocovitis (1996) coincide en que la síntesis se volvió, para finales de los años 

cuarenta del siglo veinte, mucho más fuertemente seleccíonista (o "adaptacionista"; como 

prefiere decir Gould) que en sus inicios. Pero ella _sí ofrece una interpretación de las 

razones de este endurecimiento: 

El abandono del apoyo inicial que Wríght,Dobzhansky y Huxley habían ciélé:!C>.a la 

deriva génica y su transición hacia una versión más fuertemente selecciÓni~ta·: d~: la 
-. ,-,: -:.- __ , .:·-,--,_· :: .-

evolución se debió a la combinación de. varios factores: la creencia .que · 1os_ ·tres 

compartían en el mejoramiento continuo d.e la humanidad, así como la creciente 

necesidad de una evolución progresiva que fuera compatible con una teoría positivista del 

conocimiento. En este marco filosófico-conceptual. un modelo más fuertemente 



seleccionista sería favorecido por aquellos biólogos que, al mismo tiempo que quisieran 

tener los altos estándares de ciencias como la física desearan, también, contar con un 

camino que llevara al mejor"!rl'l_h'1~~.de la ti,ljm1;micfad y que ofrecie_l"~~~na vi=i.c:>n Of>.~il11ista 

y progresiva del mundo. Pero también hubo un importante 'factor. externo: IÓs modelos 

evolutivos que favorecieran .proces~s aíeatorios como la deriva 9eri:~ica: que:[efo~aba una 

visión estocástica de· la evolución -y, 'por extensi6n, de la cultura.:'..,. no s'EiriéÍn apoyados en 

la sociedad de la posgúe;rra, éh-ii:>e __ r\~cia._erí la 'reccmst~ú-¿~iÓniy~~1,,:-ri~j,;r;;.l'Tli~~to de su 

mundo. ···.:::: · ·--'-1h :,., __ • =:-.-.- ... :-. 
Personalmente no-estoy múy ie~ú'i~ c:le -~u~ I~ ~e~undél ~él;:i~ é:IE;; 1él•'e;~p1íl:aciÓn .de 

- . - '. -... -~ -·: .. : ,.·: . "· - - ._ ",' ... -~'-.,::.,;:·,:.~ <"-·~·-, .-,,,. -.~ .!';. -_ .... , ' ·, 

Smocovitis sea correcta, ya que. de: todos modos una visión "seleccióriista": implica un 

importante componente aleatorio_ (en_•.1él~~arición de·. las• ~uia~ii;';,~~-b6'n:íéli:~~~·deberá 
- . - -· ·- - ' - -- - - • . .. - •,'' • -'- . • '. ' .- • «' •. ,. ;~~' • -., > - - --'.'"· • • • ·•" - " ,· • - -

trabajar la selección natural), aünqueconsideroqúe. ia~ cre~ficias~~~rsónalesde V\/right, 

Dobzhansky y Huxley (respecto al· ;n·ejora~iento cóntirluo\:Í~ • ¡¿¡;t;i';~iinici~cj) ~( p~ederl 
haber influido en su preferencia por una visión más "adapt;;.:~ú:>nist'é:X' ·· - . : ·· 

En cuanto a la interpretación que hace Gould, me llama ,1"1 . .,;terlC:ión que su 

principal argumento en contra del mayor peso que se le dio a·=1a•s;;1Eicé:iÓn-natural en la 
. - -._.·· .. - ': 

fase final de la síntesis sea la pérdida de pluralidad. Nótese que las criticas no son porque 

la síntesis moderna haya bajado sus estándares epistémicos; · o'porqúe haya ignorado 

evidencia empírica, o despreciado predicciones inesperadas que se confirmaron. Cuando 

se nos dice que la síntesis se endureció porque privilegió las explicaciones adaptativas, 

no se nos dice si otros procesos habían probado ser igualmente válidos. Tan sólo se 

argumenta que se empobreció y perdió objetividad al perder su inicial pluralismo para 

otros posibles mecanismos evolutivos. 

Pero, ¿qué sucede si una teoría pierde su pluralidad de causas potenciales a 

cambio de ganar precisión? ¿Por qué criticar a la síntesis moderna empleando el 

argumento de la pluralidad, que tiene una connotación cultural y social, pero no CienÜfica? 

No creo, sin embargo, que Gould haya querido evaluar con criterios sociológicos·.a _la 

síntesis moderna. Me parece, más bien, que el principio de pluralismo explicativo j~ega un 

papel importante en los valores epistémicos de los autores del equilibrio puntuado,· 

Dejaremos este análisis, de momento: hasta aquí. Pero volveremos él1 te~'3 ~n la 

sección 1O.1, al tratar sobre los valores epistémicos de los protagonistas __ de . la 

controversia. 
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4 

Las teorías de especiación peripátrica y de 
cohesión del genotipo de Ernst Mayr como 
antecedente directo de las ideas sobre 
especiación del equilibrio puntuado 

A pesar del endurecimiento teórico de Ernst Mayr y de su adaptacionismo -según la 

perspectiva de Gould y Eldredge- lo cierto es que fueron dos aportaciones suyas, más 

que ninguna otra idea, las precursoras directas de la teoría del equilibrio puntuado: sus 

teorías sobre la especiación peripátrica y sobre la cohesión del genotipo. 

Al iniciar los años setenta, Niles Eldredge, un joven paleontólogo del 

Departamento de Invertebrados Fósiles del Museo Americano de Historia Natural, en 

Nueva York, publicó en Evolution (Eldredge 1971) un articulo con sus conclusiones sobre 

la evolución de los trilobites Phacops rana del Paleozoico. En este articulo Eldredge 

menciona, por vez primera, que el mecanismo de anagénesis que se aplicaba 

habitualmente a Ja reconstrucción de filogenias en paleontología no era consistente con la 

evidencia fósil que él había estudiado, y la cual le llevaba a creer que la especiación 

realmente ocurría de manera alopátrica, gracias a subpoblaciones que habían quedado 

aisladas geográficamente y que se situaban en la periferia del área principal de 

distribución de la especie. Es decir, según el modelo de Mayr. Un año después, este 

articulo de Eldrege serviría de base para formular, junto con otro paleontólogo, Stephen 

Jay Gould, del Museo de Zoología Comparada de la Universidad de Harvard, la teoría del 

equilibrio puntuado. En la parte final de su articulo conjunto, al explorar una posible base 

genética para explicar el modelo puntuacionista, Gould y Eldrege volvieron a acudir a 

Mayr, en este caso a su teoría de la cohesión del genotipo. 

Veamos, entonces, qué fue lo que propuso Mayr en cada una de esas dos teorías. 
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4.1 La especiación peripátrica 

Mayr (1982a) ha rastreado los primeros pasos en la idea de-la especiación geográfica 

hasta 1825, con von Buch. Posteriormente, cuando Darvvin regresó del viaje del Beagle, y 

debido principalmente a· sus observaciones en las islas Galápagos;· surgió en él la idea de 

que el aislamiento geográfico jugaba un papel importante en la:gE!neración de las nuevas 

especies. Esta convicción está registrada en sus cuadernos ~e-nota~cl~I ~i;!ríodo 1837-38. 

El concepto todavía seguía siendo importante para él en'slis'ensúiJyos'dei1842y1844. Sin 

embargo, para cuando publicó el Origen de las es;,ecies er1 .1 S59:ya h'abiaabandonado 

su idea sobre la necesidad del aislamiento geograficÓ pór,la opcié>_n'cle:una especiación 

simpátrica, sobre todo para poder explicar la generacióncie·.nuevas:es-pedés en el interior . . . .. ·~ - .. 

de los ~~~i:e:::: ~:~::~YP:::~;ar, una de las crític~:-~¿·!::;r~·~¡t;j¿ ;it2~~¡~ de Darvvin 

provino de Moritz Wagner, quien -durante sus viajes p6r.Al~~fia::.. habí~ ~onfirmado que 
.",•"<"\ r' - •• ' 

en los escarabajos terrestres (Pigmelia y Me/asoma) la pr_e:s~,rié:iade un río_detérminaba la 

formación de distintas variedades en ambas márgenes:' 17;'(,~t_eriormente Wagner_ observó 

fenómenos similares en las especies que viven en montañas, donde los valles se 

convierten en barreras geográficas (Mayr 1982a). Esto lo.llevó a_la siguiente conclusión: 

The formation of a genuine variety which Mr. Darwin considers to be an incipient species, 

will succeed in nature only where a few individuals transgress the limiting borders of their 

range and segregate themselves spatially for a long period from the other members of their 

species ... the formation of a new race will never succeed in my opinion without a long 

continued separation of the colonists from the other members of their species ... Unlimited 

crossing, the uninhibited cross fertilization of all individuals of a species will always result in 

uniformity and will turn back to the original condition any variety the characters of which 

have not been fixed through a series of generations (Wagner 1889). 

Darwin, quien con razón insistía en que la selección natural y el cambio evolutivo 

podían tener lugar aun sin haber ningún tipo de aislamiento, pensaba. también que el 

aislamiento no era necesario para la formación de nuevas especies. Asjque-1ei·respondió 

a Wagner: "Mi objeción más fuerte a su teoría [de la especiación geográtfca{eli que ésta 

no explica las adaptaciones desplegadas en la estructur~ de ~~da ser'vi~o", como si la 

adaptación y la especiación fueran fenómenos mutuamente excluyentes (Mayr 1982a). 

Parece ser que, una vez que Darwin hubo adoptado su concepto de la especiación 
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simpátrica, nunca volvió a necesitar considerar el componente geográfico en su 

teorización. Y cuando sostiene que una nueva especie se puede originar a partir de una 

variedad local, nunca dice que esto o_cur~a en una población aislada. Aparentemente,. para 

Darwin la evolución avanzaba com
0

0 '• un fenómeno estrictamente vertiC:¡iC es ' decir, 

desplegada a lo largo del tiempo, pero sin considerar su componente horizÓntal: el 

espacio geográfico (Mayr 1992): 

Al iniciar el siglo veinte, lós_geni;tistas tampoco mostraron interés en la especiación 

(con excepción de quienes :hélbÍa'n~sido educados inicialmente como taxónomos, como 

Dobzhansky y Stebbins). Los:g'enetistas se referían a la evolución simplemente como el 

cambio de frecuencias géni_cas_ en una población, olvidando así que la evolución consiste 

en dos fenómenos simultáneos pero distintos: la adaptación y la diversificación. Sólo el 

segundo de ellos da como resultado la multiplicación de especies, pero este fenómeno fue 

casi totalmente ignorado en los escritos de Fisher, Haldane y Wright (Mayr 1992). Durante 

la formación de la nueva síntesis evolutiva -como hemos visto en el capítulo 3- la idea de 

la multiplicación de especies en el plano horizontal -geográfico- no estaba incluida en las. 

obras de la genética de poblaciones, ni en las de Ja paleontología; Simpson (1944) n.o 

hace ninguna referencia al respecto. De modo que el problema de relacionár. la 
,,_. , ....... - -

especiación con la macroevolución durante la conformación de Ja síntesis .dar'\l\Íinista 

recayó, principalmente, en los zoólogos del grupo: Huxley (1942), Mayr (1S42,'1s's4) y 

Rensch (1947). Pero, entre los tres, fue Mayr quien articuló mejor la ide~ de' .. ;q.:¡;,;. la 

evolución no sólo se da en el plano vertical ~el tiemp~ sino tarrlbié11{e;~<~1 pl~no 
horizontal -el espacio-, y que para· este último plano el aislamieí,t§;,ii~ógráfico ;d~ 
poblaciones jugaba un papel central. ·.:.:; ,, .· , 

Debido a que Mayr observó que1J~s:RC?plé3ciC,rtE!s que sc:>1'iéln'.dá~'.ini~io)a nuevas 

especies eran. sobre todo, aquellas .•.. que q~edaban + geográficarnerlte ,,' al~Jadas en'' Ja 

periferia del área central de distrÍbuciólÍ de 1¡i'''es,pecie, 'él 1k Jla~ó· a ·~stE! proceso 

especiación peripátrica. 17 

Durante la síntesis evolutiva, si bien Dobzhansky (1937) reconocía Ja importancia 

de las barreras geográficas, para él sólo eran un mecanismo extrínseco de aislamiento 

i - Aunque en sus escritos Eh..lrcdgc y Gould han preferido empicar el ténnino de cspcciación a/opátrica en lugar de 
especioción peripátrica_ el scntiJo es cxnctamcntc el rnismo tanto en Ma}T cotno en ellos., y los tres aceptan 
cxplkitan1cntc que se n.::licn.:n a .. poblaciones aisladas. situadas al 111argen del área principal de distribución de lu especie."" 
Por lo tanto. 1!11 esta tesis ctnplcaré mnbos ténninos como equivalentes. usando el adjetivo pt,n'pá1n·ca cuando me refiera a 
escritos de l\t1a'.\-T. y el adjetivo alopútrica cuando esté hablando de artículos del equilibrio puntuado (sin que eso quite que 
otros autores prdicran manejarlos de fonnu tal que no se traslapen sus significados. ya que no todos Jos eventos de 
t:spcciación alopútrica poseen las características de Ja peripúlrica. es decir. no todas las poblaciones aisladas se sitúan en 
las múrgcnt:s dd úrea de distribución principal de su especie). 
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reproductivo, equivalente al mecanismo intrínseco que representa el aislamiento genético. 

Fue Mayr (1942) quien hizo notar que, en realidad, había una diferencia fundamental 

entre los dos factores de aislamiento reproductivo, y que el aislamiento geográfico es un 
- ---=- :o-o. - -- -=- =- - - ---- . --=-=-e;-_· -o-= -oc=--,---===--

prerrequísíto para poder. desárrollar el aislamiento. genético.•· 

Mayr propuso . que ·ras "poblaciones periféricas.:: aisl~d~ir _;:evoludonando 

rápidamente, podríar1 '.ser el lugar de origen de fTlu~h~~.; novedades evÓlutívas: Su 

aislamiento y su tam~ño comparativamente menor'podríáne.~plíc~l'ci~nórnenosde·rápída 
evolución y la ausencia de su documentación en el regístroféúi¡r•. (~~s~ri·-b:1-79). ·.·· ·.. . 

y así; la teoría del equilibrio puntuado tomaría cieii rVla~r n"a~ ::!ÓiC, 'ra·.idea d~ que la 
. . ·- ~ ·;- .-._;: . -"i ,,._ •· -.,: ·--~' .. ; . ·-.•• •.•. ' ·:- e'. ', ·•. ~- . . . . -

especiación se da de manera peripátríca, sino .también,(a/dé~'{qUe'.esfos:eve.ntos de 

especiación pueden ocurrir en poblaciones tan péqueñas y ci· tá;~s dé:~arnbio.tan rápidas 

que no quedarían capturados en el registro fósil. 

Respecto al papel que su propia teoría de la especiacíón peripátrica jugó en la 

formulación de la teoría del equilibrio puntuado, Mayr ha escrito: 

The first to pick up my theory was Eldredge (1971), who found in his study of Paleozoic 

trilobites that the majority of species showed no change in species-specific characters 

throughout the interval of their stratigraphic occurrence, whereas new species appear quite 

suddenly in the strata. He therefore proposed that the allopatric model be substituted in the 

minds of paleontologists for phyletic transformation as the dominant mechanism of the 

origin of new species in the fossil record. This was followed in 1972 by the Eldredge and 

Gould paper. in which the term "punctated equilibrium" was proposed. The Eldredge-Gould 

proposal was essentially my 1954 theory, except far a far stronger emphasis on stasis, 

indeed a belief that no further evolutionary change would occur after the speciation process 

was completad (Mayr 1992, p.26). 

Para explicar cómo podía darse este proceso de rápi~á:especiac1on en las 

poblaciones periféricas, Mayr (1954) propuso el principio-de!'dJhd~·d"o~. según el cual el 

establecimiento de una nueva población por unos cuantos .fun_d~d()~7s .~ue ·llevarían 

consigo sólo una pequeña fracción de la variación genética, c:IE!. raJS:>'ol:Ílación parental­

provocaría un cambio tal en el entorno genético de los :fundádorei, que el valor de 

selección de algunos de sus genes variaría consíderablemente_.~lo í:jue a su vez alteraría 

el valor selectivo de muchos otros loci, hasta provocar; finalmente, un nuevo estado de 

equilibrio genético: 
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lsolating a few individuals (the "founders") from a variable populatlon that is situated in the 

midst of the stream of genes that flows ceaselessly through every widespread species will 

produce a sudden change of the genetic environment of most loci. This change, in fact, is 

the most drastic genetic change (excepi fofpolyploidy and tiybridization)tti:atmay'occi:ir1n 

a natural population, sin ce it may affect all loci at once. lndeed, it may hlilve th'e ctiara~tei of 

a veritable "genetic revolution". Furthermore, this "genetic revolution.";. · rele'~~éd. by the 

isolation of the founder population, may well have the character:of a'. éliaih; rea.ction . 
. , :-_: '".-_-:·.' 

Changes in any locus will in turn affect the selectiva values at many other.· loci;'iuntil finally 

the system has reached a new state of equilibrium (Mayr 1954, p.171).-

- .· ~-~ ~- ': . '' 

Ruse (1999) sostiene que este principio del fundador no 1!3 debe .. más a Darwin.que 

al principio de deriva génica de Wright. Sin embargo, la idea de Mayr:va. más allá. de la 

deriva génica, pues las "revoluciones genéticas" a las que hace alusióf1 no· s.uceden sólo 

porque las pequeñas poblaciones aisladas tengan una muestra aÚpica de· frecuencias 

génicas -que seria el principio de la deriva actuando sobre genes . con valores 

independientes de selección.-, sino porque el tamaño reducido de la población permitirá 

romper la cohesión del genotipo; de un genotipo donde muchos genes están co­

adaptados y tienen un valor conjunto de selección (idea que no existe en Wright). Ésta es 

la segunda teoría de Mayr que sirvió como fundamento teórico para la teoría del equilibrio 

puntuado, y la que a continuación describiremos. 

4.2 La cohesión del genotipo 

La idea del conservadurismo genético, o de la unidad del genotipo, fue inicialmente 

expresada por Chetverikov (1926) bajo el concepto de entorno genético. En este articulo 

se habla por primera vez de que los genes pueden interactuar entre sí. . De manera 

independiente, Mayr (1954) y Lerner (1954) llegaron a conclusiones. similare.s. Para 

ambos autores, la variación libre de ser sujeta a la selección nCÍtural se~e~contrCÍba sólo 

en porciones limitadas del genotipo. La mayoria de los genes estarían .''.~tacfos;'./dentro de 

complejos balanceados que resistirian el cambio. La adecuación ~e fcis:;:g~~es ~·íl estos 

complejos estaria determinada mucho más por la adecuación de1·i::C>ñlpiejo'·cc>rnci;í:in todo 

que por cualquier cualidad funcional de los genes en lo i~dividt'.:ii'i:(M·~y.;.: 1:9s4, 197S). 

Lerner llamó a este fenómeno homeostasis genética; Mayr lo denominó cohesión del 

genotipo. 



Según Mayr, es debido a esta cohesión del genotipo que se da el efecto fundador, 

ya que sólo en poblaciones de tamaño reducido y sujetas a fuertes presiones de selección 

pueden ocurrir las "revo_luciones genéticas" necesa.rias para la esp~ciélción, es decir, el 

rompimier~to de la~ inter~~ci~ne~ epi~tátÍ~~s ~nt~~º-l~~~9;;r1e;q~~~f"l~r,;..;a1;;.;-erite 
0

producen 

una gran cohesión del genotipo: 

lf one adopts a more holistic (integrative) view of the genotype and assumes that the genes 

perform as teams and that large numbers of other genes form the "genetic milleu" 

(Chetverikov 1926) of any given gene, one can suggest an explanation. lt is that epistatlc 

interactions form a powerful constraint on the response of the genotype to selection ... 

Holists claim therefore that much of macroevolution cannot be explained .by 

atomistic gene replacements or by selection pressures on single genes, but only by a more 

drastic reorganization, made possible by loosening the light genetic cohesion of the 

genotype found throughout widespread populous species. Mayr, H. L. Carson (1975), 

Eldredge and Gould, and Stanley ascribe the stability of the phenotype, as observed in 

static species, to such an interna! cohesion of the genotype, or parts of it. Significan! 

evolutionary advance can take place only alter a breaking up of previously existing epistatic 

balance (Mayr 1992. p.35). 

4.2.1 Evidencia a favor de la cohesión del genotipo 

En opinión de Mayr (1975), la selección artificial ofrece numerosos ejemplos sobre la 

interacción entre genes. Los criadores de perros y los de caballos han podido constatar 

que siempre aparecen efectos colaterales indeseables cuando han tratado de concentrar 

la selección sobre un carácter en particular. En Drosophila ha sucedido lo mismo cuando 

ha querido maximizarse algún carácter especifico: al final de una selección intensa, los­

linajes resultantes murieron debido a una esterilidad adquirida durante el proceso de 

selección artificial. 

Lerner (1954) menciona que, en experimentos con Drosophitai.en-.:1os .. que la 

selección fue dirigida a la maximización de un carácter particÚlar: dur,,;-nt~ uria<serie de 

generaciones, una vez que se terminó la presión de selección 'y:qJ~i-s~}í~-P~;rnitió a la 

población alcanzar su propio equilibrio genétito, se obi·eitó qG~.-~1:6aiábt~; q~e había 

sido seleccionado con mucha frecuencia perdía parte -si no es que todo- el cambio 

fenotipico que ya se había logrado. Había, aparentemente, un balance interno de 
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presiones de selección que tendía a restablecer el balance previo del sistema coadaptado 

de genes. 

Mayr (1975) infiere que los ge~es qlJ_e est~ri!~ertem¡;i_nte u_11Ld_os_ en estos sistemas 

coadaptados de genes tal vez participen en varias _operaciones metabólicas (o procesos 

ontogenéticos) independientes; y ql.ie se nec~site¡. una'fr~~ue,,~¡~ ~speqífica de los genes 

que interactúan para obtener un desempeño óptfrno clelproceso;fisiológico. De manera 

que, si esta frecuencia es áltera'cia.· por presiohes'Iunidire(:6.ic)n~l~·i;cjEi selección, las 

presiones internas de seleceión tenderan ;a re~t~bleé~i.'.{~(:tl"~é:~~~c'icÍ:"~h~inal. De esta 

forma, la adecuación inicial. será rE!stabledda. m~dia~t~ :~1 ·¡.~ªréso\¡{¡1 6~larice genético 
-. . ''· ' .. , ;. ' -' :. -~-; ,. , ' .; :'" >_:~· ;' '., 

original;,,,ayr admite que: tal vez; mucho de.lo que ~I ha,~t~Í,bllido·a'~áÍa~c~sepistáticos se 

deba a la actividad de genes reguladores. Pero, ya sea p()r medio d-e genes reguladores o 

de otros mecanismos, en su opinión la evidencia tanto experimental como en poblaciones 

naturales muestra que si existe una cohesión del genotipo. 

4.2.2 Los mecanismo teóricos para la cohesión del genotipo 

¿Qué mecanismos podrían explicar la cohesión del genotipo? ¿Por qué no todos los 

genes se comportan de manera independiente durante la recombinación? ¿Qué los 

mantiene unidos? Aunque todavía no hay una respuesta definitiva a estas preguntas, 

Mayr (1975) propone la siguiente explicación: la interacción de macromoléculas al nivel 

celular produce fenotipos individuales con diferente valor de adecuación y, por tanto, la 

selección natural tenderá a mantener unidos aquellos alelos en diferentes loci; que 

produzcan individuos con el mayor valor de adecuación. 
'-.. ,_ --~-'. -

La interacción de las macromoléculas podría deberse a :su _ '.'n:iÓÍfologí.;!'.;'. (su 

estructura terciaria), o a la acción reguladora de genes inductores y rep'r~~-6i~~'.;•En.tC>dC> 
caso, habría dos estrategias posibles para mantener,' inaltera'c:Íós? ·~:;1c:i.í~rgo .. de' las 

generaciones, los complejos de genes coadaptados: ···,c.:.:••_:;-
La estrategia selectiva. Supongamos que el alelo_j,\'E!r,i.~11bpys-:j),;-~pro..;ee:una 

adecuación superior cuando se halla en conjuntC> cbn eí a1e1b,2 ?~(1~~¿~- s\As~m~mo's 
también que hay una ventaja selectiva para la. hetC>ro.;i~C>~is' en ~~·¡jc;i;;'(~k ,La libre 

recombinación producirá, como es obvio, un gran número de combinaciones con valores 

inferiores de adecuación. Sin embargo, sólo se necesita que dos crías hereden la 
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combinación ideal. No importará que el 99% de las cigotos producidos no la tengan, 

siempre que haya un 1 % que, por tenerla, esté provisto de un mayor valor de 

superviven~i:;.¡. ¡::>er l,()cc t~nt~,cel .• rnE!C:~nismo común de producir. lJn !J~an_ número de 

descendientes sería una estrategia posible . 

. l..a estrategia de liga~ientos. Una estrategia alternativa :es. prevenir la libre 

recombinación. Evidentemente, ofrecerá una gran ventaja . ~;;e 
0

1a's · con·1bi~~ciones 
favorables •de.genes logren·· permanecer unidas, a través.d~ gruposde"ligarniento, a·lo 

largo de la rrieiosis de é:ada generación. Y, en efecto, Franklin:.y.,L_~";,;;c:>'fiün (1970) han 

demostrado. que hay grupos de ligamiento que logran pasar i~tactC>s d~' g.eru~·ra:~iÓn en 

generación. Webster (1973) demostró que en la salamandra Plethodoj.,>f:in~re'us hay 

ciertos alelos, en diferentes loci, que siempre -o preferentemente- se heredan juntos. 

Pero, independientemente de las evidencias empíricas y de los mecanismos 

teóricos que se han propuesto para justificar la existencia de una cohesión del genotipo, lo 

cierto es que esta idea ha pasado a formar parte de la fundamentación teórica de la teoría 

del equilibrio puntuado entre algunos de sus principales exponentes, como veremos en el 

siguiente capitulo. 
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Parte 11 

La controversia en torno a 
la teoría del equilibrio puntuado 



s 

El surgimiento de la teoría del 
equilibrio puntuado 

La teoría del equilibrio puntuado fue presentada en 1972 en el primer artículo escrito de 

manera conjunta por Niles Eldredge y Stephen Jay Gould, titulado "Punctuated equilibria: 

an alternative to phyletic gradualism" que formaba parte del libro Mode/s in Pa/eobio/ogy, 

editado por Thomas Schopf18
• El artículo suscitó, ·casi inmediatamente, una gran 

controversia que no ha terminado hasta nuestros días; lJna parte de esta controversia ha 

adoptado una forma retórica, pero otra parte import;;mte ha girado en torno a aspectos 

enteramente científicos. Al artículo de 1972 siguieron varios más, a favor y en contra. 

Pero, quizá lo más importante, fue el interés C¡~ei fa teoría despertó para llevar a cabo 

estudios de campo que buscaban validar o falsar·el modelo propuesto por la teoría del 
.·. 

equilibrio puntuado. Para poder comprender cómo' esta teoría pudo levantar una polémica 

que ya ha durado treinta años, debemos revisarºilo' sól~ lo que sostenía el artíc~lo inicial, 

sino cómo fue interpretado por algunos neoda.rwinistas, ··el contexto en que se dio su 

publicación y el posterior desarrollo de la controversia." 

5.1 El artículo de 1972 

Eldrege y Gould sostienen, como primer punto de su artículo, que nuestras expectativas 

teóricas colorean nuestra percepción a tal gr.ad o. que difícilmente podemos llegar a nuevas 

concepciones a partir, exclusivamente, de los hechos colectados bajo la influencia de 

nuestra vieja imagen del mundo. Al no darnos cÜenta··de que nuestras percepciones y 

descripciones se llevan a cabo bajo la influencia de. alguna teoría, caemos en un círculo 

vicioso: la teoría a la que nos adherimos nos permite enfocar el mundo bajo su luz, sin 

1 x TmnhiCn es posible consultar este artículo en Eldrcdgc ( l 985b) 9 donde aparece incluido integramcntc 9 como apéndice. 
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embargo, creemos que observamos de manera objetiva y, por lo tanto, interpretamos los 

datos como confirmaciones independientes de nuestra teoría . Entonces, a pesar de que 

nuestra teoría esté equivocacja_, f1C>J?,()de_rT15'~ ;ºe;.!lJtarla.~P¡;iré! :;L1i;!rae1rn_C>~ d13 este dilema, 

primero debemos poseer una mejor te?~ía, perC> ésta. no podrá surgir de los datos 

colectados bajo la luz de la teoríac:anterior: f"or\es,ta 'misma razón~ i)or ejemplo, la 

paleontología sirvió de prueba para los C::réadonis-tas, tíliista que la nuevatE!orí_a de Darwin 

permitió observar los mismos datos b~jo un~ ópÚc°cíí::lifE!~E!rite: .. = 

Este hecho -continúan diciendo Eldredge y Go-~ld-'- es crucial para el estudio de la 

especiación en la paleontología. Desde que oél'ÍVlliri E!~tableció qüe el 'objetivo de la nueva 

ciencia de la paleontología evolutiva debía sE!/iJusc;;ÍI"" y_éxtraerdel registro.fósil aqúellos . . . ·. ,., 

raros ejemplares que validaran el proceso qué proponía, es decir, el de secuencias fósiles 

que mostraran cambios insensiblemente gradUadC>s entre lás especies, los paleontólogos 

han creído que sus concepciones sobre la· especÍélciÓn estaban guiadas por una imagen 

adecuada de la realidad, y en consecuencia establecieron sus propias investigaciones 

guiados por este supuesto. Sin embargo, Eldredge y Gould proponen que. es otra 

imagen19
, concretamente la que se deriva de la teoría de especiación alopátrica, la que 

mejor serviría para analizar adecuadamente los datos que ofrece la paleontologia. 

A continuación recuerdan que, en El origen de las especies, Darwin no hace una 

distinción clara entre la evolución filética, responsable de que con el tiempo una especie 

se transforme en otra, y la especiación, que implica la división de un linaje en dos o más 

ramas y que, por consiguiente, es responsable del aumento del número de especies en el 

tiempo. En realidad, cuando Darwin habla de especiación la concibe, esencialmente, 

como un proceso simpátrico que procede de manera lenta y gradual, provocando con el 

tiempo una divergencia de formas. En otras palabras, para _ Darwin la especiación 

transcurre de la misma manera que la evolución filética: una larga secuencia de formas 

intermedias, a través de cambios lentos e insensibles. 

Es bajo esta perspectiva darwinista que los paleontólogos formularon su imagen 

para el origen de nuevos taxones. y esta imagen, aunque,. ra.ram.ente articulada, se 

generalizó en todos los estudios paleontológicos y es la q'i:i~ mue~tran' 11'.:i~ lib;os de texto 

(ver Figura 5.1). Eldredge y Gould decidieron en s~ artíc~Í~~·b;,¡l.Jtlz~rE!~ta iil,~gen con el 

nombre de "gradualismo filético'', y la definen asi: 

1
'
1 Eh.lrcdgc y Gould evitan cxplicitmncntc en su nrtículo empicar el ténnino ºparadigrnaº para no debatir sobre lo que 

1.:onstituyc o no un paradigtna. sin c111barg,o. empican el tc!nnino pictur'" -que traduciré corno imagen- en un sentido muy 
s11nilar al <le Jos paraUig.nms de Kuhn. 



1) Las nuevas especies surgen por la transformación de poblaciones ancestrales a 

través de su descendencia modificada. 

2) Esta transformación es uniforme y lenta. 

3) Ei1 proceso de transforrri~t;ió¡:, Tnvo11.J°~ra~ a muchos iru::lividúos :y, usualmente; a 

toda la población ancestral. 

4) El proceso de transformación tiene lugar a lo largo de tocia el área ....:.o gran parte 

de ella- de distribución de la esp.ecie. 

Esta concepción de la especiación tiene,. a su vez, varias consecuenc:ias; dos de 

las cuales son particularmente importantes para la paleontología: 

a) Idealmente, el registro fósil para el origen de una especie debería consistir ·de 

una larga secuencia de formas continuas, donde las formas intermedias que ligaran los 

dos extremos estuvieran insensiblemente graduadas. 

b) Las discontinuidades morfológicas dentro de una secuencia filética se deberán a 

la imperfección del registro geológico. 

Figura 5.1 Una ilustración estándar del libro de texto de Moore, La/icker y Fischer (1952) sobre un 

caso de evolución vía gradualismo filético (tomada de Eldredge y Gould 1972). 

Según Eldredge y Gould, la noción del gradualismo filético se encuentra tan 

hondamente implantada en la paleontología, que incluso ínfuencia sutilmente el lenguaje y 

la decisión sobre qué casos merecen ser estudiados: .?:} 
Los paleontólogos se han acostumbrado a hablar de · "discontinuidades 

morfológicas", sin embargo, el término en sí mismo no es neutra(y presG~~Íiecla validez 

del gradualismo filético, ya que una "discontinuidad" es una interrup~ión ·de algo que 

debería ser continuo. 
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Por otra parte, si las discontinuidades son artificiales, aquellas secuencias en que 

abunden las discontinuidades son consideradas automáticamente como pobres objetos 

de estudio para . una . inve¡;tigacLón ev~Juti~a: ·:c~C> i'".óf1iC:º.~E!s. ciu~~ si !as d_ilicon_tiJ1Uidades 

son reales y servirían· para falsar ei gradualismo· filético; .. entorices'la-propia noción.del 

gradualismo filético ti.x~JÚy~··las pe"~ibles:iíl~e-~tig~ci'o~e;s;piE!C::isamerite, delos c;3sos que 

podrían refutarlo. 

Por Jo - anterior,Eldrege .. 'I Gou.ldco~cJÚyenciu~fn~ quieren i~tenfar Í"¡;)futar.el 

gradualismo fil ético: a •pa'rtirde.·· 1os datos~·ciei<í¡;9¡'itrc/•~Óisi;;:isin;,:;q~e.\'primer¡;' deb~n 
proponer una nueva forma de ver estos datois: y f;st~ ílu~\/;,; irn~g;,;n J~ :~~'b~ee Ja teoría de 

la especiación·· ~lopátrica. . :.:~ )>"· ·>":-_ ~;_(>:/:> .. ,>~,.-,:·e·:\~,~ j 'S,~~:,":~ 

AJ hablar de las consecuencias .de aplicar Jateoria'iC!E! la éspecia'~ióri ~lopiltrica al 

registro fósil, Eldredge y Gould justifican el haber tomado una'te.ofÍa5.~~ne~~da e,n-otro 

campo -'la zoología- debido a que la especiación sólo puede ser estúdiada de'maneira 

directa en organismos vivos, y porque "ninguna teoría sobre · mecaM.is~~s .e~olÚtivos 
puede ser generada directamente a partir de datos paleontológicos": 

... we must emphasize that mechanisms of speciation can be studied directly on.ly with 

experimental and field techniques applied to living organisms. No theory of. evolutionary 

mechanisms can be generated directly from paleontological data. lnstead, theories 

developed by students of the modern biota generate predictions about the course of 

evolution in time. With these predictions, the paleontologist can approach !he fossil record 

and ask !he following question: Are observad patterns of geographic and stratigraphic 

distribution. and apparent rates and directions of morphological change, consistent with the 

consequences of a particular theory of speciation? We can apply and test, but we cannot 

generate new mechanisms. lf discrepancias are found between paleontologlcal data and 

expected patterns, we may be able to identify !hose aspects of a general theory that need 

improvement. But we cannot formulate these improvements ourselves (Eldredge y Gould 

1972, p.93) 

Ahora bien, no es que la teoría de especiación alopátrica fuera desconocida para 

el resto de los paleontólogos, sino que la influencia del gradualismo filético era tan enorme 

que, en la práctica, todas las reconstrucciones paleontológicas se hacían como si sólo 

existiera el gradualismo filético, incluso cuando se mostraban ejemplos de especiación 

(ver Figura 5.2). 
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Eldrege y Gould se dieron cuenta de que, si se aplicaba el modelo de especiación 

alopátrica de Mayr a fas reconstrucciones paleontológicas, las implicaciones iban a ser 

muy distintas de fas implicaciones del modelo del gr<!?~~ali:;.'!1º fi~ét~co. 

La especiación afopátrica establece -como hemos visto en fa sección .4.1.,.- que fas 

nuevas especies surgen en poblaciones p~queñas qu~ .t1~n c¡IJec'.!a~o g~ográficamente 
aisladas en la periferia del rango principal de distribución de .fa espeÍcie ·parental.· Estas 

poblaciones periféricas se convertirán en una nueva especie si, mientras. dura su 

aislamiento geográfico, logran desarrollar mecanismos de aislamiento que impidan que se 

reinicie el flujo de genes con fa población parental, una vez que fa barrera geográfica que 

las mantenía aisladas haya desaparecido. 

Figura 5.2 Un caso hipotético de especiación geográfica (del libro de Moore, La/ícker y Fischer) 

pero visto bajo la imagen del gradualismo fílético: se nos presenta una transformación lenta y 

gradual en ambos linajes (tomada de Eldredge y Gould 1972). 

La primera consecuencia directa que es posible derivar al aplicar fa teoría de la 

especiación afopátrica a la paleontología, es que las nuevas especies fósiles no pudieron . 

haberse originado en el mismo sitio en que vivían sus ancestros. Por fo . tanto, es 

extremadamente improbable que pueda localizarse la secuencia de célrnbios,graduélles 

que derivaron en un evento de división de linajes (o cladogénesis) simpferfj~ntii!~t>¿~¿ando 
registro arriba en fa misma columna estratigráfica. .· .' :··:' ·. · 

Una segunda consecuencia de fa especiación afopáiíica;es'i,que;· ya que la 

selección natural tiende a mantener a una población en eq~¡¡¡'~~i~·~cin·~~·¡:;:;~dio ;,;rTlbiente, 

las nuevas características morfológicas que distingan a la especie descendiente de fa 

TESIS CON 
FALL t. nk· '\i~f '' -. 'T 

-
____ ,_l:_:L::_-' .'+~ ,_1 1:J \....( r• f, ¡ 

-·-------~ 



especie ancestral, estarán ya presentes inmediatamente después (si no es que incluso 

antes) del momento de consecución del aislamiento genético. Esta divergencia 

morfológica de la especie descendiente ocurre cuando la po0b_la_ci~r;i.e~~todavía_ p~que¡;a y" 

aún se. encúehtra ajlistandose a fa's condiciones locales. Pero, una vez que la especie se 

encuentre bien establecida, es"muy improbable que muestre.c~mbi;;s g~a.duale;;;.por lo .. 

tanto, el registro fósil no. mostrará una divergencia gradu~I e~ti~.dos·'t;)species qúe 

guarden una relación de anc:estro-descendiente, porque casito'ci~s-1Ó~c~"1l:>io~'e't~1Cti~o~ 
habrán ocurrido en otra p~rte y durante un muy breve perí6ci6~:¡j~iÚe~~o':0/Á.demás, 
después de que la especie descendiente logra establecers~. s~ 6i;~¿~~~á¡:;\ml.i~fpc)C:'os 
cambios evolutivos, excepto cuando ambas especies se vú~.lva~ simpatric;¡;¡si por vez 

primera (momento en que será visible en el registro fósil ufia aparehte • ciÍscontínuídad 

morfológica). 

Si se toman en cuenta estas consecuencias de la especiación alopátrica, entonces 

podremos establecer cuál será el patrón esperado en el registro fósil: al seguir el rastro de 

una especie cualquiera a lo largo de una formación local, y mientras que no haya ocurrido 

un cambio drástico en el medio ambiente, encontraremos que no se observa patrón 

alguno de cambio constante (más allá de oscilaciones alrededor de los valores medíos), y 

que de pronto una especie cercanamente emparentada (quizá una especie descediente) 

entra en la formación, sin que haya evidencia de intergradaciones entre ambas. Una vez 

que las dos especies se han encontrado, tampoco observaremos una divergencia gradual 

entre ambas mientra duren simpátricas a lo largo de los niveles estratigráficos superiores. 

Finalmente, y bajo circunstancias extraordinarias, será posible encontrar·· el área 

geográfica donde la nueva especie evolucionó. 

La teoría alopátrica aún permite derivar otra consecUencia ·en rélación a la 

distribución espacial y temporal de una especie: ... ·que la .. mayoría.de'las,ivaríaciones 

morfológicas se encontrarán en poblaciones situadas en difere.nté;·á~e;;¡s'gebgriÍfÍcas, y 

no en los diferentes niveles estratigráficos de un13 ;,,¡~,,..;¡;; foririadió~(EI fa~tor ~la~'é es una 

adaptación geográfica a una heterogeneidad.de ~icro'.-¡,;rribier1t~~/~1 íJiismo tie;,,pt:) qu~ un 

patrón de estasis a lo largo del tiempo. , > • ;t·J> )> '\• J 

En conclusión, y para contrastar con la définición d~da'más arriba del gradualismo 

fil ético, podemos resumir de la siguiente :mane!n/ I~~ irnpÚqacionei: deÚ~ · especiaciÓn 

alopátrica: 

1) Las nuevas especies surgen por la división de linajes. 

2) Las nuevas especies evolucionan rápidamente. 
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3) Quienes dan origen a las nuevas especies son subpoblaciones pequeñas, 

aisladas geográficamente de la forma ancestral. 

4) _Las nu_evas especies_ s_e_ º!iginan ~E!n un área muy reducida, situada en la 

periferia del rango de distribución de la especie an_cestral. 

Estas cuatro características, 

la paleontología: 

a) En cualquier sección local ~úe contenga a ~¡'.,él e;p~cle' ancestral, el registro fósil 

para el origen de la espeé:ie descendie'ríté ~onsístirá C:Íéi un~ rnárc~dél di~~c>ntinuidad entre 

ambas formas. Esta discoriÚnuidad indicará, e~' realidad, '1él inmigra~ión de la forma 

descendiente al área de la e~pecie ancestral, desde la zona pe;iférica -d~nde s~rgiÓ: •Los 

cambios morfológicos que Íiélbía mostrado la especie ancestral -incluso- si parecían 

direccionales a lo largo del tiempo- no guardarán relación con Jos cambios morfológicOs 

que muestre la especie descendiente (ya que estos últimos respondieron - a -las 

condiciones locales del área aislada donde surgió). Además, y puesto qüe la especiación 

transcurre de manera muy rápida en pequeñas poblaciones separadas del rango de 

distribución de Ja especie ancestral, muy raramente podrá ser descubierto en el regÍstro 

fósil el evento real de especiación. 

b) Muchas discontinuidades del registro fósil son reales; muestran :1a rnanera. en 

que realmente ocurre la evolución, y no fragmentos de un registro fósil incompleto. De 

modo que los saltos bruscos que a veces se observan en Ja columna' estratigráfica de una 

localidad, reflejan de manera adecuada Jo que en realidad sucediÓ_ e;:{ ésCI localidad a 

través del tiempo. La aceptación de este hecho liberará a Ja paleontología del estatus de 

inferioridad que se ha auto impuesto, al creer que tenía que tratar con un registro fósil 

muy imperfecto cuando, en realidad, este registro es mucho mej~r de lo-que se ha creído 

hasta ahora (Eldredge y Gould 1972, p.96). 

Eldredge y Gould hacen notar que el mecanismo tan empleado en la paleontología 

de la ortoselección, es decir, el cambio gradual y uni-_cfireccio,nal de _un.linaje a través del 

tiempo, no es un mecanismo que haya emanado de l.;,. investigación experimental de Jos 

laboratorios ni de los trabajos de campo_ con - especies_ vivas. Es, en cambio, una 

extrapolación hecha sobre la base de alguno~ cam-bios graduales observados bajo 

condiciones de selección artificial, y con la intención de oponer este nuevo término a la 

idea anterior de Ja ortogénesis, con sus implicaciones metafísicas. Pero al pretender llevar 
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esta extrapolación al origen de nuevas especies se está ignorando que el proceso de 

especiación es, ante todo, un proceso ecológico y geográfico. La selección natural, en la 

teoría de especiación alopátrica, implica la· adaptación . a. condiciones locales y el 

desarrollo de mecanismos. cie aisíamiento genético. El gradúalismo fílético l'"IC>°'puei:fé,:-por. 
si mismo, explicar satisfactodarnente el ·origen él~ la'é:!ili'er~ia;,;~, 'ni eri ;,;, pr.esente ni en el 

pasado~or ello resulta extraño qüef~I r:necanismo ~·~. grldualismo'fil~ti~~.·~igcÍ siendo la 

noción estándar para el origen d~la!iespeciE!~en'la pah3'ontolOgia;'sobre.t6~~};úando.se 

cuenta con tan pocos ejemplos CiU:e 1a·doc~.mentéñ; y' todos ellos éc:instruidqs;b~jo la idea 

preconcebida del mecanismo 'que'prefendian pré:>bar. . ..• •·· ' .. ·" ... 

En cambio, opinan Eld;eg~·. {: G'~J1d, hay una gran ca~ti~;;J\' e:f~ datos 

peleontológicos en sentido contrarie:> y qU°e<resultan más consistentéli (;ori:.'E'!i l'Tl·~cf~lo de 

especiación alopátrica. Entre e116s>citan los trabajos de Simpson (1951) sob¡:,¿¡a'fÍloge;,ia 
. . ~· - -" . '. '. "•• . 

de los caballos y de Hallam (1962) sobre la filogenia de Gryphaea, una ostra~·91·:.i~rá:;¡ico. 

Tanto Simpson como Hallam eÍaboraron reconstrucciones filogenéticas qlle.6o's~ cÍda'i:í.tan 

al gradualismo filético, sino que proponen linajes ramificados en los que/:all;/~no'cle)los 
descendientes emigra, posteriormente, a la zona donde vivía una<de'i·lcÍ~·;i~species 
ancestrales, dando como resultado la falsa apariencia de una trans¡c;¡¿,;; ciÍr~6tíit'éíltre'.1a 
forma ancestral y la especie recién inmigrada. 

. ... 

Sin embargo, los únicos ejemplos que son presentados de manera amplia en este . . . . -

articulo son los que derivaron de las propias investigaciones .de los autores: la ·evolución 

de Poecilozonites bermudensis, un caracol pulmonado de. Bermudas, a lo.largo é:ie los 

últimos 300,000 años del Pleistoceno (Gould 1969), y la evolución de Phacops rana, un 

trilobite del Devónico medio en Norteamérica (Eldredge 1971, 1972). En ambos casos -el 

de Phacops rana lo trataremos en la siguiente sección-, Gould y Eldredge describen.sus 

propias investigaciones y cómo lo que originalmente habían parecido ejemplos .claros .de 

ortoselección resultaron ser, en realidad, reconstrucciones filogénticas e·~Llivo6a'.das y 

encajadas a la fuerza en el modelo del gradualismo filético. Tanto en el ca:;o de (,;ryphaea 

como en el de Phacops rana, una vez que se tomaban en cuenta los deta11eii'gé6~r~_ii,cos 
sobre 'ª distribución de cada especie, y si se efectua'.ba una 1ectura más íiieí~fci~Tre9isti-o 

• - • • ' • • '. < ",. -~ ···"., _.-,.·_ ···- -~- • ' - • 

fósil, resultaba claro que lo que se tenia eran eventos de especiaé:ióll alopátrica a trayés 

de subpoblaciones marginales, mientra~ qJe E311 el á;ea prinCipc;;l;'de .'.dist~Ít:lJcióri dl3 la 

especie ancestral no ocurría ningún cambio morfológico durante su rango de existencia. 
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En conclusión, tanto en Gryphaea como en Phacops rana, lo que se tenía era un 

modelo de equilibrios puntuados, es decir, una historia de estasis para cada especie, 

puntuada por eventos de rápida especiación durante los cuales ocurriél la mayo_r_parte de 

la evolución. 

Sin embargo, y.a pesar de la dura crítica que Eldredge y Gould expresan en contra 

de lo que ellos mismos cienominaron el "grádualismo filético", no hay én' ninguna parte de 

su artículo una intención ·de eílfreíltarse con los postulados de la síntesis moderna. Al 

contrario, en diferentes· partes·· (pp.92, 94) mencionan que la mayoría de los· biólogos 

evolutivos han adoptado ya el modelo de especiación alopátrica y que, lo paradójico, es 

que en la paleontología se siga empleando el gradualismo filético cuando: esta imagen 

está ya superada en otras áreas. Mencionan, además, su certeza de que el rm:)delo del 

equilibrio puntuado no es más que la aceptación de las consecuend~~<1ó8ic.iis de la 

aplicación de la especiación alopátrica a la investigación paleontológica, I~ cu.al 'estará así 

más acorde con el pensamiento evolutivo moderno (p.108). Y, en' uíl.9~~to: más•bien 

conciliador, admiten que su propia reconstrucción de los datos del'.-.~e\'-gistro• fósir' está 

influenciada, inevitablemente, por su preferencia hacia el modelo del eqQilibrio puntuado, 

por lo que invitan a los investigadores a tomar esto en cuenta, ya·;c:¡·u~ 1C>s· ·datos 

paleontológicos no pueden validar, por SÍ solos, qué modelo es mas COrr~cte>: si eÍ gradual 

o el puntuado: 

The idea of punctuated equilibria is justas much a preconceived plctu~é.as that-of phyletic 

gradualism. We readily admit our bias towards it and urge readers, _in . the ensuing 

discussion, to remember that our interpretations are as colorad by ºll~,-~reconceptions as 

are the claims of the champions of phyletic gradualism by theirs. We .. _n:ie~ely reiterate: (1) 

that ene must ha_ve sorne picture of speciation in mind, (2) that thedata Óf paleontology 

cannot decide which picture is more adequate, and (3) that the __ -picture of punctuated 

equilibria is more in accord with the process of speciation as understood by modern 

evolutionists (Eldrege y Gould 1972, p.98). 

Hasta este momento he expuesto cómo Eldrege y Gould, en su artículo de 1972, 

aplicaron la teoría de especiación. alopátrica a la interpretación del registro fósil, en un 

intento por obtener una interpretación ;,,ás adecuada de los datos paleontológicos y de los 

eventos de especiación del pasado. Entonces, cabe preguntarse, ¿es la teoría del 

equilibrio puntuado lo mismo que la teoría de especiación geográfica de Mayr, sólo que 
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aplicada a la paleontología? La respuesta es no. La teoría del equilibrio puntuado 

ciertamente adopta la de especiacíón geográfica y la aplica al registro fósil, pero tambíén 

es más que E!s5>: ~ªfia_d_e_ cil r:iiode~o _de especiación _la c~n1!"apa_rtic:lél de la _ estasis 

morfológica posterior y extrapola la teoría de Mayr-diseñada p-~ra el nivel de· poblaciones 

y especies...:.._ a -1~s _'demás .. eventos macroevolutiv°os, -• 11evándoia ·.·hasta .. sus tiltimas 

consecuencias; para así obtener una nueva teoría de la macr0'.evolució
0n. 

Por estés• níoÜvo's;- cuando en su articulo inaugural 'Eldredge •y Gould exploran 

algunas de la~ .•coíl~ecuencias que su teoría tiene a nivel rriélC:ro~volLIÚvo, I~ prim¡;ro.que 

concluyen es que la metáfora del "árbol de la vida",tal como fue dibujado por Darwin 

(1859) y como todavía aparece en varios libros de texto sobre -evoluc:dón. (ver Frgura 5.3) 

corresponde a una interpretación equivocada de la realidad: I~ ·de que la ·maybría 'de: los 

cambios ocurren de manera lenta y continua mediante una transformación fÚética; y que 

cuando se da un evento de cladogénesis éste produce una lenta y muy gradual 

divergencia de los tipos (es decir, de las ramas del árbol de la vida). 

TESIS CON 
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Figura 5.3 El "<!Jrbol de la vida", visto desde la perspectiva dominante del gradualismo filético, 

según el libro de Wel/er (1969). Las ramas van divergiendo gradualmente, y una tasa lenta y 

relativamente estable marca el ritmo evolutivo (tomada qe Eldredge y Gou/d 1972). 
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Para ambos autores, esta representación de ramificaciones continuas y suaves no 

es más que la co~liecuencia tE!c'.>Eica de concebir. la historia de la vida bajo la. noción del 

gradualismo filético. Sin embargo, bajo la noción alte.rnativa de ia especiación-alopátrica, 

surge una· imagen dlstin.ta: la historia de los linajes está formada por largos períodos de 

estabilidad morfológica, puntuada aquí y. allá por rápidos eventos de especiación en 

poblaciones. ~islad~s. : . . . - . 

Para ~ldrlJdl /~ould,bajO la im~gen del eq~ilibr~~ p~~tu~do ta111bién resultan 

mucho mejor. exr:>licadas úís .ie.nderi¡;ias evo1utivas2 º. se9 ún 1a el<p1ícac:ión tradiéiona1, 

estas tendencia'5·,_-a~~~"recén''erl e1 reQiStro fósil cuando un lirl-aje s¡Qij·~_:un¡~rniiSJná\:nrección 
de cambios morfo.IÓgicos' ~ lo largó de su evolución; probablem~~t~'.,C:Í~l:>Í~o a un proceso 

de orto~!~:.~i~n~;tas te~~:n~i~s son reales y comunes -e-Y ambts·.6;een que··10 •Son­

entonces; ¿cómo puecieh reconciliarse con la noción del equilibrio pü'ntÜado, según la cüal 

la especiación ocurre en poblaciones periféricas y aisladas donde la adaptación que se da 

responde a ambient~s locales? Después de todo, es más· fácil•r~.:;6.,'~mar la idea de una 

tendencia evol.utiva con la imagen de la ortoselección actu~ujdó'd~Íltro dé un gradualismo 

filético, que con la idea de que puede aparecer una tende.nC::i·~··;,¡¡::itodo lJ.n linaje cuando las 

nuevas especies se forman para adaptarse a ambientes l~c~Í~~ y tal vez únicos. 

Para resolver esta aparente contradicción EldregE?···~[ Gould ·~ecurren ···.~.·la• idea . de 

Sewall Wright (1967) acerca de que, así como.Íé3{{/;{út~cfo_'nes}~"n Úna~población son 

estocásticas con respecto a la selección, de la f11lsf-,-¡E/.ñiahiiirafa•espectacióri'podría ser 

estocástica respecto ª' origen de 1os taxones cie;aítoúa'ngó; Ag}~9ancio:a esta idea E!1 
-·.: • ""'''" , .• ; -•· ,c.f .• ;.·, •:, ,•-.•···.-·'.,L;." 0 ;,,.-•• ,·,, 

modelo de especiación alopátrica, Eldredge yGould'proclam'anqu'e./asac:fá,Otaciones que 
' .-: ""''_:.:··<.·<·~~·~·:. -_..-·.-;..:'",:F.::_~'"::_,·:1.J:··,j- :._ .. :_:.···'f;:_"-'.·.~,~~·:-_-_,:>: -. .;r:..1'.'.;:·> :··: ·.' ... 

experimentan las poblaciones periféricas' y'aisladas'á'las?'éondicionesJ'loca/es(en que 
viven. son estocásticas con respecto• a ;o';s ~~mbíbi '/J/¿e-;;;;¡;,'17~/~:;;'{J~~j~"ifj/,iypÚ~o. (las 

tendencias evolutivas) del taxón superior al que_ perl~n~ce/i: 
De esta manera, para los autores del equilibriC> puntuéldo lo ~u.e r~éllrnerite sÚcede 

es que, cuando dentro de un mismo linaje ocúrren eve;ntos de especíélciÓn; cada uno de 

estos eventos equivale a una "exploración" o una "e>cperim~;.¡t~ciÓn"/en l.,; q~E! diferentes 

poblaciones invaden de manera estocástica una ;~riede ~u~vos ambientesp~riféri~os y 

;'U Eldrcgc y Liould empican el tc.!nnino según la ddinición de MacGillavry ( 1968.,. p.72): uunn tendencia es unn dirección 
en la que.: quc1..la induida la muyoria de los linajes rclaciomu.Jos de un grupo.'~ 



aislados. Sin embargo, y dada la constitución genética que estas poblaciones han 

heredado de los componentes ancestrales de su linaje, inevitablemente resultará que, 

para algunas de ellas, los nuevos _ambientes en que se encuentre., _la_s. c_onducirán a una 

nueva y mejorada eficiencia y, entonces, esas especies recién formadas prosperarán más 

que las demás, sobreviviendo diferencialménte (no sus individuos, sino como especies). 

El efecto neto, a largo plazo, será una aparente tendencia en el linaje, sin embargo, las 

variaciones iniciales (cada especie nueva que se formó) habrán sido estocásticas con 

respecto al cambio direccional que se pueda interpretar (ver Figura 5.4). 
TIME A B 

(, f /] 
'-I.1 I\ .JJJ q \., -

-, 
' 

ll JJ ,J- --'-·.J--1 

, 

0 ..... MORPHOLOGY 
,_o n,_ ~º 
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Figura 5.4 Un esbozo en tres dimensiones que contrasta un patrón de relativa estabilidad (A) con 

uno con una tendencia evolutiva (B), en la cual la especiación (/fneas puntuadas) ocurre en ambos 

linajes principales (A y B). El cambio morfológico está representado en los ejes horizontales, 

mientras que el eje vertical es el tiempo_ Visto de manera retrospectiva, podría trazarse un patrón 

de selección direccional en (B), a pesar de que nunca lo hubo: el único patrón que existió fue el de 

estasis en las especies, y de sobrevivencia diferencial entre las diferentes especies según el 

cambio rnorfo/ógico particular que desarrollaron (tomada de Eldredge y Gou/d 1972). 
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Finalmente, una vez descrito su modelo y exploradas algunas de sus 

consecuencias macroevolutivas, -Eldrege y Gould se plantean· una pregunta esencial: 

¿cuáles pueden ser_ las razones que expliquen la estabilidad morfológica -(la estasis) que 

caracteriza-la mayor parte_ del tiempo de vida de las especies? Y, una vez más, -- hallan la 

respuesta en Errist Mayr: 

The answer probably líes in a view of species and individuals as homeostatic systems -as 

amazingly well-buffered to resist change and maintain stability in the tace of disturbing 

influences. This concept has been urged particularly by Lerner (1954) and Mayr (1963) ... In 

this view, the importance of peripheral isolates lies in their small size and the alien 

environment beyond the species border that they inhabit -far only there are selective 

pressures strong enough and the inertia of large numbers sufficiently reduced to produce 

the "genetic revolution" (Mayr 1963. p.533) that overcomes homeostasis (Eldredge y Gould 

1972, p.114). 

De manera que, para explicar la estasis y su eventual superación en los eventos 

de especiación a través de poblaciones peripátricas, adoptan la misma explicación teórica 

que Mayr había adelantado desde 1954 (y no hasta 1963, como dice la cita). Sin 

embargo, y ya convencidos de la realidad de la cohesión del genotipo, Eldredge y Gould 

van más lejos que el propio Mayr y declaran, en uno de los últimos párrafos de su artículo, 

que la coherencia de las especies biológicas no es mantenida por el flujo génico entre los 

individuos que la componen, sino que emerge como una consecuencia histórica de que la 

especie se haya originado a partir de una pequeña población periférica y aislada, 

momento en que habría adquirido la particular y poderosa cohesión de ·su genotipo. 

Eldredge y Gould concluyen su artículo expresando su convicción sobre la certeza 

del modelo del equilibrio puntuado, y sobre la capacidad única de su ciencia, la 

paleontología, para desentrañar los misterios del pasado: 

The norm for a species ar, by extension, a community is stability. Speciation is a rare and 

difficult event that punctuates a system in homeostatic equilibrium. That so uncommon an 

event should have produced such a wondrous array of living and fossil forms can only give 

strength to an old ida: paleontology deals with a phenomenon that belongs to it alone 

among the evolutionary sciences and that enlightens ali its conclusions -time (Eldredge y 

Gould 1972, p.115). 
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5.2 La evolución de Pllacops rana 

Los estudios que realizó Eldredge (1971, 1972) sobre Ja evolución ·de Phacops rana se 

convirtieron en Ja principal base empírica del artículo fundacional de Ja teoría del equilibrio 

puntuado. Por Ja claridad con que este caso ilustra _el , n.~evo modelo propuesto por 

Eldredge y Gould, vale Ja pena reseñarlo con cierto detall.e:> 

El trilobite P. rana, al igual que Jos restarÍtes·rniembros· de,Ja!familia .'de Jos 

facopideos, posee. unos. ojos compuestos mucho más· compÍejos queJos' de. J~s trilobites 

de otras familias. Cada ojo se compone de múltiples lentes di~inlJtas/'.ciispÍ.Jestas:en 
franjas vertical~s;Cada una de estas lentes está individualizada_.p_or,s~ ~~~J;>'ia'·c;ó;;,éa. El 

tamaño y Ja disposición de Jos ojos sobre el cráneo, así como el ríúrne.ro'cie:·ientes; han ido 

variando'eri 'elcurso de la evolución de los facopideos. En el caso•'Cle'_if:>. ~na fue Ja 
. - . "' _,_ . .;-·-·- ;·_'·' 

variación en el número de franjas verticales de lentes, en las poblaciones de América del 

Norte, la que dio la clave que permitió conocer Ja evolución de· 1.á. espécie durante el 

Devónico medio. En esta época, Ja mitad este de América del N'orte·.58 hallaba cubierta 

por un mar epicontinental poco profundo. 

Los fósiles que permiten seguir Ja evolución de P. rana se escaJdn.¡;¡n a Jo largo de 

ocho millones de años. Los trilobites se recogieron por una parte •.en Jos ·sedimentos 

depositados por el mar epicontinental -la zona de distribución p.riricipal .(Michigan, Ohio, 

Ontario)-y, por otra parte, en Ja zona llamada marginal, un surco~r~fundo. excavado a Jo 

largo del continente (en Nueva York y más al este). La sucesión.de Jos trilobites en Jos 

depósitos del mar epicontinental muestra una reducción en el núm_ero de franjas de las 

lentes oculares, que pasan de 18 a 15: una población con 15 franjas sucedía a una 

población de 17 franjas, que a su vez había sucedido a una población de 1 a franjas. Las 

comparaciones con otros Phacops muestran que 18 franjas representan el estado 

primitivo. Sin embargo, Eldredge halló que las distintas poblaciones que se sucedían a Jo 

largo de 8 millones de años en el mar epicontinental no manifestaban variaciones en el 

número de franjas; por el contrario, este carácter diagnóstico presentaba estasis. Las 

variaciones sólo aparecían en las poblaciones de trilobites descubiertas en Ja zona 

marginal situada más al este. Más aún, las poblaciones dotadas de 17 franjas se habían 

individualizado allí rápidamente -aparentemente por especiación peripátrica- y mucho 

antes de su aparición en el amplio mar situado más al oeste. Durante más de dos millones 
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de años los Phacops de 17 franjas habían sido contemporáneos de los Phacops de 18 

franjas, pero formaban parte de una población aislada geográficamente. 

El fenómeno se repitió~espu~s; de manera similar, en lo 'lue respecta a las 

poblaciones marginales de 15 franjas. Estas poblaciones, con me.nor número. de lentes 

oculares, sólo se dieron en zonas marginales producidas P()r l.ma regrel5i~n marina, es 

decir, se trató nuevamente de pequeñas poblaciones· peripátricas .. Posteriormente, las 

poblaciones de P. rana de 15 franjas fueron cercando .. la i zOna· epicontineñtal y, 

aprovechando el retorno del mar, fueron sustituyemdo:·a. l~li•poblaciones que vivían 

anteriormente en la zona. En la región epicontinental,.la·zona .principal, no se produjo 

ninguna transformación gradual in situ. La especie p/rana:. resúltó: ser una especie· en 

estasis, y los cambios evolutivos ocurrieron rápld~rri~f1t~ 'sÓlo E!n las poblaCiones 

marginales, conforme al modelo de especiación geográfica. Así pues, -y contra lo que se 

aceptaba antes del estudio de Eldredge- no hubo gradualismo filético en la reducción del 

número de lentes oculares en P. rana, sino una estasis puntuada por eventos de 

especiación peripátrica durante los cuales ocurrió el cambio evolutivo. 

5.3 Comienza la polémica dentro del ámbito de la paleontología 

La publicación del articulo de Eldredge y Gould de 1972 obtuvo una acogida dual: por un 

lado, la teoría del equilibrio puntuado recibió considerable atención dentro de la 

paleontología, donde casi inmediatamente impulsó la publicación de varios artículos a 

favor o en contra del nuevo modelo, y por otra parte la teoría pasó relativamente 

desapercibida -en un inicio- entre los principales biólogos dedicados al .estudio de la 

evolución. 

Esta doble tendencia inicial puE!dE! .·a pre, ciarse. en·. la c;;;l1tid~d ·"de ;artículos .. que 

hicieron referencia a la teoría en dos de'ias'priricipales 're~istas)profesionalesde 
paleobiologia y evolución: en los. cinco ·a~os tra'l1scúrrid(l!513ntre ·.1~75 .;áfiC> ep ·:.que. fue 

fundada la revista por la Sociedac( Paleo~t()IÓgica--y elfinai de,~s?s;~ef1:P'31eobio/ogy 
aparecieron 18 artículos. que citab~n ~í~};i,;b~JÓ'de ·EldredgEl,y ~oJrd;~ei·'1 si~ .. lo cual 

equivale a decir que 1. de cad~ 3 O .,;itrC:~16~ ;~E! E!~t'a ~e~i~ta;'E!f1 E!ste p~~iC>cio! d~dicaron al 

menos parte de su texto' a e:6m~ntal"' 1a 'nueva tE!orÍa .. E:~ contraste; durante e1 mismo 

periodo de tiempo, Evo/ution sólo publicó 6 artículos (1 de cada 100) que hicieron 

referencia al equilibrio puntuado, y 5 de estas referencias eran citas neutrales. Por el 
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contrario, de las referencias aparecidas en Paleobio/ogy casi todas involucraron una toma 

de posición por parte de sus autores. 

Esta tendencia resulta aún más acentuada si tomamos encuenta que, además, de 

Paleobiology, muchas otras revistas 
0

~ientifi~ClS o~;p~ci~lii~das e~ ~p-aJ-eontologÍa 
dedicaron, desde estos primeros áñ6s, Uílaºparte' cie sus artículos al eqúji¡l:>rlo p~ntuado 
(como fue el caso, por ejemplo; de Fos~i/s and'strata ~~déÍJ~~rnai6fpa/doiito/ogy) . . En 

contraste, la polémica en -Science, en Natü~ y,'en;Syste0atic{z~o.1cigyrJt:J.'~p'.arec.i6 sino 

hasta principios de la década de los octíentá.;sin-embárgo;. y tOmando en cúeríta que la 

teoría surgió dentro del ámbito de la paleontole:;gia-y con el objetivo principal de/r~6rientar 
las interpretaciones paleontológicas· sobre los modos de evolución, .es n:ali.:r;;rl~qÜe haya 

sido en esta disciplina donde tuvo su primer recibimiento importante; <y qúe:,,5-ólo -haya 

llamado la atención de la "mesa alta" de los principales neodarWini~fas _:;~-ara '~ITlpleélr la 

expresión de Eldredge (1995)- más tarde21
, cuando sus implicacÍoíl~;; rií~6,:c;e1f61ú'tívas 

parecieron entrar en conflicto con ciertos aspectos de la síntesis mode~~-á'. 
En esta sección presentaremos algunas de las primeras críticas que recibió la 

teoría del equilibrio puntuado, así como algunos de los primeros artículos que expresaron 

su apoyo al nuevo modelo. En casi todos los casos, se trató de artículos escritos por 

paleontólogos. 

5.3.1 Primeros artículos dirigidos a reivindicar el gradualismo 

Algunas de las primeras críticas derivaban de interpretaciones extremas de los postulados 

del artículo de 1972, como considerar que la estasis es una absoluta ausencia de cambios 

fenotípicos, o que la evolución jamás procede gradualmente. 

A este tipo de críticas pertenece la de M. K. Hecht (1974), quien argumentó que 

las "transformaciones filéticas pueden ser observadas desde una caja con una poblaCión 

de Drosophi/a, hasta en el desarrollo de los tipos domésticos de plantas y animales" 

(Hecht 1974, p.300), lo que indica que comprendió las afirmaciones de Eldredge y Gould 

(1972) en el sentido de que no hay absolutamente ningún cambio fenotípico durante la 

::i /\sí. por CJc1nplo. cuando Dobzhansky. Ayaln. Stcbhins y Valcntinc ( 1974) prepararon conjuntnmcntc uno de los 
prirncros libros i.:scritos cspcdticamcntc para servir como libro e.le texto para la 1nateria de Evolución .. en 1974,. no 
1ncncionaro11 cn CI. ni s1qmcra como una citu. a la teoría <ld equilibrio puntuudo. En cambio. en los libros de texto sobre 
Evolución publicados dcspuCs de que la polC1nicn alcanzó su punto más alto .. a principios de Jos ochenta. como el de 
Riúli..:y ( f lJ9:1) u el de.: Futuyma ( 1998). ya hay secciones especialmente dcdicm.Jas a analizar tanto Ja teoría del equilibrio 
puntu:u..Jo corno la sclc.:c1.::1ln1 di.: i.:sp..:ci..:s. 
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estasis (posteriormente, este tipo de críticas obligaría a los autores del equilibrio puntuado 

a aclarar que pueden ocurrir cambios dentro de ciertos rangos, pero sin que se altere el 

valor medio de los caracteres morfológicos, por lo que ninguna de estas variaciones 

permitirá que una E!spe¿ie se\;ayac't.ransformando gradualmente en otra, a no ser que 

medie un proceso de aislamiento geográfico en una población de tamaño reducido, como 

establece el modelo). En el mismo 'artículo, Hecht emplea el caso del ·oso polar, Ursus 

maritimus, contra el punto de vista puntuacionista: tras de explicar que la ·especie tuvo su 

origen en una población de oso; pardos asiáticos que invadió las tundr~i)é:Íhrma que "las 

tendencias morfológicas dentro c:Íe U. maritimus afectaron ~ tod~;~J~)p'oi;1áción ... Los 

cambios que experimentó el oso polar son los típicos cambiospor.iransformacion filética" 

(1974, p.302). 

Este artículo fue rebatido por Gould y Eldredge (1977)5parciqJi~ri~-;,.P·r~cisamente 
el oso polar constituía un excelente ejemplo de evolución a' fra~és~d¡;¡ aislamiento de una 

" ·. .. ~ -· <;·· :- ·' . ' . '· ., ' ... i. . . ' ' . ,, 

subpoblación en un área periférica y. margin131 (el m,ismo\Hectítihabía'/stimaclo. que la 

población evolutiva original no podía haber rebasado 'º~:6;ooo_'~ie'mplCl~es);· por lo tanto, 

para los autores puntuacionistas era más. un cél~o a'fa-.;br.;de ~(J''te~~ía/qué ell contra. 

Un caso de gradualismo mejor fundamentado fu:e'8~~·s~ntéldo al año siguiente por 

T. Ozawa (1975), quien llevó a cabo un estucii6\•";,c,t;i'é : [~pfdo/ina muftiseptata, un 

foraminífero del Pérmico. Ozawa siguió una serie'~~·11·~f~,ii5'¿\_¡é"~onvirtieron a su estudio 
;':_:_';2··'::: .. ; 

en un clásico de alto rigor paleontológico: 

a) Sus muestras eran lo suficientemente numerosas 'como para excluir: cualquier 

posible interpretación de que los resultados se deblall''él•b'~mbi<:;s aleatorios. 

b) El tamaño de las muestras era . lo ·~ufi~iei~t~;n~nte grande para establecer 

medias y varianzas con un alto nivel de confianza'(~(t:á;;,C)A<:) de las muestras iba de 8.a 

292 especímenes; sólo 6 de las 34 muestras col1t~niéll1 rTH~nC>~ de 30 especímenes, y sólo 

una, menos de 10). 

c) El rango estratigráfico con que "trab.ajó era,grande, abarcando desde el Pérmico 

medio al superior. 

d) Algo muy importante: Ozawa estudió explícitamente las variaciones geográficas. 

Para ello, obtuvo sus muestras a lo ancho de uniian;pllél zona geográfica que abarcaba el 

sudeste asiático y el sur de China y del JapÓn; 

e) Por último, Ozawa pudo establecer una correlación entre el diámetro prolocular 

de L. multiseptata y los cambios de hábitat, desde aguas someras ricas en carbonatos 
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hasta hábitats elásticos más profundos. Reunió suficiente evidencia para fundamentar la 

interpretación de que Jos cambios eran respuestas adaptativas, y que no se debían a 

posibles migraciones_ ni_ a variaciones ge~gráficas. ___ _ 

En el siguiente cuadro puede observars_e_ Ja tendencia gradual en el aumento del 

va1or medio de1 c:liámetro pro1ocu1ar cié L. mu1tiseptaia a través de1 Pérmico: • 
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Figura 5.5 Variación geográfica y temporal en el diámetro pro/ocular del foraminffero pérmico 

Lepidolina multiseptata en el este asiático. Los rectángulos en negro tienen uá nivel de confianza 

del 95% para la media; los rectángulos en blanco abarcan dos desviaciones-e'stándar. La media 

cambia en más del 100% a lo largo de esta secuencia fi/ética (a partir de Ozawa 1975). 
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Un tercer artículo que pretendía aportar evidencia empirrca para refutar las tesis 

del equilibrio puntudo fue publicado por Philip Gingerich (1976). .En este estudio, 

Gingerich . llevó a .. cabo .análisis.bioniétricos .. con. mamife!os .c!eI_.i=erciario --~eniprano, .. en 

particular con la filogenia de-Hyopsodus. Basado en sus mediciones, '.Ginger_icti afirma 

que, durante el Paleoceno; y el Eoceno hubo una tendeneia C::1ara;ha'é¡a·.e1:aurnento.de 

tamaño en por lo menos tres linajes: Hyopsodus, Haplomytus y Pe1ic6~L/i> Adernés, y 

contra el modelo de especiaciones rápidas del equilibrio puritú~do, afi;rna q~e ,;el par de 

especies descendientes que aparecían después de los eventos- de especiación::. no eran 

distinguibles inicialmente, y sólo llegaban a serlo después de un periodo significativo de 

tiempo" (Gingerich 1976, p.25). 

Sin embargo, las conclusiones de este articulo fueron duramente rebatidas_ por 

Gould y Eldredge (1977). Para empezar, Gingerich -a diferencia de Ozawa'-- no_ había 

realizado un estudio sobre variaciones geográficas. Todas sus conclusiones deriva_b_an·de 

lo que había ocurrido en un solo lugar -la cuenca "Big Horn" de Wyoming-; por lo ·ciue 

resultaría igualmente posible que algunos fósiles de la secuencia correspondieran a 

animales de mayor tamaño que habían inmigrado desde otras localidades .. Además, 

Gingerich había llevado a cabo interpretaciones gradualistas con dato.s que -permitían, 

igualmente, hacer interpretaciones puntuacionistas; en particular, Gould y Eldredge 

hallaron largos segmentos que mostraban esta sis, dentro de secuencias· que 

supuestamente mostraban cambios graduales. Y el principal episodio de cambio gradual 

exhibido por Gingerich para el linaje de Hyopsodus (la transición H. Joomisi - H. /atii::lens -

H. minorj no era una tendencia unidireccional, sino un zigzag de incrementos· cuyos 

valores medios terminaban justo un poco arriba de donde habían comenzado. Basados en 

su propia revisión de los resultados, Gould y Eldredge afirmaron que no es pé>sible _hallar 

en los datos recabados por Gingerich ninguna evidencia sobre su afirrria~ió~ centí-al: qlle -

la especiación de estos linajes se llevó a cabo mediante un procesO,'de carnb_io,gra'dual y 

sostenido, a tasas de cambio similares a las de la evolución filética; 

Estas refutaciones, y otras muchas que vendrían ,-después:. tanto ·para,. los 

neodarwinistas como para estudios puntuacionistas, . comeri~élron a :.e~ideQ6iar __ la 

necesidad de establecer un grupo de normas que permitiera ~cepta"r 1;;;' validez de los 

estudios empíricos que ofrecía cada parte en_ la contienda. Un, p~imer intento para 

establecer este protocolo fue propuesto por Gould y Eldredge en 1977 y será descrito en 

la sección 6.3.4. 
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5.3.2 Primeros artículos que apoyaron la teoría del equilibrio puntuado 

En un artículo cuyos resultados guardan gran similitud -salvo en el desenlace de la 

especie ancestral- con el estudio llevado a cabo por Eldredge sobre Phacops rana, 

Kellogg y Hays (1975) realizaron un estudio sobre radiolarios, en el que concluyeron que, 

hace aproximadamente 1.9 millones de años, una pequeña población de la especie 

Eucyrtidium calvertense invadió las aguas subárticas al norte de la Convergencia Ártica. 

Allí evolucionó rápidamente y de manera alopátrica hasta convertirse en E. matuyamai, 

una especie más robusta y de mayor.tamaño. Poco· después, E. matuyamai invadió el 

rango geográfico de su especie ancestral: Dura,:;te lo:s dos millones de años.transcurridos 

antes de este evento, el tamaño de. é :''ca/?'{,r°f~hse habla manifestado esta~fs, 'sin 

embargo, y al contacto con E. matuyamai; ~o~~nzó rápidamente a decre~er. en tamaño. 

Cuando, poco después del encuentro de ambas especies, E. matuyamai se extinguió: la 

evolución de E. ca/vertense hacia un tamaño menor cesó~ 

En otro caso de coincidencia con la teoría del equilibrio puntuado, esta vez con sus 

implicaciones macroevolutivas, los paleontólogos Jean Luis Henry y E .. N. K.. Clarkson 

(1975) llevaron a cabo un estudio sobre los trilobites ordovícicos P/acoparia, .del. macizo 

armoricano, taxón para el que solía aceptarse una clara tendencia. evolutiva hacia una 

mayor complejidad de sus estructuras inscritas. Sin embargo, Henry y Clarkson no 

detectaron cambio gradual alguno en ninguna de las especies de este género, al mismo 

tiempo que el patrón de variaciones geográficas apuntaba hacia la prevalencia de 

especiaciones alopátricas. La tendencia que solía apreciarse hacia ·una mayor 

complejidad era, entonces, un resultado de la selección de especies. 

En una tercera investigación paleontológica, R. A. Fortey (1974) estudió los 

trilobites olenidos de Spitsbergen -un registro excepcionalmente completo-; capa por 

capa. Atendiendo las recomendaciones del artículo de Eldredge y Gould (1972), Fortey 

estudió a todos los taxones del grupo y consideró la estasis como un dato, y no como 

ausencia de datos. Logró establecer la filogenia de una extensa radiación adaptativa en el 

Balnibarbinae y concluyó que "el período en que se deriva una nueva especie a partir de 

su ancestro es corto comparado con su duración posterior, y :.esta. ·éspeciación es 

consistente con el modelo alopátrico" (1974, p.4). Fortey tambi.én .concluyó· que los saltos 

morfológicos que se podían observar no guardaban relación con di.scontinuidades del 

registro estratigráfico, ya que los momentos de origen eran distintos en cada linaje y, 

además, no había indicaciones litológicas de suspensión o reducción de la sedimentación 
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en los puntos en que se originaban las nuevas especies. Finalmente, coincidió con la 

hipótesis puntuacionista sobre que las especies que se observan en el registro parecen 

ser entidades reales -con un momento de origen y otro de extinción-:-. y no meras 

divisiones arbitrarias de ~n -;;,i~nl~~ li,.;,;J~ evC>lucio~ando g-rad¡;~lrrl~nt~ ~ 1(; Í~~g~(; d~I 
tiempo: 

',·'>··.:. _\· o :; / ' 

Evolution in this case d~ri~~s discreta morphological groups with 'a párticular- stratigrafic 

range -thal- is, •that'pai~'~ritological species seem to have re~I me~~f;,g ~mClng -these 

olenoids rather th-~n' b'e!í~g • · ~rbltrary points on a continuous mo;p~CllClgÍcal spectrum 

changing with time (F()rt.;/rn74, p.20). 

Finalmente, en estC>s prlm-eros años hubo otros paleontólogos.:que/si bien no 

expresaron explícitamente' su coincidencia con la teoría del equilibrio puntuado, sí 

coincidieron, sin embargo, con algunos de sus principales postulados y brindaron soporte 

empírico a la teoria con sus propios estudios. Así, por ejemplo, R. A, Robison.(1975) llevó 

a cabo un estudio con trilobites agnóstidos del Cámbrico medio en el noroeste de los 

Estados Unidos, en el que concluyó . que "la mayoría de las especies del suborden 

Agnostina no se encuentran intergraduadas y encajan mejor en el modelo de especiación 

alopátrica" (Robison 1975, p.219). Asimismo, afirmaba que "he hallado una conspicua 

ausencia de intergradación en los caracteres especificos de cada especie, y también he 

encontrado muy poco o ningún cambio en estos caracteres a todo lo largo de los rangos 

estratigráficos estudiados para la mayo_ria de estas especies" {p.220). 

En este mismo caso se encuentra el artículo de J. G. Jotinson (1975) sobre 

braquiópodos del Devónico, en el cual concluyó que, en la mayoría ,de las especies que 
- ., 

estudió, las variaciones que ocurrieron ,están distribuidas de manera geográfica, más que 

temporal. 
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El desarrollo de la teoría del 
equilibrio puntuado 

6.1 Gould y Eldredge aplican el equilibrio puntuado a los homínidos 

En la década de los setenta -y todavía despés- la evolución humana era vista como una 

escalera hacia el progreso; era el caso paradigmático de una clara tendencia evolutiva 

hacia una mayor capacidad craneal, la cual habia evolucionado gradual y sostenidamente 

desde Australopitecus africanus hasta el Horno sapiens. 

Pero, para mediados de los setenta, nuevas evidencias les permitieron afirmar a 

los autores del equilibrio puntuado que el linaje de los homínidos era, más que una 

escalera de gradualismo filético, un árbol lleno de ramas que se originaban rápidamente y 

después entraban en una prolongada estasis (Eldredge y Tattersall 1975; Gould.1976). En 

estos artículos se sostiene que no existe evidencia directa de gradualismo ,.dentro .. de 

ningún taxón de homínidos (A. africanus, A. robustus, A. boisei/ H.· ha bilis;· H.'i erecius e, 

incluso, H. sapiens). La tendencia evolutiva progresiva que suele present~r~e está 

formada, en realidad, por la supervivencia diferencial de taxones.discretos.::.·.:>;····· .·.. . 

Basados en el descubrimiento del homínido E,13. 147<:);~~;..; P~rt~;·~~ Ric11ard 

Leakey, Gould y Eldredge argumentaban que el género: Horno: nó_".pudc:i,: haber:. 

evolucionado gradualmente a partir de A. africanus, . ya ;~ue, '81-'J-fo.~b: 14.Zo;>'bc:i:n su 

capacidad craneal de casi 800 ce. vivió en simpatría con los aus;tralopit~C:il1os¡•hace tres 

millones de años. Otro descubrimiento, en este caso el de.~n J-f:;e~~t~.5'''~·~:'1aformación 
Koobi Fora, al este del lago Turkana, en África OrÍ~ni~i.; d~~'a6~~ditélb.;.-\~ambién la 

explicación tradicíona1 de graduausmo en e1 aumento': p~o9re~ivC:. .. cie1 tamaiio de1 cerebro 

desde el Hombre de Java hasta el de Pekín, ya q~e ~;,t~ nuevo ~spéc;in:ien, más antiguo 

que cualquier H. erectus no-africano conocido, resultó poseer una capacidad craneal "bien 

dentro del rango de los especímenes de Pekín" (Leakey y Walker 1976, p.572). 
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Aunque hoy en día muchos paleontólogos consideran que el caso de los 

homínidos responde más a un modelo de evolución en mosaico, y que por lo tanto no es 

un buen ejemplo pa;~ -Una_ dis~~~ió~~ entre los mod61os _ --gré~ujuac-Y.>PU~~tu=aao;--·esiaS·-
primeros estudios bajo el nuevo modelo del equilibrio puntuadé:)sir'J'ierori;par~ cuestionar 

la idea estándar de la evolul'.:iÓn progresiva en los homínidos. R;,;~i~~tf;rii~nte, Steven 

Stanley (1998) ha incorporado los últimos descubrimientos al respecto para reelaborar 

una versión más acabada de la probable evolución de los homínidos bajo el modelo del 

equilibrio puntuado. 

6.2 El surgimiento del término selección de especies 

Quizá una de las tesis más importantes que resultaron de la aplicación a la 

macroevolución de la teoría del equilibrio puntuado, fue la noción de que podía haber 

fenómenos de selección por encima del nivel del organismo individual, concretamente al 

nivel de las especies. Sin embargo, para que un proceso así fuera teóricamente factible, 

primero debía ser posible considerar a las especies como individuos. Los primeros 

intentos teóricos al respecto fueron hechos desde la biología por Michael Ghiselin (1974) 

y, en el terreno de la filosofía de la ciencia, por David Hull (1976). Sin embargo, para 

lograr una analogía eficaz entre individuos y especies era necesario poder delimitar a las 

especies con la misma claridad que es posible delimitar a los organismos individuales. Y 

esta delimitación debía hacerse tanto en el aspecto espacial como en el temporal. En el 

primer aspecto, el concepto de especie biológica propuesto por Mayr resultó eficaz para 

delimitar espacialmente a las especies: si una especie está. compuesta por un grupo de 

individuos que pueden intercambiar información genética entre si, pero no con los 

individuos de otras especies, entonces la especie es una entidad real y su delimitación en 

el espacio está dada por el rango de distribución de la especie;· rango dentro del cual es 

posible hallar individuos de la especie siempre que se cúbra11 las condiciones naturales 

que requieren, y fuera del cual no se les encontrará.· f"ero; todos los autores, incluido el 

mismo Mayr, negaban que fuera posible delimitar obj~titélmente a las especies en el 

tiempo, al concebirlas dentro de un proceso de continuCl,CCl~biCl adaptativo. 

En otras palabras, cuando se miraba a las especies en la escala del tiempo 

ecológico, era posible afirmar que se trataba de entidades reales, delimitadas por 
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mecanismos de aislamiento genéticos; pero, si eran vistas a una escala de tiempo 

geológico, los limites desaparecían . dentro del linaje de poblaciones ancestro­

descendientes _._que. f()rrnaban las~)~SP.E;!C:iE!s ey_olu_t~v_as,~~"l~~cua1~s ~e las~ consic:feraba 

inmersas en una continúa transformación• adaptativa (por lo. quE!, en este último caso; -l_as 

delimitaciones eransóloformales;.paraetéé:tos de genealogiataxoné>ITiica,•pero no se las 

consideraba c'c,mo delírTlitacione;.re~les{ 
Sin érnbargo, ra -teoría C:tel:équilibrio puntúac:lo :perrnitejÍeroa···las-e~P'e~ies,como 

entidades tan "reales" en el tiempo ¿orrie:; ~n'er e~pacio; parti'~l1éib;C!e:·~);~, P'6stiilado de 

que la gran mayoría de las especies prádtica~~nte no cani;bi~n ¡,'aC1aa\16·1a'r~6 de su 
-.· ... ;· ·_:::-·- '· :·.:-< .... - --<--- -,.·, · .. _·,_-.:'.~"'·c.·_._;_·:,:~=:._:,:··>.i.:>'d\:·.:·-~ :c_~~-J-,;:,_~:~~..;.-·:,'-.1_ .. ~,.<'-,-~: .. ·, .-:\ " 

existencia y, por lo tanto, cuando'éstél~sf;!.~xtinguen·su exti~~ión•es:~iemp~e rE!éJ'·2º una 

~~~::~:::~~:=~~0:
0

~:=::~~1:~:~1~;2~:1~r~~f í?Y1e!}:~~~i~~~~~~:: 
una especie y otra). 

Por lo tanto, si corno mantiene el modeló 'deLjequiÍ_il:>riÓ_ pUQtÜado~las\éspecies 

surgen muy rápidamente. en determinado· mo~ento, ~~·rii,~il"ti~h~}; ~n':'~it'a~i~ cil.i~~nte su 

duración, y después se extinguen, entonces 'ª~ eúiJ;é~i~5;j~~~Z~htíci.ade~;frea1e;s en 

cualquier punto del tiempo. Eldredge y Gould p6~t~la~~/1;¿~.:sll a~f~~r;:;·~~,1S72 (pp.111-

113) que estas especies tienen una dinámica ~rC>pia:_cC)mpi'tenentresíx~l.i-supervivencia 
diferencial es lo que determina fas tendend~~ ~a~~o~:~?l;_;ti~~~"dJiÍ1t~6 d~i"c~d~ linaje; Sin 

embargo, en ése momento no propusieron ningún fe;¡.;n¡¡:.,¡;:9~~.i;;c::ial pé'iré'i denÍ::>IT;inar a este 

proceso. ''·•jC.~·· .:•,;{;··--~.,_)''-•e<.·· 

Fue Steven Stanley. un.e:> .•'_de 'º.s; prirTleros'.cC:onvers~i;; ~-a; la Kteoria ·del . equilibrio 

:~~~~::~~ ~~::::i~:ó e~-~éJ+t:ªJ:t,ªL~Tu!t~~~~t~~~~~t:~fü~ttif~~L~Jtf ~.r~~tv:\~: 
species leve!". En este articulo, ,Stan1E3}' ~x(J,Íi~~ 191_'.'s.}g.Ói!.'.~~é~§J~ª,~\~~i\ff i ~:~rmino _de la 

siguiente manera: .'/· . . .,. . . ... 
·' ·>1~.--· -- .-:~:~_, .. ,,. ~:;::_-,_;=-;:-

Macroevolution is decoupled from microevo,1utio'n.:;~~~;9~;':nu-~L'~·~yision the process 

governing its course as being analogous to n~tur;,;, sei~~tÍon but:op;raúng ·ª~ a higher leve! 

of organization. In this higher rever process species be'éom~ ~r1alogou~ to individuals, and 

speciation replaces reproduction. The random aspects of speciation take !he place of 

mutation. Whereas natural selection operates upon individuals within populations, a 
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process that can be termed species selection operates upon species within higher taxa, 

determining statistical trends (Stanley 1975a, p.648). 

6.3 El artículo de 1977 

En el verano de 1976 Gould y Eldredge decidieron p~eparar:un segurydo artículo conjunto 

sobre la teoría del equilibrio puntuado. En palabras de .Gould (2002); para ese momento 

ya se habían acumulado suficientes datos empíricos, malos entendidos y argumentos en 

pro y en contra de la teoría, como para h'36E;lr necesciria una ampliciciÓn del.terna. El 

nuevo artículo fue publicado pClr Pat~cibiology en 1977, bCljo el' título 'de- "Punctúated 

equilibria: the t_empo and _ mode of evolutlon reconsiderad." En est~ _é~tE:ihso artículo es 

posible apreeiar una _maduración importante de las ideas de 1972; los áutores re.visan las 

críticas y apoyos q~é su -teoría ha recibido en los cinco años trans¿u~rid()~ desde su 

publicación inicial, buscan aclarar términos mal entendidos y de~arr6Uan algunas . - . . . . . 

implicaciones adicionales de la teoría (sobre todo en el terreno de' la macroevolución). 

Como una primera precisión necesaria, Gould y Eldredge destacan -siguiendo la 

terminología de la obra de Simpson- que el equilibrio puntuado es una hipótesis que tiene 

que ver con un modo evolutivo, ya que sostiene que es la especiación; y no_ la ·evolución 

filética, el modo principal del cambio evolutivo. El hecho de que la teoría se deba_apreé:iar 

estimando los tiempos de evolución, es decir, -la rapidez de los eventos -de éspÉ!dación 

que interrumpen largos periodos de estasi~.: no significa que sea unad-lipÓt~~f~---sobre 
tiempos evolutivos, sino que el modo al que_ se refiere sólo puede inferi~se',e'n·71 rElgistro 

fósil gracias a la observación de los -tiempos, tanto los del cambio evoluti_v<J;'durante los 

eventos de especiación como los del no-cambio durante los periodos de e-~t'3!ii~. ya q~e la 

estasis también es información. 

Con el objeto de despejar malos entendidos, aclaran que cuando h~n afi;rn~do que 

la mayoría de los cambios evolutivos están concentrados en eve~tos muy;répidos o.casi 

instantáneos de especiación, sólo han empleado el términC) ''i,:,st~ntál1eC>;; e,:; ~u sentido 

geológico (1977, p. 117). Se declaran, por lo tanto, sorpre_rÍÍ::lid-os'':'cle Ía polémica que la 

teoría ha logrado levantar ya que, después de todo;.sÓ1C>j~~tr'3tClba de aplicar el modelo 

de especiación geográfica, ya aceptado por mu-¡;hos'tíiólogos'e incorporado a la teoría 

sintética, al campo de la palentologia. Sin embargo, admiten que al haber hecho esto y 

haberse atrevido a considerar seriamente las implicaciones del modelo de especiación 
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alopátrica, sí provocaron dos cambios drásticos, el primero teórico y el segundo de índole 

práctica: 

1) Al extrapolar el equilibrio puntuado a la macroevolución surgió una nueva forma 
--- -----'-'--

de explicar el fenóíneno de lcls tendencias~~evolufivas. _-,-~---=,;=--'=""'º'-·,.-

2) La teoría propició "una r'e;orientacíin de ,los trabajos empíricos en la· 

paleontología evolutiva: en hJgar"de s~gl:iir l:>u's~an'éto pruebas de gradualismo en ciertas 

especies dentro de•sE!cciol"iE!s'i6C'~1éis;'ati6r~ se trata'l:>á~cie' ~stLJdiar cuantitativamente los 

patrones evolutivos d~ teát:>;; íd~ nii~mbrasde.urí~ t;,;úri;,;.: .·:.-. ·-· 

Respecto á'.1a~;~~ític~~ recibidas.en este_ períodc:;(1s'i2~77), consideran que una 

buena parte han sÍdo /más ,bien metodológicas. y, ~11 ~~;,¡lid~d. '•cierivan de malas 
. - .,'.;,~·~·~':'. 

interpretacion_es sobre lo que ellos dijeron en 1972. _ < , • . - • - ·-- -

Así, por ejemplo, responden a c. W. Harper (197S) y a ~~sp~i-a°~ce y Bertrand 

(1976) que ellos no han negado la existencia del gradualismo fÍlético en la especiación, 

sino que sostienen que su ocurrencia es muy limitada: 

We never claimed either that gradualism could not occur in theory, or did not occur in fact ... 

Nature is far too varied and complex for such absolutes ... A few examples of genetic drift 

do not refute natural selection as the directing force of evolution. The fundamental question 

is not "whether at ali" but "how often" (Gould y Eldredge 1977, p.119). 

Y en este párrafo tenemos un cambio importante con respecto a la postura de 

cinco años atrás: ya no se trata de que el modelo puntuado sea el correcto y el del 

gradualismo filático inapropiado (como se dejaba entender en el artículo_ de 1972). Se 

trata de que el modelo del equilibrio puntuado explica /a mayoría de los cambios 

evolutivos, aunque no todos; queda siempre un espacio para el gradualism,o.fHético, que 

ahora se reconoce que si ocurre, aunque en mucho menor medida. Por 10-tanto no se 

trata de que un modelo sea el correcto y el otro no, si no de cuál· réflej~ mejor lo que 

usualmente ocurre. Esta nueva posición tiene consecuencias imp'c;rtantes_: para.•_- la 

controversia: 

1) Ya no bastará el presentar un caso bien probado de grad_ualis'rrlt'.>, o de equilibrio 

puntuado, como prueba de que ése rnódelo es el correcto. 

2) Por la misma razón, nt'.> p~drá. f~lsarse el modelo opuesto con la simple 

presentación de un caso bien probado del modelo propio. 
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3) El nuevo método para decidir entre un modelo y el contrario tendrá que ser 

cuantitativo: deberá probarse que /a mayoría de las especies de un linaje responden a un 

modelo y no al otro, e idealmentºe qlJ-~~lé! r;r:lélYºE~ª--de?
0

l()l; ta)(9r1E!S c:f~ _cl.!¡;¡lc¡ui~r_ gr_upo 

jerárquico que se elija se comportan dentro de ése patrón: 

Sin embargo, Gould y Eldredge cÍert.im~nt~ ratlficánelto~o. d~ su postura original 

al pronosticar que los estudios demostraréri;qu-e el'modo'·puntuéldo•no s'óÍo'es, con 

mucho, el más frecuente, sino el único que: opera' en·1~s:casi;;s.,d_f;!:_fra¡:;sformaciones 
evolutivas importantes (1977, p.119). -·. -----· .-.:: .• 2. -·.' -•-·· ·-- - ---<•,:--;~ -- ::; ' 

Un segundo tipo de críticas qu~ re~onocen haber recibido,;: 

investigaciones empíricas que sostienen ~IJ~·~r' gradualismo es ·un-modelo ·mas acertado 

para reconstruir el pasado biológico: _Entre ellas, sin embargo, sólo reconocen como 

plenamente satisfactorio el estudio llevado a cabo por Ozawa (1975) sobre foraminiferos 

pérmicos -presentado en la sección 5.3.1-, debido a los excelentes criterios con que 

cumplió para ser considerado como prueba válida: una amplia cobertura geográfica, 

secuencias largas con muestras muy cercanas, una definición clara de taxones y pruebas 

biométricas adecuadas llevadas a cabo en muestras suficientemente grandes. 

Con todo, Gould y Eldredge afirman que en este artículo Ozawa vuelve a caer en 

el error metodológico de considerar a la estasis como una ausencia de datos, y no como 

información: Ozawa llevó a cabo mediciones de nueve caracteres en Lepidolina 

multiseptata, de los cuales cuatro exhibieron tendencias graduales, mientras que los otros 

cinco no las mostraron. Sin embargo, sólo los primeros cuatro fueron graficados y listados 

en tablas de valores (ver figura 5.5), mientras que los otros cinco únicamente fueron 

discutidos en términos cualitativos. (De todos modos, Gould_· y_ Eldredge _ se declaran 

"encantados" de que el equilibrio puntuado esté sirviendo para motivar ~stúdios como el 

de Ozawa, donde ya se toman en cuenta las variaciones g~ográfic';s''y se.procura obtener 

resultados no sesgados por esquemas teóricos previos).· 

Un tercer tipo de criticas que recibió la teoría_ en sJs.'pri~eros cinco años, estuvo 

dirigido a las derivaciones macroevolutivas expre~aclél~ ;~~\~1.;~~¡~i:;lo de 1972. Se les 

cuestionaba a los autores del equilibrio puntúadb có-~6 'er~ • ~Ó~iti1e\c¡ue,. con tanta 

frecuencia, una secuencia de especies de un. - ciad~-, grande{'- rnostrÍ3ra . transiciones 

continuas para ciertos caracteres de su morfología. La respuesta que ofrecen Gould y 

Eldrege en 1977 es simple y contundente: en una secuencia de tres especies, tomando el 
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punto inicial como ya dado, una tendencia unidireccional ocurrirá con una probabilidad de 

1 en 4 para cualquier carácter. De hecho, 1 en 2 es una probabilidad más correct~, si 

tomamos en cuenta que la manera en que estamos poniendo a . · prueba la 

unidireccionalidad es comparando si la tercer especie continúa la tendencia ya. exhfüida 

por las dos anteriores, que entonces se pueden tomar como resultados ya ~ados·. Para 

una secuencia de cuatro especies, la probabilidad de unidireccionalidad será de :1.en8, o 

de 1 en 4 de acuerdo al segundo argumento. Ahora bien, si tomamos~én .cu~ntél, p6r un 

lado, que la mayoría de las secuencias son cortas, y por otra. párte•qGe''tódos los 

organismos poseen una abundancia de caracteres, es de esperarse, . por simple 

probabilidad estadística, que aparezcan "tendencias" unidireccion~les para ciertos 

caracteres únicamente con bases estocásticas. 

Por lo tanto, las interpretaciones macroevolutivas del modelo puntuado continúan 

firmes: las "tendencias" reflejan, en realidad, la supervivencia diferenCial de algunas 

especies entre un grupo mayor que se originó por eventos de rápida especiación. El 

gradualismo filético, por otro laao, requeriría como prueba el. poder mostrar variaciones 

insensibles y continuas no sólo entre los taxones de la secuencia, sino dentro de cada 

uno. 

En cuanto a la posible base genética de la teoría del equilibrio puntuado, que en el 

articulo de 1972 fue atribuida a la cohesión del genotipo y a las "revoluciones genéticas" 

propuestas por Mayr (1954, 1963) -ver sección 5.1, p. 71-, ahora Gould.: y Eldredge 

encuentran otra posibilidad: mutaciones en los genes reguladores; Entre .197S y 1976 se 

publicaron varios trabajos sobre la recién descubierta, importal17ia,; para 1él 'evolución 

morfológica, de las mutaciones en estos genes (Wilson 1976;V¡;¡le,n~if1e y':cámpb~ll 1975); 

Esto no quiere decir, sin embargo, que abandonen la ·posibilidacLde·:revóluciones 

genéticas en un genotipo altamente cohesionado ca1 que sé 5¡9\JE!.n r-~ririe'1-l'do em .1 s77, ~or 
ejemplo en la p. 137), pero ciertamente ven con buenos ojos lá nu~\la: posibilidad que 

ofrecen a su teoría las mutaciones en genes reguladores: 

We applaud the burgeoning emphasis on change lri regulatory genes as:·the stuff of 

morphological evolution ... if only because one of us has written a book to argue that the 

classical, and widely ignored, data on evolution by heterochr~ny sh
0

ould b.e ·~xhumedand 
valued as a primary demonstration of regulatory change (Gould 1977). We do not see how 

point mutations in structural genes can lead, even by gradual accumulation, to new 

morphological designs. Regulatory changes in the timing of complex ontogenetic programs 



seem far more promising -and potentially rapid, in conformity with our punctuational 

predilections ... We are pleased that sorne recent molecular evidence, based on regulatory 

rather than structural gene changes, supports our model (p.138). 

Finalmente, y después de hacer un recuento tanto ·de las críticas recibidas como 

de Jos artículos que apoyaron su teoría, Gould yEldredge concJUyeÍJ qi'.,~ sÚ n:iod~Jo ha 

sobrevivido sus primeros cinco años en excelentes' co~diciories,', .. ¡;;jcjemás' éfe que ha 

recibido considerable apoyo empírico. Y, entusiasmados por esto¿ p~i~é~o~:_res~ltados, 
lanzan una predicción acerca del futuro promisorio de su teoría y so.bre Ja'. prevalencia del 

modelo puntuado sobre el gradualista: 

lt is very hard to find probable cases of gradualism, even in geologically optima! situations: 

most reported cases resolve to litlle more than wishful thinking. Moreover,"all tllese· tests 

are based on a biased selection of cases known to exhibit sorne evolutionaÍy .ctt~nge." What 

would happen if paleontologists carried out large-scale, unbiased studies: ttiat admitted 

stasis as data and considered all taxa in a fauna? We cannot avoid the prediction that 

punctuated equilibria would assume even a greater importance (p.137). 

&.3.1 La teoría especiacional de la macroevolución 

Cuando en el artículo de 1972 Eldredge y Gould exploraron las consecuencias 

macroevolutivas del equilibrio puntuado, llegaron a la conclusión -como ya hemos visto­

de que así como las mutaciones en una población son estocásticas con respecto a su 

posterior selección, de Ja misma manera la especiación resulta estocástica con respecto a 

Ja dirección de cualquier tendencia macroevolutiva. A esta idea, basada en una analogía 

hecha originalmente por Sewall Wright (1967), Ja denominaron como Ja "regla de Wright". 

La consecuencia para la macroevolución de esta regla era que, retrospectivamente, 

podría observarse un aparente cambio direccional en Ja historia evolutiva de algunos 

linajes, pero éste, en realidad, sería producto de Ja supervivencia diferencial de algunas 

de las especies de este linaje sobre Otras: 

The overall effect would then be one of net, apparenlly directional change: but, as with the 

case of selection upon mutations, the initial variations would be stochastic with respect to 

this change. We postulate no 'new' type of selection (Eldredge y Gould 1972, p.112). 
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Así pues, en 1972 explícitamente señalaron que no estaban postulando ningún 

tipo nuevo de selección. En el articulo de 1977 explican el porqué de esta intención 

original: 

We declined to designate with a new name this phenomenon of macroevolution by 

differential success of speciation events because we regard it as so fundamentally 

consistent with basic Darwinism. lt represents no departure from Darwinian mechanisms, 

but only the previously unrecognized mode of operation for natural selection at hierarchical 

levels higher than the local population. Surely, the extinction and persistence of species is 

as Darwinian an event as the spread of genes through populations (Gould y Eldredge 1977, 

p.139). 

Y sin embargo, para cuando prepararon su articulo de 1977 Stanley ya había 

acuñado el término de "selección de especies" para designar a este proceso. Aunque al 

principio el nuevo término les pareció inadecuado a Gould y Eldredge, a partir del artículo 

de 1977 decidieron apoyarlo y, desde entonces, ha estado fuertemente ligado a la teoría 

del equilibrio puntuado: 

Stanley (1975a) has since designated this process as "species selection". We were 

inclined, at first, to reject this special name (Gould, in press), since it carries the unfortunate 

implication of a novel mechanism inconsistent with natural selection -while we believe that 

"species selection" represents no more than the operation of natural selection at higher 

levels. Nonetheless, recognizing a peculiarity of human psychology -that the importance of 

a phenomenon is not recognized unless it has a special name- we drop our objection, while 

reiterating our hope that the relationship of species selection to Darwinian theory will not be 

misconstrued (1977, p.139). 

Gould y Eldredge afirman, entonces, que en realidad la selecc.ión de espe~ies -y 

todas sus implicaciones- se deriva de dos premisas. funda.mental~s:. '1) El modelo del 

equilibrio puntuado; y 2) la regla de Wright. O dich~ de ~tro. m;;do: siéll ~odelo del 

equilibrio puntuado se le agrega la regla de Wright;.'er_ ~es~lt~d~·.ei~ una'nu~Ca i~orici' ~e la 

macroevolución: la teoría especíacional de Ja macrbevo!'ución;:''e'n 1.;(C:i:ia1:é1'f;,¡nómeno. de 

la especiación se interpone como un niv~I illt~rmédio ·~íl~~e 1éls t.ende~cias 
macroevolutivas y los eventos evolutivos que ocurren al interior de las poblaciones (1977, 
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p.140). De este modo, las especies -y no los fenómenos microevolutivos- se convierten 

en la materia prima de la macroevolución. 

Pero, si este planteamiento• es correcto, significa que uno _de _ IC>s principales 

postulado~ de Simpson (1944, -p.124) :::.;;;~¡~:~ita t.;~¡;:,'ai ;;:;·¡a-p-:3-:Fc:Í~=e;~f.;;~tesis-, es 

decir, que 1os procesos microevo1utivos sc:>n 16smi;mos-C!G~ explicclnia rr.~croevo1ución 
cuando son llevados a escalas gea1Ó~idiii~\jl3 tie~pÍ:>, e~'iílcor~E3d()?v, dado que este 

postulado representa una -de _ condi_Ci6nes• b~j() la~~ cÚale< Simpsón - incC>rp9ró a la 

paleontología dentro de la síntesis ~C>c:h;;¡:;;:¡-a;"'1l;ís6c:>nseéueincias de;s'u event;:,al falsación 

serían muy importantes, tanto para l~paleoíltC>logía como para la síntesisrnocÍer~~-
Pero esto no 'preocupó, a, Go¿ld; y Eldredg.,,;; al-_ cónti-~rio, en_- 1 S77 se deC::laran 

. . -'~:·' .-s~- .. , - . ,' .. -- ~. ', e ' •' ,, - .. •• ,_' • ~ • - ••• 

ansiosos de ponerª- prlleb~Ja teoríá e~peéiácional y, para ello;invocanc~iterios tales 

como que una nueva teoría s~r~~~E3i?rque _la ante~ior si es capaz de expllc~rtodo lo que 

la teoría anterior explicaba .y['además; logra resolver viejas paradojas, reinterpretar viejas 

observaeiones y ~int~ti:;;arbajo ~n nuevo íllarco explicativo fenómenos que anteriormente 

aparecían desligados. 

Y, como un primer ejemplo del poder explicativo de la nueva teoría es-peéiaci_onal, 

citan el análisis llevado a cabo por Stanley (1975b) sobre la razón de la existenéi'a ·de una 

gran diversidad de especies con reproducción sexual: el argumento trad_i,c:;iC>ílaLs'e dentia 

en los beneficios adaptativos inmediatos que la reproducción. ·sexu'a1.: otorga' ._a - los 

organismos, a saber, que el sexo acelera la evolución al prove~r-; ,ml3C::anism()s -de 

recombinación genética y permitiendo la rápida propagación -e~-uri~{~~b~1~ciÓn•d-e; las 

mutacl·ones favorables. 22 - · ·-- . __ , __ .- <-.::-· · . •• , :._-_'_-:· 
.. :·::.~'- ~~ __ ; ~-.:,.~-. ;¡·< • 

Sin embargo, Stanley emplea otro argumento, basado_ ~tn;'."Se_~~ti~'7._'!1.e.'.nte en .la 

historia evolutiva: los clones asexuales no espacian fácilmenté;irTlie'ritras)qué-•1os-clados 
, ·, · • , • ,c. ·· ·~ . _,' '( • ... ' ···".·'e"''• ·...'.' · ,-. ··. · . , -, ' 

sexuales tienen una probabilidad de dividirse enriuevas ~~p~de_s m:uchbcriiás alta, ya que 

los individuos que se entrecruzan forman pobla~ion~s~{ue'; da~ fr~éJ~~diá;:;i~ ~~pa~~¡, en 

subgrupos aislados geográficamente. De esta man-eré!_• las ·especies· sexuales han 

resultado con el tiempo mucho más numerosas no po_rque el 'sexo, e~ sí mismo,' provea 

ventajas adaptativas importantes -después de todo, las especies asexuales son 

igualmente exitosas y abundantes si las evaluamos con base al número de organismos 

:::: .Sin embargo. este aJ"gnmcnto trn.üicional no hn resultado convincente para todos los biólogos. pues no hay pn1cbas de 
que estas supuestas ventajas imncdiatas logren contrnrrcstar el muy alto costo que implica el sexo: perder la oportunidad 
de transmitir el 50°/., de los genes propios .. como lo ha analizado cxtcns.."l.mcntc Murk Ridlcy ( 1993. pp.270-275). 
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que contienen- sino, simplemente, porque mantienen una alta capacidad de especiación, 

mientras que los clones no. 

En un segundo. ejemplo, Gould y Eldredg!;! e_mplean la teoría ,especiacional para 

descifrar una aparente refutación del equilibrio puntuado:, qUe. los ~estudios ·evolutivos 

sobre organismos asexuales, como el Hevado.a<cal:>~ por;O~~V..,a ('.¡g75) ~descrito en la 

sección 5~3.1-, suelen most~ar p~tr6ríe~;gr_~ciÚa1e's-de C:~mbio:· i::;tC>s estudios, afirman, 

deben llevarse a cabo en términos de su:·p~opia;;·\:midad; la. ~ual' muestra .. un patrón tan 

puntuado como la historia de los metazoos.:.corí reproducción sexual. Pero en el caso de 

los organismos asexuales la unidad debe.ser el clon, no la especie. Su modo evolutivo es 

probablemente intermedio entre la selección natural actuando en poblaciones y la 

selección de especies actuando en. ciados: la variabilidad surge por medio de nuevos 

clones que se producen rápidamente,-en este. caso, literalmente de repente- por alguna 

mutación (lo que seria análogo a qúe se produzcan de manera puntuada). La distribución 

fenotípica de estos clones puede ser-aleatoria con respecto a la selección en su linaje (al 

que usualmente se denomina "especie", aunque tiene muy poco que ver con una especie 

sexual, compuesta por organismos que pueden interactuar genéticamente entre si). La 

evolución, en este caso, procede al seleccionar subgrupos dentro del grupo de clones en 

competencia. Y, si pudiéramos "entrar al mundo protista", veríamos este proceso de 

"selección de clones" como puntuado. Pero, como· estamos influidos por. nuestra propia 
- ··- - '"· 

perspectiva al tratar a este grupo de clones -_como~a una especie, lo que v_emos_ es un 

gradualismo filático, cuando en realidad·:s·e-:étrata ·.del: análogo clonal de una .. tendencia 

evolutiva producida mediante equilibrio puntÚadoy selecC:ión de especies (de .. clones; en 

este caso). 

En la Tabla 6.1, en la sigüie0}~ págir:ia. 'sé muestra una esqUematización de .los 

distintos niveles de evolución que prepon~·ric::;ould y_ Eldredge, algunos de l~s cuales han 

sido mencionados en los dos eje~pl~s·ar;t~~fo'r;,;s:' ·· ·.. · ·· 

Es importante aclarar :i~e, 1~ d1ri:~~-~speii~~i?nal ~º es ~r~~~ntadapor Gould y 

Eldredge como una teoría aparle-~ef~\teoria d~l:eqÚilbrio;~untuado; sirlo como la parte 

macroevolutiva de su m-ocieí'6-:;Jb'e i;i~6ti·~-.-i,i;rrit;~~~;ft'~o'rí~5-·ie :ref~~i7;~;:,;~ut~amente .. y 

constituyen dos caras· de una.· misma moneda~ La indfvié!ualÍzacÍÓn de lás especies en el - . . . . . . . - -

tiempo que permite el equilibrio puntuado da un sústento teórico a la selección de 

especies; a su vez, algunas consecuencias de la teoría especiacional refuerzan las tesis 
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del modo de especiación que se propone en el equilibrio puntuado, como sucede con el 

caso del aparente gradualismo de las especies asexuales, o cuando Gould y. Eldredge 

afirman que las reconstrucciones filogenéticas que pueden h<Jcerse m_edi;;¡nte~.la teoria 

especiacional prueban que "la anagénesis es solamente una cladogénesis filtrada ~ través 

de la fuerza directriz de la selección de especies" (1S77,·p.141). 

Nivel de or¡.:t111i:;<1ci<í11 

11tridad i111/ivitl11t1l del 
11ivel 
los intlivi1/t1<JS 
i11teract1í1111 111e1Ji1111te 

curso de ¡,•ide1 tle 1111 

i11tlivit/110 

f11e11te de 111,e1.•t1 
"'1riahilid11tl 

relación tle la 
w1riabilida1/ co11 re ... pecto 
" la direccití11 de la 
C"lJfllCÍÓll 

111ect111i.•;1110 para el 
i11cren1e11to tlifere11ciC1/ 
de las "'t1riacio11e .... · 
íi.11.·orables 

especie.~ ele reprotlucción 
SC-'\:lltlf (i11t/i¡,•ic/110.t; IJllt! 

co111pt1rte11 1111 ge110111t1 

htisico y 1Jistrih11ye11 las 
variacianes ""!1li<111te 
reco111hin<1ciones:> 

organisnto individual 

reco111binación 

ontogenia progran1ada 

aleatoria debido a la 

"e ... 11ecies" ase.-c11<1les 
(c/011es 1¡11e co111pt1rte11 

un ¡.:eno11u1 y "'" 
pr11grun1ll Je reg11lació11 
htísico; las vari11cio11es 
110 lo¡.:ra11 ser 
tlistrih11i1/11s 
11tlec11r11/t111'e1tte 111etlia11te 
/11 i11ter11ccir;,1 de .~11 ... 
1111itlatle.\-) 

e Ion 

(reco111binación li111itada 
en eventos sexuales 
ocasiona/es) 

estasis por definición 
hn .. \·ta el 111ornento ele 
e~"Clinción (una nueva 
111utació11 for111a un nuevo 
clac/o) 

for111ación de nuevos 
clones 111ediante 
11111taciones 

aleatoria debido a fa 
naturaleza qub11ica de /as naturale::a qub11ica de las 
111utaciones 111utaciones 

.. •.;elección individual 
{selección natural 
conve11cio11al) 

sc!/ccción de clones 

cla1/os (especies que 
co111p11rle1J: U11 pla11 
adaptativo hcLdco) 

especie 

(hibridaciones li1nitadas) 

no hay una 
direcciona/idad 
inherente; lo má ..... ~ 
probable será la esta.sis o 
/a.fluctuación alrededor 
de valores n1edios; el 
can1bio gradual es 111uy 
raro 

especiación 

aleatoria si se 111antiene 
la regla de IVright 

selección de especies 

Tabla 6.1 Los distintos niveles de selección a la luz de ta ana/ogfa de Wright 

(a partir de Gould y Eldredge 1977). 
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Finalmente -y en atención a la gran controversia que suscitaría este tema- cabe 

preguntarse ¿es la selección de especies enteramente análoga a la selección natural 

actuando sobre los indi~iduos 9e __ una·p_oblación?_~Si así fuera, la lógica nos dice que las 

especies sobrevivientes d~berían _estar constituidas po-r individuos que tuvieran un valor 

medio de adecuación más alto que aquÍ31ios Individuos 'de las especies que se 
- - -

extinguieron. Sin embargo, Gould y Eldredge nos dicen otra cosa: 

[Successful specles] are more likely to be the progeny of parental species that managed to 

take advantage or rare opportunities occasionally provided when the earth's general 

eqÚilibria are broken: unfilled ecospace around newly-risen land, ora relatively empty world 

decimated by faunal catastrophe. The increasers may win simple by being first, not by 

being better in sorne Newtonian, mechanical sense; having been ·first, they may be able to 

hold on almost indefinitely, unless decimated themselves by a major diversity-independent 

episode of extinction ... 

The virtual irrelevancy, in many cases, of morphological superiority to a clade's success 

may largely explain the puzzling observation that so few stories of increasing perfection in 

design can be read from the history of life (p.144). 

Por lo tanto, sí hay una dinámica propia, emergente, en la seleccióri cfe'especies 

que no puede preverse en el nivel inferior de la selección natúral;a-é::tü~ndo- sobre 

individuos. Y, en esta dinámica, las oportunidades ecológicas, y la suerte de ser las 

primeras especies en encontrarlas, juegan un papel preponderante. Un papel que, de 

hecho, a veces traslada a un segundo plano -a juzgar por este párrafo que hemos citado­

el valor adaptativo de los caracteres fenotípicos. 

6.3.2 La reivindicación del papel de la paleontología en 
la producción de teorías evolutivas propias 

En 1972 Eldredge y Gould habian escrito (ver cita de la p. 62) que "ninguna teoria sobre 

mecanismos evolutivos puede ser generada directamente a partir de la paleontología." Sin 

embargo, poco después cambiaron su manera de pensar al respecto. Después de todo, 

reflexionaron (ver la reconstrucción que hace Eldrege 1985b), sí era posible emplear el 

registro fósil para poner a prueba diferentes nociones sobre procesos, y también era 

posible que los paleontólogos propusieran nuevas ideas sobre cómo operan los 
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mecanismos evolutivos; ideas que conllevarían predicciones sobre patrones de cambio, 

los cuales podrían ser contrastados con los patrones que muestra el registro fósil. Lo 

único que seguiría_ quedando_fu_e!él_del ámbito de la paleontología serían-~os mecanismos 

genéticos intrínsecos a estos procesos, debido a la naturaleza misma de los iósiles:-Per~ -
- . -. . 

nada impedía a Jos paleontólogos aportar nuevas ideas para la mejor comprensión de los 

fenómenos macroevolutivcis; s~bra todo si estos fenómenos respondían a·. una lógica 

propia, emergente a ese nivei: y por io tanto no reducible a la lógica de los mec~nísmos 
microevoutivos que estudia 1~ genética. Tal vez se trataba de un proceso cuyo patrón era 

tan imperceptible e~ el corto pla'zo; taM extandido en largos períodos de tiempo, que sólo . -,· .. .,, . .,' . , .... 

podría ser detectado mediante elrégistro fósil. Por consiguiente, la. paleontÓlogÍa no sólo 

podía aportar riuevas<idéas s~br'í; la:•r"Í1ácroevolución sino que, probable;.n~nte, rlinguna 
. '·' -' ·· .. ·- . -· -" ·,' . ·. 

otra ciencia estaba _en condiciones de hacerlo. Esta confianza én ·er·núévo papel 

protagónico de I~ paleontología, que comenzó de manera sutil e~ el artic'.:u1CI d~-1972, es 

ahora contundente en el trabajo de 1977, como puede apreciarse en la sigu.iente 

declaración: 

We believe that the need to translate micro to macroevofuti6n through ttiec· fevel of 

speciation guarantees that pafeobiology shall not be a derivative .field, cbi.it:shaff provide 

essential theory to any complete science of evolution (p.145). .. ·"' ; .. _.· : . ~ :-.· -

-'.".~"e 

,·.:·. <··. -:·-- ·::, ·~:- -

Gracias al equilibrio puntuado y a la teoría especiacional d~ la ma6~Cl'3vC>luCiórl, la 

paleontología estaría ahora en primera línea en el ca!l1po:·d~Jas; !ebrias 'e~'óiüti~as, 
hombro con hombro con la genética. ·· . :···-;;-_-

Y, probablemente por la importancia que sus autores le. :co~f~A~n· a .esta 

reivindicación del papel de la paleontología, la última frase del articulo c:fe.1977. ria _estuvo -

reservada a pronosticar el triunfo de la teoría del equilibrio puntuado, sino a.expresar-la 

suerte de ser paleontólogos en un tiempo donde ninguna otra ciencia podía aportar tanto 

a la macroevolución: 

The study of evolutionary tempos lies in the exclusive domain of pafeontology. ft is, we 

believe, our most promising arena for the derivation of independent macroevol.utionary 

theories. Conceptual tools are now available for a fruitful study of evolutlonary tempos and 

modes (p.149). 
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&.3.3 Hacia una filosofía general del carnbio 

El artículo de 1977 contiene algunas afirmaciones que, posteriormente, darían pie a 

fuertes criticas por parte de los neodarwinistas. Particularmente las que tienen que ver 

con el empleo del término "gradualismo", como la siguiente: 

We regard gradualism as unimportant in evolution not only be cause· it occurs rarely, · but 

also beca use ils rates are only sufficient to casi a supeñicial ·molding upon ·the pattern of 

evolutionary change (p.133). 

En el contexto del artículo resulta claro qué Gould y: Eldredge. rio se están 

refieriendo -al menos en este párrafo- al gradualisrno.dela.~~01u6ió.n;Í3n.ge~era/,'sino a 

Jo que ellos mismos denominaron "gradualismo fil'ético", el> c:IE!cfr,Ca Ja evoluCiónfilélica o 

anagénesis. Sin embargo, ya desde su primer artículo habían.' cometido; el. áparE!nte 

descuido - aunque me parece poco creíble .que ·~e'.liaya tÍatacio:de•un·deiscuido- de 

llamar a la evolución filética de manera indistinta como "gr~duali~rilC>' filético'' o, 

símplemente, como "gradualismo". A mi juicio resulta tan obvic:l'Cill.~ .. ;~E! ·g~;,eraría 
confusión al retirar la palabra "fil ético" y dejar a solas el término "gradúalisrnc>'~; que cabría. 

preguntarse si desde 1972 la omisión no fue más deliberada que accidenti3"1:·· 

Sin embargo, en el artículo de 1977, en Ja sección titulada "TC>;i.'a;cls :~ G~neral 
Philosophy of Change" (una especie de manifiesto del credo filosÓfico (jE)~(J~' ~Lit.6res°) sé 
aclara la verdadera postura de Gould y Eldredge respecto al gradualís";C>.-i,;-n'gr;;°;,e~~J. Es 

por esto que esta sección resultó ser -mucho más que la dirigida a árializar.las evidencias 

empíricas- la parte más polémica del articulo. Aqui se hace y~.E!~kfe/ite'·1'ii.il1tenciÓn de 

los autores de cuestionar no sólo al gradualismo filático como m()~().'del 6afubio ev6Jutivo, 

sino al gradualismo en general como modo de cambio en la n·áturi;:il.eza: 

The general preference that so many of us hold for gradualism is.a metaphysical stance 
- . . . .' _.,.,. ··, 

embedded in the modern history of Western cultures: it is .not ·a high-order empirical 

observation, induced from the objective study or"nature. The famous staíement attributed to 

Linnaeus -natura non facit saltum (nature does not make Jeaps) may reflect sorne biological 

knowledge, but it also represents the translation into biology of the order, harmony and 

continuity that European rulers hoped to maintain in a society already assaulted by calls for 

fundamental change ... 



When Darwin cleaved so strongly to gradualism -ignoring Huxley's advice that he did not 

need it to support the theory of natural selection- he translated Victorian society into biology 

where it need not to reside (p.145). 

Y, para reforzar esta tesis, citan la· carta que Karl Marx envió a ·E,:¡gels en 1862 

sobre el trabajo .• de C>ar..Nin; y ~rí la ·cual opina que "E~ .~C>rdrel1cl~nte.éóm~•: Darwin 

reconoce entre los al1i~élles y.plarÍtas.·su sociedad,inglesai ~()rí;·t;;~ divi~iÓrl;d~I trabajo, . - . . ,. _;_,. ~-. ,, . -. ,. 
competencia, apertura de míe\/os" mercados, invenciones y el principio: malthusiario de la 

-·· . - . --- .. -.-·-· - . ' . . -· - - ··- ...... -.. - _____ , '···---"';- . ·' 

lucha por la existencia." La intención de esta cita, nos dicen Gould:y·::Eldreéigé'i<nos.es 

desacreditar. el trabajo de Darwin, sino señalar cómo, º'incluso· 1os iTlás ·~raricies: logros 
. . -; ", . - .. ~'.-- .. \ .. : ·: ,: 

científicos están enraizados en su contexto cultural, y así mostrar que e·1·gradualis.mi:> es 
-> - -·· 

parte de un contexto cultural, no de la naturaleza" (p.145). 

En seguida recuerdan que han existido concepciones del cambio dÍi~rentes al 

gradualismo, algunas de ellas puntuacionistas, como la dialéctica materialista:·cjué se 

empleaba en esa misma época -recordemos que estamos en 1977- en los libros.oficiales 

sobre marxismo-leninismo en la Unión Soviética. Por lo tanto, razonan, si nos parece 

evidente la ideología que subyace en los textos soviéticos, ¿por qué no queremos ver la 

que subyace en nuestras propias concepciones sobre el gradualismo? 

lt is easy to see the explicit ideology lurking behind this general statement about the nature 

of change. May we not also discern the implicit ideology in our Western preference for 

gradualism? 
. . 

In the light of this official philosophy, it is not at all surprising that a punctuátionalview of 

speciation, much like our own, but devoid (so far as we can tell) of a reference t~ ~yntlíetic 
evolutionary theory and the allopatrié: model, has long be favored· by ma'ny'>Russian 

paleontologists (Ruzhentsev 1964; Ovctiarenko 1969). lt may also no! be frrelevant. to·oi.Jr 

personal preferences that one of us learned his Marxism, literally, at his dacldy's knee 

(p.146). 

Sin embargo, ni Gould -el hijo del marxista- ni Eldredge, afirman ·en· ningún 
.. ·'·' ·--

momento que su teoría sea marxista -como después algunos criticosles impUtarían'- sino 

que reconocen que sus propias historias personales pueden estar influyendo e;, su teoría 

del equilibrio puntuado y que ésta, como el gradualismo, seguramente no está exenta de 

influencias culturales: 
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We emphatically do not assert the "truth" of this alternate metaphysic of punctuational 

change. Any attempt to support the exclusive validity of such a monolistic, a priori, 

grandiose notion would verge on the nonse.nical. We belie.ve ttiat gradual change 

characterizes sorne hierarchlcal levels; even ttioughwe mayc~tlribÚte it to punétuation•at a e· 

lower level -the macroevolutiorÍaÍy trend 'produ¡:~d byspeC:ies:s.;¡íé'ctiori; far eX'ample. We 

make a simple plea for pluralism.in gi.Íiding
0

philosophies<.::;;nd f~r the basic recogniÚon that 

such philosophles, however hidcten ané:tcinarti~ulatecl, cio constrain all óur th~ught.(p;146). 
:;::."·,,· :· c.,".,. '.-<:' ... ~.::~. 

Pero, si ambas 66~c~~ciog~s e;;tá~ imbuidas en sus propios ~ontextbs ;;ulturales, 

¿cuál es más correct'3fsir1 titubear: Gould y Eldredge responden que el puntJi.cionismo: 

Nontheless,·we. do· believe that the punctuational metaphysic may prove to .map tempos of 

change in our wa·r:ld .. better and more often than any of its competitors -lf only because 

systems in steady state are not only common but also high resistan! to change. We believe 

that the. purictuational view will become importan! in evolutionary biology at levels both 

lower and higher than the events of speciation covered in our model of punctuated equillbria 

(p.146). 

Finalmente, expresan su confianza en que la investigación ~n los c;ampo~ de la 

regulación génica y la embriología validará, en el laboratorio, lo qi:iE;: ell~s y~ 's~stie;~~n e;n 

la teoría. Y,. muy erl la línea de T. H. Huxley, afirman q¿~ ~I bo'll'lPié:i~i~g ibt~I ~~n el 

gradualismo es innecesario en una teoría evolutiva, incluso.~hl~ da~iñista: 
'. ·;..:/ L·: :.:·:.' .. ;·---~~-:>:-·_;·: 

We believe that a coherent. punctuational theory, fully consisten! with Darwinism (though 

not with Darwin's own unnecessary preference for gradualism), will be forged from a study 

of the genetics of regulation, supported by the resurrection of long-neglected data on the 

relationship between ontogeny and phylogeny {p.14 7). 

6.3.4 Sugerencias para un programa de investigación 

En la parte final del artículo de 1977 Gould y Eldredge dan un paso fundamental para el 

avance de su teoría: proponen un método empírico específico para poner a prueba .la 

validez de su modelo, así como su importancia relativa en la distribución estadística de lo.s 

tiempos evolutivos. Por lo tanto, la controversia podría pasar del terreno teórico en el que 
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había estado hasta ese momento -incluso cuando a la discusión teórica se habían 

añadido estudios concretos, a favor o en contra, pero sin un criterio previo que permitiera 

la evaluación objetiva de los resultados- hacia un. nuevo terreno: el de la contrastación 

empíric:~ra conseguirlo, propon-en eLsigui7rite: p_rotoc~lo de; investigáCic'.>n: 

1 ). Para poner aprueba el !Jrad¡jalism.o vs. puntuacionismo en taxone's individUales; 

se deberá estudiar '1a 'variad°óhl9éé:Í!;írafica de .las especies a ,'lo• lar!JOid~:.todo .el rango 

preservado. No será. válid~ C::o~fi~~/e1 esiudio a secciones locéllas. 

2) Se deberá estUc:lia; · 1él distribución de los tiempos ev'ó1UtiÍto~. d~: tódos los 

miembros de un ecosistema º de una comunidad, y no só1o;<ci0s;;;,9u';;~.S ci;; ellos. 

Recuérdese que la cuestión fundamental tiene que ver con la frecuen/::iá 're1áÚ'va cié cada 

modelo, y no con su confirmación para un determinado caso. A1.ti'a6~/E!stos estudios, . '. /'' \/ ,,, 

deberá tomarse en cuenta que la estasis es, también, un dato. De.hecho; .. la éstásis dice 

más que las discontinuidades morfológicas, ya que estas últimas pÍJ~cie'ri deberse tanto a 

la formación súbita de nuevas especies como a eventos de inn:í:ig;~i:ÍÓn;:_sin embargo, la 

verificación de estasis, incluso en estudios limitados a seccione~· locales, confirmará el 

modelo puntuado, ya que el modelo gradualista predice que; in situ, los cambios serán 

direccionales. 

3) Al establecerse las frecuencias relativas de la estasis y de los. cambios 

graduales, podremos responder interrogantes fundamentales sobre el gradualismo filético: 

¿dónde y qué tan frecuentemente ocurre? ¿En qué circunstancias. ecológicas se 

presenta? ¿Es el modo. común para ciertos taxones? La teoría del equilibrio': puntuado 

predice que el modelo gradualista será más común entre las especies asexuales;ya que 

-como hemos descrito en Ja sección 6.3.1- la tendencia "continua·~, que:/;:;,JE!~tran< es 

producida por selección de clones, aunque es puntuada al nivel de Jos c.lon~~;f~divid:U'ales: 
4) Siempre que sea posible, se deberá estudiar el patrón gen~réli:'~ri\'í~;hlstoria de 

la diversidad al nivel de. las especies. Las especies son unidades eC61lJti~as;,básicas, 
reales y estables. No se trata de meros rangos intermedios en U~~ e¿¡:~~Í~j'iirá~~LJj~~·que 
va de los organismos· individuales a los reinos. "Resulta irónico ~úé ~~bji,;~d~~C:te°Cli~ado Jos 

paleontólogos tanto esfuerzo a Ja descripción de especies, :co~i:;·~~t~.~;;:~Íiiual~~~t~ tod~s 
sus estudios interpretatÍvos'en Jos géneros·y taxonesdEl rari~o·;iub~~ibr';'(~97'-i'.·~.14B). 

5) Se deberá poner a prueba Ja regla de Wright como una precondición para la 

selección de especies: ¿son las direcciones morfológicas de las especies dentro de un 
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ciado realmente aleatorias con respecto a las tendencias evolutivas? La regla de Wrigt 

requiere, asimismo, que la especiación sea un evento común, con el objeto de proveer de 

materia prima al proceso de selección de especies. 

6.4 La radicalización de la teoría 

Entre 1980 y 1982 Gould publicó una serie de artículos que, en estricto sentido, no 

pretendían ser una continuación de las publicaciones de 1972 y 1977 sobre .el equilibrio 

puntuado. Los artículos de principios de los ochenta se encuentran más enla línea de otra 
'· ·. .. '·- . 

faceta de Gould: su critica a la sintesis moderna (ver sección3.5);:Sinembargo_. en~estos 

mismos artículos se utiliza a la teoría del equilibrio puritüado\C::omoi.úia'pa'rte importante 

de la argumentación que hace Gould para afirmar que,;ek nec~~;rÍ6'";,¡1~1:l~~~f-"lJr1anúeva 
teoría evolutiva y, por tanto, la asociación de estos árticúlos,·coíí''Unaxra'dicalización,del 

' ',.· ·- ... , ... _ .. ,_• .. ·. --.;::--,····-·. "'' - . 
equilibrio puntuado se hizo inevitable. De hecho,'. fueron: estos 'iartíéulo's'·: . .,:.C::on: su ;tono 

beligerante, tan distinto al empleado en el trar:Ja'jC> de\1972:'..·r6~·qlJ~ friái.'1i~rnaron la 

atención de los neodarvvinistas y, por consiguiente, los qJ,,;\pro~ibi~rbn' la etapa más 
,., · .. ···:·-,,,...-/-··o-· - '.•• • e 

intensa de la controversia en torno al equilibrio puntuado. " · 

En el primero de ellos, publicado en Pa/eobiOtc:Jgy~íl1'9ao',:...6C";ñ ..ri6ti~o del quinto 

aniversario de la revista- bajo el llamativo título de ."Is a_n_~.;.;•"arld general theo.-y of 

evolution emerging?", Gould sostiene que el núcleo de- la siñt~¡;il>-moderna, caracterizado 

en la afirmación de Mayr (1963, p.586) acerca de que "toda' la evolución se debe a la 

acumulación de pequeños cambios genéticos, guiados por la selección natural, y la 

macroevolución no es otra cosa que la extrapolación y magnificación de los eventos que 

tienen lugar al interior de las poblaciones y las especies", ha quedado destruido.: 

1 weJI remember how the synthetic theory beguilded me with its unifying power when 1 was a 

graduate student in the mid-1960's. Since then J have been watching it slowly unravel as a 

universal description of evolution. The molecular assault carne first, followed. quickly by 
¡ ,-··.··· -. 

renewed attention to unorthodox theories of specialion and by challenges ·at the Jevel of 

macroevolution itself. 1 ha ve been reluctant to admit it -sin ce beguiling if 'ofter'l .for. e'-ver- but 

if Mayr's characterization of the synthetic theory is accurate, then the th.ei:>r:y.~ as'a general 

proposition, is effectively dead, despite its persistence as text-book orthodoxy (Gould 1980, 

p.120). 
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Para Gould, el problema de la síntesis moderna ha sido su extremo reduccionismo: 

el querer extrapolar el mismo tipo de explicaciones desde la sustitución de bases en el 

DNA hasta el origen de Jos _taxones de alto rango. Y la alternativa que -propone a este 

reduccionismo es la construcción de una teoría jerárquica de la evolución: 

... a world constructed not as a smooth and seamless continuum, permitting simple 

extrapolation from the lowest level to the highest, but as a series of ascendlng levels, each 

bound _to the one below it in sorne ways and independent in others~ Dlscontinuities and 

seams characterize the transitions; "emergent" features not implicit in the operation of 

processes al lower levels, may control events al higher levels. The b·asic processes­

mutation, selection, etc.- may enter into explanations at all scales (and in that sense we 

may still hope for a general theory of evolution), but they. work in differenL ways on the 

characteristic material of divers levels (1980, p.121 ). 

Según Gould, la síntesis moderna derivó la mayoría;de sus cánclusiones del 

estudio de poblaciones locales y sus adaptaciones inmediata'~. A' continuación, el mismo 

mecanismo que se postuló para estas adaptaciones -substituciones· aléÍicas graduales,­

fue extrapolado a los eventos macroevolutivos. Sin embargo, sig~e diciendo·Goul-d; este 

argumento ha fallado "en sus dos lados", pues cada vez hay_ más- E!volúciéinistas que 

dudan del control exclusivo de la selección natural sobre los cal"Tlbios genétic~s erl u'n'ci 

población. y cada vez hay más cuestionamientos acerca de_ que ~s,te_mism~:_mec,anismo 

de control sea responsable de Jos eventos de mayor jerarquía, como la especiadón y los 

patrones macroevolutivos. 

Y es en esta parte de la argumentación donde_ entra _en: escena 

puntuado: si las nuevas especies no surgen mediante ';fransf~;rf"Tl~¡;ibn~s suaves y 

continuas, sino que aparecen de manera rápida -como pÓstuf<;i- la t~ci~¡i;í pÚni~~~ionista-, 
- ~,.;.''~· ~·-~·;--. ---··-,_-,_,--··~·--·-- ·-

probablemente debido a nuevos arreglos cromosómicosi eritorice~ la especiaCión puede 

tratarse más de un asunto de regulación génica que¿ d~: 'é'a~bi~s ,-rri-~n'~res: en genes 

estructurales, que son los responsables de adaptar. ·a ilas':poblaciones-locales a las 

:::::::~:.~::~~e::;ªºi.:~:~~:::~~ºP;:·:~ .. ¡;"ii~~~~~,fü~j;g;::{~tl:,:~r·: 
aislamiento reproductivo -lo que define a la especie''.bioÍÓgica.::, es' vls'to co'i-no ·un sub 

producto del proceso adaptativo, esto es, se considera que una población va divergiendo 

por una serie de adaptaciones y, eventualmente, llega a ser lo suficientemente distinta de 
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sus ancestros para que el entrecruzamiento sea imposible. Sin embargo, en la 

especiación cromosómica el aislamiento reproductivo ocurre primero y no puede ser 

considerado en absolu~o c:cn'l10 p_r_()d_u_cto de un proceso adaptativo. Ciertamente, la suerte 

que corra posteriormente la- especie en_la-comPéte-n·~¡a~cori··at~as-_pUede~_é:l0P9íl"-der_-de ra 
subsecuente adquisición_de_ adáptaciories,'perci ~u~C:írig~rf ti~,ú;~aC~ido'~Í'~~~ÚÍtadÓ de un 

proceso no adaptativo. Incluso. podría argumentarse ,que' Ja .creenda:Usualen que Ja 

selección natural.va torrT1'.iindC> 1as_ nGevas espécies rio eil1o;que:h6~ri;~1i'.i:ie~tii/ocurre, sino 

lo contrarió: frecueintement~ I~ to'imación - eis~C>cilsúC:a de' ~ue\lá~ c~~p-~~i~~ •·provee de 

~º:::~::If ::~~;tc;s:::::~==~=~~;:.~~;:;t~~J:~i~ff dj,iJ~~~1r~~dt~·Jz::: 
especies (frecuentemente discontinuo y no adaptativof--Y en-toces Gould :cita: ciéRicliard 

Goldschmidt en defensa de su argumento23 diciendo qlle ya éÍ, Gold~sC:tlÍiÍiélt, habla 

descubierto que el proceso que determina las variedades geográfica~ n~:~l.iede ser el 

mismo que rige en la producción de nuevas especies: 

Goldschmidt concludes that geographic variation is ubiquitous, adaptive, and .essential for 

the persistence of stablished species. But it is simply not the stuff o·f:speciati6n;-it is.a 

different process. Speciation, Goldschmidt argues, occurs at different :-rates- and "Uses 

different kinds of genetic variation. We do not now accept all his a;guril~nts' ab•oui the 

nature of variation, but his explicit anti-extrapolationist statement:)s :_'the·-,epitome, and 

foundation of emerging views on speciation (1980, p.124). 

El modelo extrapolacionista para la macroevolución, bajo la síntesis·: moderna, 

tiende a ver tanto a las tendencias como a las principales transiciones evolutivas_como 

extensiones de la substitución de alelos en una póblación; Pero el modelo _del, e_qlJi_librio 

puntuado permite comprender -como quedó: explicado en. Ja -sección 6:3.1_:_ que las 

tendencias sólo son aparentes y que, en realidad, se trata -de un proceso de seleccióri c:le 

especies que ocurre en un nivel superior. Por lo tanto, la ·especiación se interpone como 

un nivel intermedio entre las poblaciones y las tendencias evolutivas. 

z~ Lo que. en cualquier caso. resultó seor un ardid arg11111ental 111uy provocador. pues durante Ja confonnación de Ja síntesis 
modcn1a Richur<l Goldschmidt encabezó a los g.cnctistns saltncionistas que se oponían a las ideas de Oobzhansk"')' y Mayr 
sobre d papel suficiente <le las mutaciones génicas y la subsecuente sclccdón natural de las mis1nas9 para la evolución y Ja 
fonnación d..: nuevas cspc1.:ics. 
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Asimismo, el concepto de estasis permite postular que Jos cambios adaptativos a 

Jo largo de Ja vida de una especie sólo serán cambios menores, y que oscilarán alrededor 

de Jos valores medios de Jos_ c_aracteres morfológicos de Ja_ especie. Por lo tanto, 

raramente podrán ser Jos responsables de Ja transformación de una especie en otra: 

Gradual change is not the normal state of a species. Large, succesful central populations 

undergo minar adaptive modifications of fluctuating effect through time (Goldschmidt 

"dlversified blind alleys"), but they will rarely transform in foto to something fundamentally 

new (1980, p.125). 

Aunque esta idea ya está presente en Jos artículos anteriores de Ja teoría del 

equilibrio puntuado, ni en 1972 ni el '77 había sido expresada de una manera tanradical 

(en el sentido de disminuir tanto el papel de las adaptaciones) y, mucho menos, ligada al 

nombre de Goldschmidt. 

Otra afirmación de Gould en este artículo que resultaría muy polémica tiene que 

ver con el fenómeno de las transiciones evolutivas importantes, para las que resulta difícil 

imaginar la utilidad -y el consiguiente valor adaptativo- de estructuras incipientes (como 

en el caso de la evolución de las alas). La explicación darwinista tradicional para estas 

transiciones es la preadaptación: Jos estadios intermedios funcionaron de otra manera 

(quizá las primeras proto alas eran para regular la temperatura corporal) y -por fortuna 

para las aves y visto retrospectivamente-, resultaron preadaptaciones para un papel 

posterior muy distinto (volar, en este caso) que sólo podía ser alcanzado tras de un 

proceso de gran elaboración de dichas estructuras. Aunque Gould no niega eJ fenómeno 

de las preadaptaciones, propone explícitamente un posible origen saltacional para 

algunos caracteres nuevos: 

1 do not doubt the supreme importance of preadaptations, but the other alternative, treated 

with caution. reJuctance, disdain or even fear by the modern synthesis, now -deserves a 

rehearing in the light of renewed interest in development: perhaps, in many __ cases, the 

intermediates never existed. 1 do not refer to the saltational origln of entire new_ designs, 

complete in ali their complex and integrated features -a fantasy that WC?Úld be-truly anti­

Darwinian in denying any creativity to selection and relegating it to the role of eliminating old 

models. lnstead. 1 envisage a potential saltational origin for the essential feat.:ires of key 

adaptations. Why may we not imagine that gill arch bones of an ancestral agnathan moved 

forward in one step to surround the mouth and form proto-jaws? (1980, p.127). 
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En más sobre este punto, Gould aclara que no está respaldando las ideas de 

Goldschmidt sobre la formación de monstruos prometed~res, . q':I.~- se basaba en 

"mutaciones sistémicas" que implicaban al genoma completo, pero sf respalda el segundo 

tipo de mutaciones a las que hacía referencia Goldschmidt: pe~~ér\a{¡,,utaciones con 

grandes efectos en el fenotipo adulto, ya que operarían en los·.estadÍos·tempranos de la 

ontogenia y conllevarían efectos en cascada durante el desar~.;1_i-~'_Ei.;;¡1:)ric)nario. Este tipo 

de mutaciones, dice Gould, son un tema importante de estÚdio p~r~ la_:r;ieterocronía (los 

efectos en el fenotipo adulto de pequeños cambios en· la '.tasa1de:'desarrollo), y están 

también implicados en el reciente énfasis que se.ha-puesto~~,Í~'~~·gul~ción génica en 

relación al posible origen de fenómenos macroevolutivos .• 

Además del propósito, sugerido desde el títul.o, C:Í~cdnv~car a fa construcción de 

una nueva teoría general de fa evolución, un segundo objetivo que· se vuelve evidente en 

este artículo es un intento por disminuir fa· in'Íp;:;rtá~cia qLJe se fe ha asignado, hasta ese 

momento, a la selección natural, y reiliindicar la importancia de fas constricciones 

genéticas y de otros procesos no adápataúv6_~24.Ante estos dos objetivos, las menciones 

a fa teoría del equilibrio puntuado .y<a':1él ·selección de especies resultan hechas, en 

realidad, únicamente con el propÓsitó'_-(ié- refo.rzar los argumentos que sostienen los 

objetivos principales. 

Así, por ejemplo, al llegar al tema de la selección de especies, Gould hace énfasis 
,.- .-·-,. 

en que muchas de las tendencias -morfológicas que ha reconstruido·:fa -paleontología 

parecen ser consecuencia de procesos no adaptativos: 

Trends, for example, may occur because sorne kinds of species tend to speciate more often 

than others. This tendency may reside in the character of environment or in atdbutes · of 

behavior and population structure bearing no relationship to morphologies that ·spread 

through lineages as a result of higher speciation rates among sorne of their members25
• Or 

trends may arise from the greater longevity of certain kinds of species. Again, this greater 

:.
1 Gould ya hnhia dado un prin1cr pwm c-n esta dirci:ción un afio untes. cuando publicó junto con Richard Lc\vontin su 

crítica al programa panadaptacionista (Uould y l.c\\nnlin l 1J7 1J). En este artículo propuso su li:nnoso tCnnino de pechinas 
(span<lrcls) para Ucno1ninar a todos los caracteres no adaptativos. cuyo origen podría ser producto de constricciones 
tzc.:néticas. o bien suhproUuctus int:vitahlcs de Ja 1nodificación adaptativa de otros carm.::tcrcs. 
-~ /\part:nle1ncnlt:. en la argumt:nt;u.:1011 <le <. iould -al rni:nos t:n este púrraíu-. si la tenc.kncia de una especie a producir 
lllh.!Vas espccú:s dcpt!ndc de atributos no 111orfológ1c.:os. dio equivale a dt:cir que depende de factores no acfaptativos. Sin 
ernhargo. l!I c.:omportmnicnto -y. por cu11siguic11tc.!' . .:tlgunos aspectos de Ja cstn1ctura de la población- es parte <lcl fenotipo, 
cum.:t:hido en un sentido arnplio (vi:r Da'\\:kins 1982), y es este fenotipo en toda su mnplitud. y no sólo Ja morfología. lo 
que.: c.:stú sujdn a la acción <le la sdc.:cción natural. 
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persistence may have little to do with the morphologies that come to prevall as a result 

(1980, p.128). 

Y, respecto a Ja importancia de las constric
0

ciones genéticas::....yel papel.disminuido 

de las adaptaciones- sobre los caracteres de úna especie, ·Gauld ·añade: 

- -" ' ·.·· 
... if discoritinuity arises through shifts in development, then directions of potenti~I changa 

may be limitad and strongly constrained by the. inherited prograll1 a_nd: dévelÓpment 

mechan.ics of an organism. Adaptation may determ.ine weth.er. or ríol. h'Ópeful monster 

survives, but primary constraint u pon its genesis and directian resides· with · inherited 

ontogeny, not with selectiva modelling (1980, p.128). 

Por último, ofrece un esbozo de lo que él considera que· será Ja· nueva teoría 

general de Ja evolución: 

The new theory wili be rooted in a hierarchical view of natura. lt will not embody the 

depressing notion that levels are fundamentally distinct and necessarily opposed to each 

other in their identification of causes (as the older paleontologist lleld in maintaining that 

macroevolution could not, in principie, be referred to the same causes that regulate 

microevolution ... ). lt wili possess a common body of causes and constraints, but wili 

recognize that they work in characteristically different ways upon the material of different 

levels -intrademic changa, speciation, and patterns of macroevolution (1980, p.129). 

Con ocasión del centenario del fallecimiento de Darwin (el 19 de abril de 1882), 

Gould publicó un nuevo articulo que refrenda, practicamente en todo, el de 1980: En esta 

ocasión el articulo fue publicado en Ja revista Science, en abril de 1982, con el titulo 

"Darwinism and the Expansion of Evolutionary Theory." Sin embargo; hay una diferencia 

sutil, pero importante, con respecto a Ja publicación de 1980 y que es posible apreciar 

desde el titulo: ahora ya no se está proponiendo sustituir a la síntesis moderna con una 

nueva teoría general de la evolución, sino, más modestamente, sólo expandirla. 

Aparentemente la razón de esta modulación en el lenguaje se debió a las fuertes criticas 

que recibió el articulo de 1980. En Jos dos años transcurridos entre ambos articulas Ja 

retórica de Ja controversia alcanzó su punto más alto y Ja teoría del equilibrio puntuado 

estuvo en el centro del debate en varias revistas cientificas (como veremos en el siguiente 

capitulo). 
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De tal manera que, aunque en este articulo de 1982 Gould reitera sus principales 

criticas a la nueva síntesis (a la que sigue acusando de adaptacionista y reduccionista), 

también suaviza su propia posición al declarar qlle,_dE!_~?-que se_ tr;a_t;a. es de corregir y 

ampliar la síntesis moderna, no de desecharla (como se sugería dos años atrás): 

1 believe that a restructured evolutionary theory wiU embody th~. essence of the Darwinian 

argument in a more abstrae!, hierarchically .extended form .• _;The modern synthesis is 

incomplete, not incorrect (Gould 1982a, p.382). 

Sin embargo, la corrección que se propone es· uná cirugía mayor, que incluye no 

sólo ideas periféricas, sino también a parte de;;I riúcl~o fi~;g~ de la teoría. De hecho, el 

mismo Gould comienza carecterizando a ·este núclei'o·· firme (aunque sin emplear la 

terminología de Lakatos) para despúés_ cieri..óstr~r que debe ser corregido, junto e.en 

algunas de sus hipótesis auxiliareis: 

1 believe that DarwinÍ;;m;- u~de~.\-~ese guldelines, can best be defined as embodying two 

central claims ¡:¡riel' a\ia~i.;t~ ~f. 'peripheral 'and supporting. statements more or less strongly 

tied to the central postulates (1 !'J8:2a; p.380).· 

Estos dos principios que, para .G-ould, consti_tuyen el centro del darwinismi::> -su 

núcleo firme, diríamos nosotros-, son:· a), la aceptación _de_. que la selección· natural. es la 

fuerza rectora de la evolución, - al crear fenotipos mejor: adaptados mediante la 

preservación diferencial, generación en generación-; d~ lo~
0

organismos mejor adaptados a 

partir de una fuente de variaciones al azar, variaciones qúe proveen la materi~ prima del 

proceso, pero que en ningún caso le dan dirección (ya que la dirección sólo la imprinie la_ 

selección natural); b) la aceptación de que la selección opera a través-. del-, éxito 

reproductivo diferencial de los organismos individuales; la selección es una intE!.racción 

únicamente entre individuos (si las especies sobreviven más tiempo, o si 1.m'i;Í~císi~te;,,a 
muestra armenia, no se deberá a procesos distintos, sino sólo a subproductos ·de la 
selección individual). ., - . ·_. · <- ..:_,_.-::~·-,_·· -

Además de estos dos principios fundamentales, Gould considera:··qJ~---~~y<dos 
postulados que no son consecuencia n'ac'ésarÍa d~ los principiÓs fLicia'~;¡;rlt~l~s';-p~;o que 

han estado fuertemente ligados a la tradiclÓn darv.linistá (y a los ~l.Íe ~ciciií~~osllélmar sus 

postulados auxiliares): el gradualismo y el programa adaptacionista. 

I0-1 
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Una vez definido así el núcleo y los postulados auxiliares del darwinismo -que 

habrían sobrevivido intactos en la síntesis moderna- Gould procede a argumentar por qué 

deben ser corregidos. 

Primero toca el caso de- los· postulados ~U-~-iÍ-i~-r~S- (ei grad,ualisr:rio-Y -er programa 

adaptacionista) de la síntesis moderna: 

Primary doubts center on the sUbsidiary claims-9radualislT1~11}:~ ~~e a~aptaticmist program. 

lf most evolutionary changes, particularly large-séa1e}trendsj'"ir1c1ÍJ'de':major;n()n.adaptive 

components as primary direction or channellng feat~;.~s. r~rid if:they>'p~rié'ÉiecÍ n'.i'~ré in an 

episodic than a smoothly continuous fashion, th'en we, inhablt 'a di!~~ré~Íworr'd fl'om the one 

Darwin envisaged (1982a, p.382). 

. .- . . . . : . :"·:·::··:' >:'.-~: ~ -- > -.-:·,_·:·--~:: 

Y en más en contra del gradualismo, recuperando la argu;,,e;.;~~biÓn··de
0

dos años 

atrás respecto al posible origen saltacional de caracteres clave: 

Legitimate (saltationist] claims range from the saltalional origin · of ··key featúres by 

developmental shifts of dissociable segments of ontogeny to the origi~'oÍ:reproí:Juctive 
isolation (specialion) by majar and rapidly incorporated genetic changas th.a_t. precede the 

acquisition of adaptive, phenotypic differences (1982a, p.382). 
.. --·-"" ' . -- . 

' . -·;, 

A continuación argumenta en contra de lo que él ha caracterizado como el primer 

principio central del darwinismo y la nueva síntesis, es decir, que sólo la ~el,;c:::ió~ ~atura! 
puede imprimirle rumbo a la evolución: 

lf new Baupl:Jne often arise in an adaptive cascade following the saltational origin "of a key 

feature, then·part of the process is sequential and adaptive, and therefore Darvitinian; but 

the initial step is not, since selection does not play a creative role in buildirigthe.key feature. 

lf reproductiva isolation oflen precedes adaptation, then a major aspeét .. of · spéciaticiÍI. is 

Darwinian (for the new species will not prosper unless it builds distinctive. adapüÚions in the 

sequential mode), but its initiation, including lhe defining feature of reprodÚ<?tÍ\fe i~olaticm, is. 

not (1982a, p.383). 

En este mismo sentido, vuelve a insistir en la importancia de los factores "internos" 

(como las constricciones genéticas) y los coloca, incluso, a la par que la selección natural: 
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1 do not claim that a new force of evolutionary change has been discovered. Selection may 

supply all inmediate direction, but if highly constraining channels are built of 

nonadaptations, and if ev.olutionary versatility resides primarily in the natur'e .and extent of 

nonadaptativé- poc:ils~º'theri "inteiiial"'factors'cW organic éfeslgn·· are an eqUaPpartner with 
selection (1982~;.-p.384)~.: .- --- .__ - -

-~:.::>_: .. ;- ·>,: ... -. -~----_ 

Una vez cu~stio~él~~'.~l'.·p;imefr priiicipio;·d~nt;i;il, ~ su~ 'ié!ia~_auxÍlia'res,' Gould 

::r:~~s~o'.ªq:~¡~~:~1!~~~~qfil~~J~':2tic~~?~~~ás;~jé.;!t~t;/>cit~~?J~~~·~~t¡~[c~~l~:~~:: 
de los organismos individuales. y es en este' punto donde la teoriíidel equilibrio puntUado 

,J- - "-~·, ,-. ·~" '.<~·". '·-'.· ._ .. ->"-
entra en escena: ._.·-,-, '•\.,::// ·,::::'-' ::·:_':~--i··· 

.-. - - .' ·:·:.:.:-,.' j·;- /;~,:'. ;)::-<.,··,_ -./· •' 

~: .. .-: .. ". :, '· . . :·'':~- .<·· __ ;_ --~ .. -·: .. ' '.~~ . .:-·.;:~~ .- .~,.-::':o::--· -
The theory of punctuated equilibrium allows ~s to 'ÍndividuEtte,:~pecÍ¡;s:¡irii¡~cit~ time and 

space; this property (rather than the debate abóut e~oÍutiona~ 'te-~p6)'_rii,~y 'eme~ge as its 

primary contribution to evolutionary theory . .;,·-<.e· .. : ~(:;:;_;j -~¡·~::,"» ::': 

... individuation of higher-level units is enough tó inva1icil3te tti.3"'r~ciubu6...;15.:n-«>f traditional 

Darwinism -for pattern and style of evolution depend óritÍc¡:;ll~;('.)...; lt1°~di~pC>sition C>r higher-
, .-. ·. ,_. ···-. -_ '' ' ' 

level individua Is ... 

We need not, however, confine ourselves to the simple't~é:tof"in~l;.;;ic:fuatión as·ari argument 

against Darwinlan reductionism. For the strong, claim th1t.·hfgh~r~level lndividÚals ·act as 

units of selection in their own right can often be made (1982a; 'p.384). 

De esta manera, la teoría del equilibrio puntúado ha adquirido -al menos para 

Gould en 1982- un nuevo valor; su "contribución principal a la teoría evolutiva" es haber 

logrado individualizar a las especies y demostrar que estas especies-como-individuos son 

sujetos de un proceso de selección propio y, con ello, invalidar el segundo. principio 

central darvvinista de que la selección sólo opera al nivel del organismo individual. 

En esta nueva fase, la forma en que es presentada la teoría del equilibrio puntuado 

la ha convertido en un elemento esencial del discurso contra los neodarwinistas;. en un 
- .. -- .· 

arma contra el núcleo firme de la síntesis moderna (muy lejos de la posición de 

conciliación expresada diez años antes, como mostramos en la p.67). 

Por todo esto, cuando Gould dice al principio de su articulo _qu~e :'.'la 'síntesis 

moderna está incompleta, no incorrecta" no aclara aún que, en ra'alidad;.sÓlo_p~etende 
rescatar una parte de la sintesis (el papel de la selección natural, pero "en abstracto", no 

ligado al organismo individual) y que, por lo demás, cuando habla de expandir la teoría 
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está pensando en una teoría profundamente transformada. Al final del artículo él mismo lo 

aclara: 

Terminological issues aside, the hierarchically based theory would not be Darwinism as 

traditionally conceived; it would be both a richer anda different theory. But it would embody, 

in abstrae! form, the essence of Darwin's argument expanded to work al: ea ch leve L. Ea ch 

leve! generales variation among its individuals: evolution occurs at each leve! by a·sorting 

out among individuals. with differential succes of sorne and their progeny. ·The hlerarchical 

theory would therefore represen! a kind of "higher Darwinism," with the substa'nce of a claim 

fer reduction to organisms lost, but the domain of the abstract· "selectiotiist" style of 

argument extended. 

Moreover, selection will work differently on the objects of diverse levels. The. P.hen_omena of 

ene leve! have analogs on others, but not identical operation (1982a, p.386). 

Antes de terminar 1982 Gould aún publicó un trabajo más sobre el equilibrio 

puntuado, esta vez formando parte del ,libro de R. Milkman Perspectives on Evo/ution. En 

este articulo, titulado "The meaning .of punctuated equilibrium and its role in validating a 

hierarchical approach to macroevolution" (1982b), Gould fundió el contenido de sus 

artículos previos (principalmente el cle1977 con Eldredge, y el suyo de 1982a) para dar 

tanto una visión general del surgimiento de la teoría del equilibrio puntuado, como una 

disertación acerca de la importancia de esta teoría para emancipár a la macroevolución 

de la microevolución. "·:.>··' 
La mayoría de los argumentos de este último artículo· ya :ha~ sido. expuestos en 

páginas anteriores de este trabajo de tesis (en tanto que también fueron empleados en 

Gould y Eldredge 1977, y en Gould 19B2a), y por lo tanto nci los rep;ocl~C:ire'· 84'! nueva 

cuenta. Sin embargo, la sección que trata el proceso de selección (::l~'~sp¿:¿i~s:·C:ontiene 
una reflexión más profunda del tema que en cualquiera de los tratam1e'rit6;;.;:;nteriores. 

Vale la pena, por tanto, rescatar algunos de los elementos de este análiii~.··: :,· :· 

Una de las criticas que puede hacérsele a la selección de espe9iE!~;d~finidC1 como 

la supervivencia diferencial de especies (Eldredge y Gould 1972; Gou1d~f::J~' ... ~'d9·~\.rn77), 
es que dicha supervivencia bien puede ser producto de la supervivenC:iii ~if~-;~~C:i~Í de los 

individuos que las conforman, y por lo tanto se trataría tan sólo ·de'u;{~':c;¿,~~:~-~~~~cia, al 

nivel de las especies, de la selección natural actuando sobre ICJs indÍ.;,íc:l~b'~t{E'rl'·~~te caso, 

las tendencias evolutivas producidas por especies con una longevidad diferencial mayor 
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sólo estarían reflej~ndo, en su mayor duración, el éxito competitivo de los individuos que 

las componen). 

G()uld acepta ahora (19821:>) _que en algunos casos_ ésa puecje s_er l~~>Cr:>licación. 
De modo que, para evitar confusiones de este!. ti pe:>, ~roJ.'one c¡u¡;;i en lo suc~sivo sólo se 

emplee el término de selección de especies en su sentidc)-.''re-stringldo",:es·cieé:ir;_en los 

casos en que implica una verdadera selecció~ de grup~; qu~ Oc~rrirá·;;u;;.~d~-la ~elección 
de especies dependa de propiedades que sólÓ se presentan al niv~I d°9 l;;.s e~~ecies: 

The key issue far the independence of macroevolution is not .wether species_.selection 

operates in all trends (it does no!), but whether the necessity, under punctuated eqlÍilibrium, 

of regarding trends as a higher level sorting of species implies a new ie..;~I ina' hi~rarchy of 

evolutionary explanation. . . . __ . _ •· 
The recognition of new levels does no!- require groüp selection: at that· 1evel ·in all cases. 11 

does require the emergence of properties unpredictabl~ from the beha,,;idrof entities at the 

next lower level. Hierarchy depends upon individuation; ea~h--level. m·~;; beo based Úpon 

entities sufficiently stable to acquire evolutionary "properties of their own (Gould 1982b, 

p.94). 

Y la mejor manera de estar seguros de que una_ tendencia evolutiva ha dependido 

de un auténtico proceso de selección de especies, será cuando esta selección se deba no 

a la supervivencia diferencial -o, visto de otro modo, a la extinción diferencial- de las 

especies de un ciado, sino cuando se deba al origen diferencial de especies, ya que la 

capacidad de una especie para·· producir ·.nuevas especies es una característica 

emergente, que no se encuentra entre. las capacidades de los individuos: 

Most trends that are powered by differential extinction may require no more than traditional 

individuals selection -as when enhanced survival of a species arises from the competitive 

success of its individuals. But trends that are powered by differential origin must often 

include an importan! componen! of species selection. Propensity to speciate is not generally 

a property of individuals. since it depends so crucially on population sizes, density of 

habitation, and rates of migration related to density and slze (1982b, p.97). 

De cualquier manera, también puede ser que la duración diferencial de algunas 

especies no obedezca a la longevidad diferencial de sus individuos -alcanzada mediante 

selección natural-, sino a que la especie habita en un determinado medio ambiente 
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favorable para su duración. En este caso, Ja longevidad diferencial de Ja especie no se 

deberá a ninguna característica morfológica que Ja h.aga "mejor" en un sentido 

convencional y, por tanto, no podrá ser achacada a.Ja selección natural. 
·- "e->=- _ _:._·_ --- -o:c=_:._-;.---

Ahora bien, Ja especiación en Ja maCÍ-ÓevoluciólÍ es el análogo de Jos nacimientos 

en Ja microevolución. Por Jo tanto,. si las 'n\JEi~éls .:Eii;;'p-~de~': surg~n con algunas 

características morfológicas dif;,;rente~ a lá~ d~' í¡¡'¡ / f6;1Tla: p;,;ie;:¡f:i;¡1; las tendencias 

evolutivas pueden ser impulsadas por esta maf~¡.¡¡i¡ip~frTl¡,i ~nésí rnismél (un análogo a Ja 
" -··.·,._;,,- ''._·" '•""'·· , . .-,- ·-·"' ,,_. 

presión de mutaciones en la microévolÚci~rí).'':'/Siri·- embargo;. recordemos que Ja 

aleatoriedad de Ja materia prima para Ja seJecciÓn':es: IJn ·ingrediente primario de las 

explicaciones darwinistas. 

Por consiguiente, Jos proc~s"os ;d~:6~i~e;...·dif.,;reir16ial de especies producen dos 

efectos no darwinistas: al utiliz.¡r a Ja·~·~~pecÍes como unidades de selección (gracias al 

equilibrio puntuado), y al establecer una posible tendencia en Ja dirección de Ja evolución 

desde Ja misma materia prima con que trabajará Ja selección. 

6.5 Las diferentes fases de la teoría del equilibrio puntuado 

Aunque hasta ahora hemos hablado de "la" teoría del equilibrio puntuado, también se ha 

hecho evidente a Jo largo de este capitulo, al seguir el desarrollo de Ja teoría durante sus 

primeros diez años de existencia, que ésta ha pasado por varias fases. Algunos autores, 

como Michael Ruse (1992), sostienen que en Ja ciencia no hay tal cosa como una teoría 

de algo, a la cual la gente se puede adherir como si existiera una lista de características 

esenciales que, en caso de ser aceptadas todas ellas, resulte entonces que uno ya .es 

partidario de la teoría. Esta postura es contraria a Ja de Jmre Lakatos, quieñ -=como h-emos 

visto- sostiene que si es posible definir, .al menos, un núcleo duro de Jos .prog~~n;'al;'.'é:te 
investigación científica. Ruse afirma, en cambio, que lo que realmente, ha~ •se. pa~E;!c~ 
mucho más a lo que nos permite decir que un individuo pertenece. a\:l.ln¡;j iaspeeie 

biológica, a pesar de contar con diferencias individuales dentro de uná pobla'~ión do.nde 
- _._-__ .: ___ ,_._,_, .. '-,,,'·,-_,, "'' 

ningún individuo es idéntico a Jos demás, y que, de Ja misma forma, diferentes· personas 

suelen sostener visiones distintas entre ellas y a lo largo del tiempo,.y{:.stri:ce·r'r,~~rgo, 
pueden pertenecer a la misma corriente teórica. Pero, ya sea que Ja pl:>sició;.'.·(j~ Ci;íi<Cltos' o ·,··· _,., __ ,•; . ·'. . -
Ja de Ruse sea Ja correcta, Jo cierto es que Ja teoría del equilibrio puntua,do parece haber 

ido cambiando de forma con el tiempo y entre Jos diferentes autores que Ja' han defendido. 
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En las siguientes tres secciones analizaremos las diferentes versiones que Ernst 

Mayr, Antoni Hoffman y Michael Ruse identifican a partir, principalmente, de los trabajos 

de Gould y Eldredge. 

&.5.1 Las dos versiones de la teoría, según Ernst Mayr 

La primera versión. Mayr (1992), cuya teoría de la especiación peripátrica fue el punto 

de partida del equilibrio puntuado, se dice sorprendido por la manera tan categórfoa en 

que fueron expuestas las tesis puntuacionistas desde el artículo inicial de Eldredge y 

Gould (1972). Mientras que él mismo había sido cauteloso y pluralista en su articulo ,de 

1954 -donde propone el mecanismo de revoluciones genéticas en las, poblaciones 

peripátricas; ver sección 4. 1-, advirtiendo que en la mayoría de las nuevas especies no 

ocurrían grandes innovaciones evolutivas, Gould y Eldredge, por el contrario, fueron 

tajantes en sus afirmaciones acerca de que prácticamente todos los cambios evolutivos 

estaban concentrados durante los eventos de especiación, y que los cambios que tenían 

lugar dentro de una especie entre dos eventos sucesivos de especiación eran 

insignificantes y prácticamente inexistentes. Esta fase de afirmaciones categóricas 

constituye, para Mayr, la primera versión de la teoría. 

La segunda versión. Años después, Mayr percibe que Eldredge, y Goljld se han 

suavizado en sus declaraciones, y cita: "la transformación filética gradual puede o~ur~ir y, 

de hecho, ocurre" (Gould 1982b, p.84) y "la frecuencia relativa del eq~ilib;i~:puntuado 
difiere a lo lar:go de los diversos taxones y medios ambientes" (Gould 1986, p.439). Esta 

renunciación.;al lenguaje categórico, al todo-o-nada, y que contribuyó a aminorar la 

oposición a la teoría, caracteriza, en opinión de Mayr, a la segunda versión del equilibrio 

puntuado. 

6.5.2 Las versiones contrastantes que identifica Antoni Hoffman 

Para Hoffman (1992), un crítico más severo del equilibrio puntuado, esta teoría ha 

experimentado una larga y más bien confusa evolución desde su aparición. En su opinión, 

la teoría puntuacionista puede ser interpretada de, al menos, tres maneras: 
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La versión débil. En su planteamiento original, la teoría puede ser entendida, 

simplemente, como una negación del gradualismo filático. A esta interpretación Hoffman 

(1989, 1~992) le __ ha llamado la versión débil .del equilibrio puntuado. Esta versión se 

resume en que la .evolución de las esp~c;ies nó se.da por mucho tiem-po en la misma 

dirección y a la mismatasa, sino que vada tanto en la~:direcciÓn comó en la tasa de 

cambio. 

Esta versión habria sido sostenida en algunos artículos por Eldredge (1984) y por 

Vrba (198S): Sin embargo, según Hoffman estavE!rsióndel equilibrio puntuado no aporta 

nada nuevo, ni a la biologia evolutiva ni a la paleontología, ya que dentro del paradigma 

de la síntesis moderna estos planteamientos puntuacionistas resultan completamente 

triviales. Las mismas ideas pueden encontrarse en los trabajos clásicos de Simpson 

(1944, 1953) y hasta en una lectura crítica del El origen de las especies. Ahora bien, 

Hoffman sostiene que quizá se podría argüir, en defensa de Gould y Eldredge, que a 

pesar de lo que Darwin o Simpson hayan escrito sobre el tiempo y modo de. la evolución, 

la universalidad del gradualismo filático era postulada por la versión·· dominante del 

neodarwinismo en las universidades de los Estados Unidos en la_s dác_adás de los 50"s y 

60's, cuando Gould y Eldredge estudiaron. Asi, el equilibrio pÚntuado podría haberse 

originado en ese contexto sociológico e intelectual particular, y constituir una especie de 

rebelión contra los dogmas de los profesores y colegas de los autores ... Sin embargo, los 

hechos no sostienen esta posibilidad: 

In fact, however, the classic American textbooks of the time, even those explicitly cited by 

Eldredge and Gould (1972), do not advocate phyletic gradualism as defined by the 

proponents of punctuated equilibrium. Far example, R. C. Moore, C. G. Lalicker, and A. G. 

Fischer (1952) wrote in their lnvertebrate Fossils -the standard textbook of paleontology in 

the 1950's and 1960's- that periods of slow and gradual, or even arrested, evolution 

alternate in individual lineages with bursts of explosive evolutionary change; they also 

considerad rapid allopatric speciation as the main mode of species origination. (Hoffman 

1992, p.125). 

Así pues, para Hoffman la versión débil del equilibrio puntuado en realidad no 

difiere de la versión estándar de la nueva síntesis evolutiva. 26 

26 Lo cierto es que. en 1972. ni GouJU ni Eh.lrcdgc tcnhm intenciones de diferir con Ja síntesis moderna. y ciertamente 
presentaron su teoría con10 una manera de alinear la concepción sobre espcciación de ta paleontología con la imugcn 
dominante en la síntesis n1odc:nw. como ya hemos visto en la sección 5.1. 
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La versión fuerte. Por el otro lado, la formulación original de la teoría también 

puede ser interpretada como que el cambio fenotípico gradual está prácticamente ausente 

en la evolución de los. linajes filéticos, y que .los· períodos de completa estasis fenotípica 

de las especies son I11terrum.pidos, únicamente, mediante• e"\1ecñtosde~especiación. A esta 

interpr.etación. Hoffnl.:in· la ll_ama ia ver.sión fuerte del equilibrio· pin~tl.Jado; ·y sería la que 

aparece en los artículc;s; pl.lblicados a fines de rC>s set~nta: y prihc.ipio's de los ochenta 

(Gould y Eldreé:lge 19~7;GouÍd 1980, 1982a; Stanley 1979, 1S82a;b). 

Para HC>ffmari/ entre 1977. y. 1982 ·ros· voceros del. eqliilibrio: pUntuado adoptaron 

esta versión iLÍE;lrte;: d~·ra teoría.en la'que, además, proponen qüe hay Una diferencia· 

fundamental ent~e; lo; pr-OC:ésos que rigen la microevolución y ios que rig~n la especiación. 

Con este fin, los p\.lntua~ionistas in\locan las tesis sobre e;;peciación de .Ernst Mayr y de 
' . 

Sewall Wright, en apóyo a su reclamo de que la especiación debe ser siempre müy rápida 

-casi instantánea en términos geológicos-, gracias a revoluciones genéticas que son 

interpretadas, además, de· una· manera parecida a la de Goldschmidt, en el sentido de. 

mutaciones puntuales que tieneri grandes efectos fenotípicos que conducen al inmediato 

surgimiento de taxones de ·alto rango27
• En esta versión, la especiación es vista como un 

fenómeno causado por un proceso macroevolutivo propio, irreductible a los procesos de 

cambio microevolutivo. Es por esta razón, según Hoffman, que Gould (1980) llegó :a 

escribir que la nueva síntesis darwinista había muerto y estaba emergiendo'úria:Íiüeva 

teoria de la evolución. 

Como cabria esperar en Hoffman, esta versión fuerte del equilibrio·ril.lnti'.íi=tdo; así 

como sus implicaciones macroevolutivas, leresultan simplementeJric:lé_ferldi_b.leS:, •.• ··· 

La versión moderada. Una .versión adicional qu~•H·o;~rr,·!·~/d~ti~~j~ entre las 

publicaciones del· equilibrio·• ~l.l~tuado,: ~s la -qj·e ;o~tiéne q~;~: i~1'. h"i~i~·;'.¡i;.'ét'.6iutiva ·de la 
',.,-.,. • - • > •• ". ·-·- ·;-.·· ··•-.,,-·-·-- __ _,_ --,-- ',_.!_,"' 

mayoría de las especies cónsiste; principalmente, de largos períodos'cje.E;?'stasis; durante 

los cuales la especie perman'ecÉl en homeostasis con su medio 'ai,ribie;,te y, en esencia, 

no evoluciona. Según Hoftfnan (1992) esta versión moderada de· la teoría• constituye· ra 

base sobre la cual los autores puntuacionistas han h~cho intentos p()r,·e;pander el 

paradigma neodarwinista en una teoría jerárquica de niveles de selección (EÍdredge 1982, 

1985a, 1989; Gould 1982a,b, 1985). 

::!i Cmno hemos mostrado en 1a sección 6.4 (ver la cita de la p.1 O J )~ esta nlinnnción de Hoflinnn es incxactn~ pues Gould 
mc.:nciona que pueden ocurrir 1nucron1utacioncs que provoquen la fonnución instnnt.tíncn de udaptaciones clave. pero en 
ningún momento defiende la posibilidnd de que pucdu fonnarsc un nuevo tuxón -de ningún rango- de rnancrn saltacionnl. 
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Para Hoffman, esta tesis no puede ser puesta a prueba debido a la naturaleza del 

registro fósil que, al consistir de sólo pequeñas muestras de rasgos fenotípicos, no 

permite hacer inferencias sobre los cambios que· ocurrieron en•el genotipo de.la especie. 
-- - -- - - -- - -- ·- ._ - -- ·-- ----------.------ ---.= --- '--'··-· --i-~----- ---- -- ---- --- ._ - -- --- _,- --

Por consiguiente, no resulta posible probar la completa esta'sis. 

Sin embargo, Hoffman admite que esta versión.mci°cl.e~iu::fi;/del equilibrio puntua'cfo 

puede ser interpretada de una manera aun más modesta, en'el s'entido de'que' la mayoría 

de las especies exhiben, en muchos aspectos, largos ~éríc)~bkcie'eÍ>ta~s'is'.¡~in,'embargo, 
bajo esta acepción la teoria se vuelve, una vez má~;~o'~~¡~·f~~·entetfi~iiiÍ;:f'c~Els~ó~si,.el 
hecho no sólo sería aceptado por los puntuacionistas, ~ino t~~bién''i:>~~ su~ mas'~rdientes 
adversarios, ya que hay numerosas pruebas de ~lle; y5 .~6/~61:;;;·¡;;¡,grt'ad~s por la 
paleontología sino también por la neontologia. '._..·:::>~_.' '~''' · ,,._.{:·.~--,/-::··· 

Además, si esta variante modesta de la versión mod~;~~·~ r~~'ult~\~erJa correcta, 

no tendrá ninguna implicación significativa para el paradigmarieOdarwi'nista,• ya que hay 

una amplia variedad de mecanismos biológicos, todos ellos c~ncof"ci'élilte;,; con la síntesis 

moderna, que podrian explicar la estasis fenotipica, como por ejemplo: la selección 

estabilizadora, la coevolución homeostática con el medio y la canalización ontogenética 

del fenotipo (Hoffman 1982). 

6.5.3 Las diferentes fases de la teoría, según Michael Ruse 

A diferencia de Hoffman, que distingue interpretaciones alternativas de la teoría del 

equilibrio puntuado, para Ruse (1992) las diferentes versiones que ha tenido esta teoría 

pueden relacionarse con el momento de aparición de los artículos, y de esta manera 

distingue tres fases cronológico-conceptuales claramente diferenciables: 

La primera fase empieza, como es obvio, con el articulo fundacional de Eldredge 

y Gould, "Punctuated equilibria: an alternative to phyletic gradualism" (1972). Ruse hace 

notar que las propuestas de este primer artículo fueron presentadas como una corrección 

necesaria en la paleontologia, para estar ~n armonía con la ortodoxia de la nuevél síntesis. 

De este modo, cuando Eldredge y Gould sbstulÍieron que el registro fósil n~ rnue~tra un 

cambio gradual de las especies, sino mil~· bien una gran uniformidad de las.ITli~mas' á lo 

largo del tiempo geológico, y que esta estasis se interrumpe por cambios rápidos durante 

los cuales aparecen las nuevas especies, también hicieron notar que el neodarwinismo 
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predecía que la mayor parte de los cambios debían ocurrir durante los momentos de 

especiación, que estos eventos de especiación eran alopátricos, y que el principio del 

fundador de Mayr desempeñaba un papel crucial. 

Adicionalmente, en esta primera fase,.de la teoría, los- autores;def e'quilibrlo 

puntuado subrayan que sl.li_ciea.-.s6i::>rE!' 1a.sel<:c::ci~n. n~il.l~al1 era.'1á .,_;¡~maque la de 

cualquier otro darwinista, que: no s1.fscribían'·-idea~:' de' selección' dé: grupo; y aceptan 

La segunda fase comienza a fine~ de los setérúa:y· qÚeda claramente definida en 

el artículo de Gould "Is a new and general theory ofeJ~Í~tion ~¡:r.~·rgi¡:,~·?·;,-(1sso)~; Én ~ste 
artículo Ruse reconoce un notable cambio de actitlld:'eJ'.i1l.Jgkt'rd~'~/~Si~f1tarse a'~ímismo 

muerto. Se disminuye la importancia de la adaptaC:iÓ;,, cÍ:)ll la c6i1sigtlierite ~isminución del 

papel de la selección natural. Asimismo, GoÚld ·'cornienza''a jugar' con. laddea ·de las 

macromutaciones (probablemente debidas_· a l"luE;Í~()s ~rr~~I~~ ·:·.- é)ci,'.;:{o~Ó~icé:>s) y con 

cambios importantes en las especies ocurridos en el· lapso de< só16 una o -. dos 

generaciones. Curiosamente, el acento se traslada' de Charles , DarVÍtin ·a _~Richard 
Goldschmidt. 

. : ._ . 

La tercera fase habria llegado muy rápidamentedespi'.iés·d~~la;segunda'(Gould 
1982a,b), y se caracteriza por el hecho_ de que .se da un•:pa~o-~trái:ie~peéto a: las 

posiciones extremas de la fase anterior, particula~mellté·~e;p~c1:~.a:;1a~t'ormación de 

nuevas especies. En esta nueva fase se modula la idea; s~ltaci~ni:;~iii~,cie 'cambios 

macroevolutivos instantáneos, y se argumenta ahora;qll_e'lo'.que:súc;ecié;es-que 50,000 

años, si bien pueden ser muchos para los genetistas_qu~ E3stúdi~íl\~}pro:Soph~/;;¡, son 

apenas "un instante" para los paleontólogos: En est¡úcisé':Gould iritÍoducE! E!)(plícitamente 

fenómenos macroevolutivos particulares, si bien ahor~-, 16i :disoci~ d~; la 'te'oría .del 

equilibrio puntuado: ' x~' ·~/' ::{ .:_ J~\ ' 
. ·;-'.,>::·,,_ -.. ~ ., . '.·~:~/::~·<<.- ·":: :_ -~~ ··-:· -·:'r_ ... _ 

lllegitimate forms of macromutation include the.suddenprigin'o(rlew species ÍNith all th_eir 

multi-various adaptations intact ab initio, _and ~rigll"l ~f~~:aiti¿,~~d :li~dde~'reo~~t'lniz.ation of 

entire genomes. Legitimate forms include the s~itat(:;r}. orÍ~i~ ót"k~~; f~;,;t~~es (a-ro'u~d which 

subsequent adaptations may be molded) and marked phenotypic shifts caused by small 
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genetic changas that affect rates of development in early ontogeny with cascading effects 

therefore (Gould 1982b, p.88). 

- . ·-- - . -
trató de una retirada;· En esta' tercera fase··se nos presenta una•visiónjerá_rquica .. de Jos 

procesos evolutivos y se ·1"1;;·;,;· dice que{ Ja adaptación ·es respons.able de algunos de los 

cambios que sufre una especie, pero que igualmente responsables de estos cambios son 

las constricciones·internás al desarrollo. Los cambios ocurren generalmente durante Jos. 

eventos de especiación; y se sugiere que algunas mutaciones en genes reguladores del 

desarrollo podrían ocasionar cambios significativos y casi instantáneos. Por último, al nivel 

de las especies puede observarse que sus patrones y dinámicas evolutivas responden a 

una lógica propia, y que no pueden reducirse a la suma de los patrones de cambio que se 

observan en el nivel inferior del organismo individual. Contra lo sostenido por Dobzhansky 

(1937) y Simpson (1944), en la tercera fase del equlibrio puntuado· se afirma que la 

macroevolución no es sólo la suma de los cambios microevolutivos. 

Para finalizar este capítulo debemos mencionar que·, inclÚso _esta división· de la 

teoría del equilibrio puntuado que propone Ruse en tres diferer;ites cfases · cronÓl_ógico­

conceptuales, es relativa y sólo resulta útil a efecto de simplifica[ ~u 'tran.sforrr1ación en el 

tiempo, pues Gould y Eldredge no han transitado exacta~E!11t~ 1 pi:ir'el(mÍ~m? proceso 

teórico desde la publicación de su primer artículo conjunto; ;sino' cjúe'.er1tre.t3uc)s rr1i~mos 
hay algunas diferencias. En algunas de las últimas publicaciof1fi~C:ti;i:§l~r~g9!3~;C1~~5Cl,b; 
1995), puede apreciarse que es posible inscribir bien a este autaFcíéntrC> cie_ 1a tercera fase -- ,_ .. -. · .. - " ' ; .•. :- .. ___ ,_,___ ., .· ... -·~·:,. ; •'. ·:·· .. _. 

de la teoría, pero no dentro de la segunda (que, como hem()~ v.isto,estu\ioprot7goniz~da 

por articulas que firmó solamente Gould). Eldredge ha aceptact,b',d~ h'~.;h'"();'.tii~~',-;31gunas 
diferencias con Gould, sobre todo en lo concerniente a s~ vi~ió~·•'d~\~i~·d'~,~~aé:iÓ~: ' . · . 

. -· -·' ,, .. "\,-''• - , __ -- -- -. 

'.'o.};:-_-::_•_• ...•. -: .,,, --, .-< '..~::_é_:.·-.>~,. ;•·,,,:··'-: 

And in a book about punctuated equilibria, it is importantto emph~si:ze:that rT1Y.()Wl"lviews 

on macroevolution -what is and how it happens- are'so~ei~tl~t(di~te'~~·nL~rom'Gould's. 
Sorne of his post-1977 speculations ha ve indeed approa¡;hed i;.;~~~~;:iv6YJtf~~ pii~~-rÍÍ_y as a ·- ... " . .- ·--·: -- -. ~. ·--:-·:::·"~ r·- ':'. ,.;,,_ \,· ,..,._,,. ! ",~. _-,, .· ,_-- ~-.. ···J· • . 

problem of the modification of adaptive structure, per,se;•I ha".'é,preferreci;~oitocus not on 

the transformation of organismal characteristics (whi~h-r~~Jj~~!;;f~'~í~:?~d:t~E!;ry from 

genetics and developmental biology), focusing inste~d 'o,~ fea,t"~¡.;;;~:::¿¡, :org~'Íi,isms and 

species that may bias the rates of birth and death of species (Eldredge 1985b, p.161). 
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7 

El desarrollo de la controversia 

7.1 El contexto histórico de la polémica 

Durante los primeros años transcurridos a partir de la publicación del artícuio de Eldredge 

y Gould (1972), la polémica que despertó el equilibrio puntuado permafi·~ciÓn r;,;stringida 

al ámbito de la paleontología -como mencionamos al inicio de la secéión s.3- y,'aunque 

las implicaciones macroevolutivas de la nueva teoría recíbierón•;~1dbn~i~~E!·~ción; ·C::asi 

todos los artículos que trataron sobre el nuevo-modeÍolohid~i;,ni;;'''P'~rti/'c:Í·~·E!stl.Ídios 
empíricos o cuantitativos que buscaban respaldar lo~ ·m;ciéi'd~·~ráciJ~lista 6 ~~Í1túado a 

partir del registro fósil. · • · <·:._¡: · ' · · 

La primer contribución teórica importante qi:Je recibió la teoría ~é E:ldredge y G_ould 

de otro investigador fue el trabajo de Steven Stanl~y. (1 S75a): en':E!1i.;l.i~'·ciesarroi1ó. el 
- _- - • • -- • • -: -- ' ' ~-- '-.- • ·- .? - • • • • • 

concepto de selección de especies -ver<se~ción' 6.2-;' la segllhcia,'}ú:)rovino'de'Y~na · 

paleontóloga sudafricana, Elisabeth Vrba (1980), con. un. artículo sói:í~~ la~:¡~·piiC::acibnes 
macroevolutivas del equilibrio puntuado. que sorprendió positivaITie~ie/á'~1d5':mismos 
autores de la teoría28

• Desde entonces y hasta la fech~. estos•cua~rc)/p0aleg;:;t61ogbs han 

~~:~:~id:0~= t:1ór::s ;::~ipf~l:;0:e~;;~:=~e~u~~:hd:~ .~:~o~~t~~;~;~¡ff ff ;~~: ~= 
··-': .·, ·',": 

paleon~lo:~~;r de 1980 la situación cambió dramáticaniente y,,la• t.~ó'rfa~ ~El; equilibrio 

puntuado se ubicó, de pronto, en el centro de una controversia} que involucró >éi los 

principales biólogos dedicados al estudio de la evolució~.\~~t;:;•.~E!'ri¡'j~"s E~facic;s Unidos 

como en Inglaterra. Las razones de este cambio en la atencíÓr'.·~~:~fc)5'i:,i61l::.go~ evolutivos 

brindaron al equilibrio puntuado son varias, y abarca~'dEl~de,a~~~~tos estricta~ente 

~8 Gould (2002 p. 98 1) lo recuerda así: '"Eldrcdgc y yo nunca habíamos escuchado <le su trabajo y no sabíamos~ siquiera. su 
sexo Lpucs el articulo estaba finnado por E. S. Vrba). El artículo irrumpió frente a nosotros como una maravillosa 
sorpresa.·· 

116 



teóricos hasta otros que tienen que ver con las circunstancias históricas del momento 

(algunas de las cuales casi caen en lo anecdótico). 

En el aspecto estrictamente teórico, el factor que más influyó fue la publicaci~n del 

artículo de Gould "Is a new and general theoíY Of evolutiOn emerging?" (19'8bf~ver pp.97-
102-, cuyo reclamo radical llamó la atení::iOn de alguriÓs bióJogps;'eAtre•e11c:>XrJiark Ridley 

(1980), quien de inmediato escribió al respecto en la• s,eccíó'ñ;NéVY,s¡'.~rid' View.S :de la 

revista Nature. De esta manera, la discusión en torno al eqúilibriopl.lntuado,brincé>de)as 

páginas de Paleobio/ogy a las de Nature, y la polé~ié:éii~ p;66foia:t~afói--~,_l~~-prlncipales 
exponentes del neodarwinismo. • .'~·-' -- :/·_;_';'-:' 

Sin embargo, no podría entenderse la rapidez con que se e3Ctepcii?J.1~):ontroversia, 
ni la emotividad que despertó -y que sigue despertando- en algunós investigadores; si la 

, -.,.'-_,,.,,.,, ... ,,, , ... 

discusión científica de los postulados puntuacionista no tiUbiera, coincidido·:• con ún 

conjunto de circunstancias políticas y culturales. ·-<:::-" .,- -,·it.· · 
En octubre de 1980, el Museo de Campo de Historia NatÜr~I '.dee'{Chic~gdUevó a 

cabo una Conferencia Internacional sobre Macroevolución. Una. dé}i~~,{~~z~n~s de_, la 

convocatoria -si bien no la única- era el debate teórico que había insplr~d'61a '_téóría del 
_,,:· '. '}<".· ·é~ '• - . ; ' . - . ':' . 

equilibrio puntuado. Sólo que este debate ocurrió durante el auge de la--Ínflúeincia política 

del movimiento creacionista en los Estados Unidos. 

Uno de los objetivos centrales de este movimiento ha sid() Jc>'grar'la supre~ión de la 

enseñanza de la evolución en las escuelas públicas del paÍs:(Eldr~dge·2ooo). Esta 

oposición a la enseñanza de la evolución, que viene desde p~iní::ípi()~ de!los 1920's, tuvo 

uno de sus momentos culminantes durante el famoso juicio a(profesor Scopes en 1925, 

en Tennessee. Sin embargo, el movimiento creacionista_. liab'Ía -~ntrado en ún letargÓ 

relativo después de 1968, cuando la Suprema Corte deddió, con el caso Epperson. vs. 

Arkansas, revocar las leyes anti-evolucionistas de la era·S~opes, _con base en la Prim~ra 
Enmienda.29 

Pero los creacionistas volvieron a organizarse_ en los 1970's, fortalecidos por el 

auge del partido Republicano y de la derecha evangélica en los_Estados Unidos, asi como 

por el ascenso del movimiento conservador'ª los-g<:lbie'rnos de Inglaterra y otros países 

europeos. De este modo, hacia fines de los setenta-el- movimiento creacionista disfrutó de 

una segunda ronda de victorias, que culmi~a~on cc:>n la introducción de leyes de "tiempo 

equivalente" para la enseñanza de la evolución y el génesis en los estados de Arkansas y 

:::
9 La Prilncra Emnicnda a Ja Constilución de Jos Estados Unidos establece que no podni haber ningún tipo de cnscñan7...a. 

rdigiosa en las escuelas públicas. 
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Luisiana. Por estas razones, en 1980, mientras se desarrollaba la conferencia de Chicago, 

los creacionistas estaban en la cima de su reconquistada infuencia política y, como es 

natural, los evolucionistas de los Estados.Unidos se encontraban preocupados y molestos 

por el asunto. 

Pero aún hacía falta un elemento ciré:l:JnstC!r;1cÍal ClÚe perrliitiera ligar ambos temas. 

y éste llegó con la prensa. Aúnque a íá iconferenCíá del; MÚseO de Historia Natural de 

Chicago no había sido invitada_la_Jren·~~:i3~'~9'E!rí~ral;~~.•sólo.~e permitió la entrada a 

reporteros de revistas científicas; los periocticos se er1terar6r1 del evento y fueron alertados 

de su potencial como noticia -al ;,,en~s en parte_j: po~ ~I siguiente artículo de James 

Gorman, que apareció en la revista popular Discbvei, en.octubre de 1980: 

Charles Darwin's brilliant theory of evolution, published 1859; had a stunning impact on 

scientific and religious thought and forever changed man's perception of himself. Now that 

hallowed theory is not only under attack by fundamentalist Christians, but is also. being 

questioned by reputa ble scientists. Among paleontologists, scientists .who study· the fossil 

record. there is growing dissent from the prevailing view of Darwinism:, Pa"rtly a·s_-a· result of. 

the disagreement among scientists. the fundamentalists are sUccesfully:'reinfroducing 

creationism into textbooks and schoolrooms across the u.s. In Octob~r.;'a:h·u~dre'c(C>rso 
scientists from half a dozen different disciplines will gather at Chicago's'Fielci"J0i}seum:.': ·· 

-, .. , "'"."" -';,,. -.·~· .·:· " '" .. '· .. ~-~: ··:~~ ·:· -.~-<~'.;' 

Esta interpretación errónea sobre lo que realmente! significaba lapolémicaén tomo 

al equilibrio puntuado y sobre lo que podría suceder en,1~)~;'.,h~f~~~:~~¡;,.i;~~~·Chi~'39ó 
provocó, por un lado, que la prensa enviara un contingeríte:cieCrep'Orter6_s}a¿c¡Jbrir el 

evento con la esperanza de obtener una nota llamativa' y; 'por otrá parte' ::599¿;..; la 'propia 

interpretación de Gould (2002)-, que se creara una falsa tél.x6no;,,ia entre lo~ natllralistas, 

que los dicotomizó en dos categorías: los darwinistas 6rtodo~os y, cúalquieréi con deseos 

de revisar algún aspecto del darwinismo (incluyendo desde los partidarios del equilibrio 

puntuado hasta los creacionistas). En opinión de Gould, esta falsa dicotomia, realzada por 

una prensa que sólo trata los temas científicos de manera superficial, provocó un gran 

daño a la correcta comprensión del equilibrio puntuado. 

Así, aunque la conferencia de Chicago fue reseñada de manera profesional por 

algunos reporteros (Gould cita como ejemplos de ello los artículos de Rensberger en el 

New York Times del 4 de noviembre, o el de Lewín en la revista Science del mismo mes), 

también hubo varios periódicos que anunciaban la muerte del darwinismo, con el equilibrio 

puntuado como su principal responsable. Si además tomamos en cuenta que la teoría del 

118 



equilibrio puntuado fue, quizá, el tema más accesible y general de los muchos que se 

trataron en la conferencia, podremos comprender por qué esta teoría se convirtió, en el 

lapso de unos cuantos días, en el símbolo ~(Jblico c;IE;il cjab~!e cC>.l"ltra eldarwinismo y en el 

caballo de batalla del momento par~ los ~-r~é3cionis1:as.· 
Obviamente esto no pasó desaperc'ibldo p~ra'1osr1e()d¡,i~¡r',¡5t~s más ortodoxos y, 

·.~ •• ,- -. ' • • '. ,- ._ • -.- ,' •• -·-· -- •• - • ,,- • ,- ,c.. • • -·"= 

como es comprensible, provocó fuertes reacciones entrei)os defensores'de la síntesis 

moderna. Gould y Eldredge fueron acusados po~. alg~nos;:c:oleg~s~;de . exagerar la 

importancia de la controversia en busca de su propia nC>iC>~i~ciii'C!.' de ·procÍamar la muerte 

del darwinismo, e incluso de haber dado argu~ent6s ~:; 16~-6re'a6i'oni~t~~ para dañar la 

enseñanza de la evolución. Y, aunque la contr6~ersic¡~/er'íi:~e0_131 : gradualismo y el 

puntuacionismo siguió adelante dentro del ámbito ci¡,;riiífib'ci.~·;;p;¡.é!zcmes que tienen que 
- .. - -.... - '"-·_:.;'_.~_<,»·- - - . -

ver con el propio contenido de la teoría, es probable que ias"drcúnstancias que rodearon 

los sucesos de 1980, y el posterior empleo de la. teii:,~[;¡'¡·p'Ór·¡c,;; ·creacionistas, hayan 

predispuesto a algunos investigadores en contra de los. arÓ¿m·e~t6s teóricos del equilibrio 

puntuado, quizá de manera permanente. 

Y es que los creacionistas emplearon .con~_freCuencia artículos del equilibrio 

puntuado para extraer citas fuera de contexto -y·é:anfrec.li'ericia alteradas...,.. para intentar 

demostrar dos puntos principales: que la teoría'·del··E!quílibrio púntuado postulaba un 

saltacionismo equivalente al de los monstruos prometedores-de Goldschmidt, yqu~·la 
misma teoría demostraba que no habían .existido formas intermedias para las grandes 

transiciones morfológicas entre las clases y los phyla (lo cuaVevident~meinte>a'bría\:ina 
gran puerta por la que ellos introducían la intervención de_ un dios c:reador)?Así, por 

ejemplo, un texto preparado por los dirigentes del rnC>~irni~r1!(): ·.creacionista 

inmediatamente después de la conferencia de Chicago, sostenía que: ...... 

'<.; . - '. .:.,. -, .. -~ ·.: :-,, ~. ' 

Gould and Eldredge state that fossils, like living forms, vary C:)nly mildly around.Íh.Él average 

or "equilibrium" far each kind. But, they say, the appearance. of a ~hClp~r~1,iÍT1cinster" can 

interrupt or "punctuate" this equilibrium. According to the · new concep( ·af:,"purictuated 

equilibrium", fossils are not supposed to show in-between forms, .The ne~ fornís appeared 

suddenly, in large steps (Bliss, Parker y Gish 1980, p.60). 

En el mismo año, un pasquín distribuido en Hillsborough, Carolina del Norte, 

titulado "Los científicos de Harvard están de acuerdo: la evolución es un engaño!!!", 

afirmaba que: 
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The facts of "punctuated equilibrium" which Gould, Eldredge, Stanley and other top 

biologists are forcing the Daiwinists to swallow fil the picture that Bryan30 insisted on, and 

which God has revealed to us in the Bible. Every species of organism .was separately 

created during the six "days" of creation;-;/This is'the.-doctrine taught by ·scriptÚr~·and.by 
cuvier (the father of paleontology) alike, ~nd mode'rn biology is forcing the Daiwinists to 

accept it (citado por Gould 2002,· p.987); 

.. 

Esta campaña de citas distorsionadas'Jpr~si!;l'ui15;.'~1 fl1éno~:. ciliral"lté ¡~;~riri;e~a 
mitad de la década.delos 6ch~rita:'En'séptlernbre-c:Íé:19s:2; en>una edicló'n:d~'S'e'ña/esiel 
principal periódico de los Adventisté3s d~I Sé~timo. Día; el1 un al-ticÚlo'JÍ~rni:lci¿ 'por; H: w. 
Clark, se decía, con un sarcasmo triunfalista: °'• · ·~·~- > 

, . " . ,. . . . . . . ' ·; :~,;-. ;-: ... :_:'.,:· ;,-: .. ,, 
_- _·,-;.- :~··>,"< ;,_~:,\: ... :~"-;·.·::;,,·;-: -

Thank you, Dr. Jay Gould: Dr. Jay Gould is the distinguished HarvaÍ-Í::I P~l~oritol.ogist who 

has raised a storm in evolutionary circles with his ne\N th;,;t:)ry.o(~p.Úrlctl.l;;;ted eql.lilibrium". 
'· ·.·• ·1 •.. . 

Without intending to do so, he has told the scierítific world ihat Da!Win wa·s· wrong and the 

creationists are right. Not that he planned to, of coursel Daiwin recognized ttíat the theory 

of evolution needs an unbroken line of gradually changing fossils; l\low alo.ng comes Dr. Jay 

Gould and agrees with the creationists: the missing links aren't• th.ere and never were. 

Thank you, Dr. Gould! 

Todas estas citas de grupos cristianos fundamentalistas no sólo. tiene un valor 

anecdótico, sino que sirven para ilustrar la campaña general· para sup_rlrnir:1a enseñanza 

de la evolución en las escuelas públicas que formó parte del contex_to social en que se 

desenvolvió la controversia en torno al equilibrio puntuado dura~tE!(E!stos CÍños. Y este 

contexto pudo influir en la predisposición de algunos investigado~~s:··¡,_~~ié3~e;sta teoría. 

En 1984, en un episodio más de esta campaña· cre'aCic::inista, durante las 

audiencias que tuvieron lugar para evaluar el contenido de .los lib'~os:·ci~ te'.icto del estado 

de Texas, Mel y Norma Gabler, propagandistas profesional~~:~d~:g~u~os evangélicos, 

llevaron a cabo una campañan de cabildeo con los legisladores. para lograr imponer 

cuatro cambios específicos en los libros de texto de .biología; e;, .la'sección que habla 

sobre la evolución. Uno de estos cuatro cambios se· propús.o bajo la siguiente 

argumentación: "Existen discontinuidades sistemáticas en el registro fósil que muestran la 

ausencia de formas intermedias. El equilibrio puntuado fue ideado para explicar estas 

·"º Se refieren a \Villimn Jc1mings 13ryan. el rcvcrcnc..lo y dirigente político que sirvió como fiscal en el jucio ya 
mencionado contra el profesor John Scopl!s~ por haber cnsclludo Ja tcoria de Ja evolución~ en Tcnnessce~ en 1925. 
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discontinuidades. Por consiguiente, la presentación de los linajes evolutivos, como la de 

los anfibios a reptiles a aves y mamíferos, no puede sustentarse en evidencias. Los libros 

de tex~o_ det>en reví~arse para reflejar esta interpretación. "31 

Aunque los defensor~~ del creácionlsmo -~I final han perdidó todas las batallas 

legales que han entablado, no por ello han desistido en sus intentos_ por~· iriipedir la 

eseñanza de la teoría de Darwin o, en su defecto, pedir que se destine el ~is~C, nÚ,mero 

de horas a enseñar el creacionismo. Y, en su intento por desacreditar .. 1i;i;;;:·~videncias 
sobre la evolución biológica, siguen citando de vez en cuando ª, la .tE;!o'ri~~'.del:~ql.IHibrio 
puntuado. Apenas en 1997, el representante republicano de Carolin~ del -N~rte(Ru~~ell 
Capps, pugnó ante la legislatura del estado por una ley que impidierél 'éri'se~élr'ql.ie la 

evolución es un hecho, y solicitó que sólo se la presentara como una_ hÍpóte;;is'en los 

libros_ de texto. Para ello, citó una vez a la teoría del equilibrio puntuado (a' partir.de las 

citas descontextualizadas y alteradas de una publicación creacionista). El también 

republicano Bonb Hensley, que se oponía a la propuesta de su colega Capps, pidió ayuda 

a Gould para impedir la aprobación de la nueva ley. Gould escribió una carta al congreso 

estatal explicando que el equilibrio puntuado no ha pretendido nunca atacar a la 

evolución, sino "explicar cómo la evolución, interpretada de manera apropiada, conduce a 

los resultados que de hecho observamos en el registro fósil" (Gould 2002, p. 990). 

La mancuerna Hensley-Gould tuvo éxito y la propuesta de Capps no pasó. Sin 

embargo, el hecho es ilustrativo de cómo el equilibrio puntuado ha sido citado, una y otra 

vez, de manera deformada y simplista por sectores conservadores y por los movimientos 

creacionistas. 

Mientras esto sucedía en los Estados Unidos, en Inglaterra surgió otra polémica, 

esta vez en torno a una nueva exposición de dinosaurios montada en el Museo Británico 

31 Sin c111bargo, gn1pos científicos tambiCn hicieron oír su voz y la propuesta de los Gablcr no fue aprobada. En cuanto a 
la ley que en el cstm.Jo 1..h! Arkansas oblig.aha a dedicar el mismo tiempo t:n las escuelas públicas n la enseñanza de la 
cvolttción y del gCncsis. en un jucin que tuvo lugar en 198 I. en Littlc Rock. se pcnnitió testificar a seis científicos. Uno de 
ellos fue Gould. Su tcsti111011io se cnfoi.:ó a Llcmostrnr dos cosas: lo absurdo de querer presentar el registro fósil como 
prm..lucto del Diluvio Univl.!rsa) (pretendiendo comprimir 3.500 1nilloncs en ai\os en sólo 6,.000). y la falsedad de las 
ascvcrncioncs pscudocicntificas de los crcacionistas (incluidas sus citas altcrm...las sobre el equilibrio puntuado). En ningún 
1nmncnto fue necesario .. probar .. la evolución, ya que de lo que se trataba era de exponer a los crcacionistas como una 
fonna Je dogmatismo religioso disfrazado de dencia. lo cual. con hase t:n la Primera Enmienda. fue suficiente para 
ilnpcdir la difusión de sus ideas i.:n los lih1·os t.k tcxtn. 

La ley creac1on1sta del estado de Luisíana -una copia virtual dt: la ley de Arkansns-. In única otru ley creacionista que 
había sido aprobada en tiempos recientes. fue sohrcscida como consecuencia del resultado en t:l juicio de Arkansns. El 
cstado Uc Lms1mrn apeló pero. finalmente. en 1 lJX7 la Suprema Corte ratificó In decisión de Ja corte de Arkansas. (Para 
una crónica mús Lh:tallada del cnf1e11tmnic11to entre evolucionistas y cn.:acionistas. vCasc El<lrc<lgc 2000 y Gould 2002. 
pp.98(,-lJl)I)) 
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de Historia Natural. La exposición estaba basada, de manera casi exclusiva, en los puntos 

de vista rígidamente cladistas de los curadores del museo. Esto último impulsó a Beverly 

Halstead a publicar una reseña, en el Times de Londres, donde acus·aba a los curadores 
- -=--- - -_-o-==----=-'-----=-=---=-·-=-

del museo de "imponerle marxismo al público desprevenido en ésta n~ueva exhibición, ya 

que el cladismo puede ser equiparado con el eqÜilibrio puntuado;· y iodo' rríUncio 'sabe que 

el equilibrio puntuado, al defender la oí-to'do,;c'.iá del. cambio re;.,olucionario, representa un 
.-~ ' . '.'- . 

complot marxista" (Gould 2002, p:9á4), · .,. ··:c. 

Este artículo no seria más que· Una áíl~cdcit13 ITiénc:lr'en la histoha del equilibrio 

puntuado de no ser porque 1ogró propiCi.,;r' Gna s~~¡E! cie nuevá~ ¿artas airadas; tanto en 1a 

prensa inglesa como en las revistás s'cíénc;,;'N~If¡l/3 ~ ivew scie';,u:st. ciorici~· 1os lectores 

manifestaban su rechazo -o apoyo ...... a ia expÓ¿iCiórÍ del museo y a la teoría del equilibrio 

puntuado y sus supuestas implicaci6~E!s ITI~,::Xi~tá;;;: . 

Pero el asunto en Inglaterra• n~ p;;¡ró · a°hÍ: .·El periódico· The Sunday Times, en su . ' . . 
edición del 8 de marzo de 1981; publicó un artíc.ulo sobre el equilibrio puntuado titulado 

"The new clues that challenge Darwin", donde se exageraban las ·diferencias· entre el 

puntuacionismo y el neodarwinismo y se sugería que Darwin queda'ba en E!ntr~di.cho. 
La BBC de Londres se sumó a la controversia y, en ese mismo año, ·preparó dos 

programas -realizados por diferentes equipos de producción- sobre el ·asunto:· El primero 

de ellos se llamó The Troub/e with Evolution y, el otro, Did Darwi'n getit \/Vrong? En uno de 

ellos fue entrevistado Eldredge; en el otro, Gould. El segundo de esto~ progra'más ír161llso 

llegó a incluir, como parte del documental, entrevistas con fundamentalista~ religiosos. 

De esta manera, tanto en Inglaterra como E!.n los· Estados Unidos,; los 'medios: de. 

comunicación favorecieron más de una vez, en su afán sensacionalista, que la teoría del 

equilibrio puntuado apareciera vinculada a ideologías que nada tenían que ver con su 

base empírica ni con sus propuestas teóricas. 

7 .2 La polémica en Nature 

La teoria del equilibrio puntuado inspiró dos polémicas. La primera de ellas tiene que ver 

con la interpretación correcta del registro fósil, es decir, sí muestra un patrón puntuado de 

evolución, o uno gradual. Esta controversia comenzó .en la revista"Pa/eobiology casi 

inmediatamente después del articulo de 1972 -ver sección 5.3- y estuvo protagonizada, 

como es natural, por paleontólogos. La segunda polémica tiene que ver con la validez de 
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las explicaciones y las implicaciones teóricas del equilibrio puntuado. En este caso, la 

polémica estuvo protagonizada no sólo por paleontólogos, sino también por biólogos 

evolutivos, y tuvo lugar de manera principal -aunque no exclusiva- en la revista Nature. 

Sin embargo, .. no-esposible.-separar la segunda polémiCa de-lá-primera;••.y···en 

realidad en el caso de NatiJre se dieron ambas. Los artículos de índole teórica 

aparecieron intercalados c~n importantes estudios de campo que búscaban:i-~~ortar 
evidencia empírica para uno u otro de los bandos en disputa. A continuación reseñamos 

cómo se dio esta polémica y, en el Anexo 1 al final de esta tesis (p.258), se muestra un 

cuadro que resume cómo fueron intercalándose en Nature los artículos a favor y en contra 

de la teoría del equilibrio puntuado. 

7.2.1 El equilibrio puntuado irrumpe en Nat:ure 

La polémica comenzó en julio de 1980 con un articulo escrito por Mark Ridley, un etólogo 

y evolucionista del Grupo de Investigación del Comportamiento Animal,' d.e la Universidad 

de Oxford. El articulo se titulaba "Evolution and gaps in the fossil record" y fue publicado 

en el número 286 de Nature. 

Ridley fue el primero -entre quienes publicaron sobre el puntuacionismo en 

Nature- en enfocar su critica no a lo que mostraba la evidencia empírica del registro fósil 

con relación al equilibrio puntuado, sino a las dificultades teóricas de sus postulados. El 

primer problema que identifica es el modo mismo de especiación propuesto por Eldredge 

y Gould (a partir de Mayr 1954): ¿de veras ocurre la especiación únicamente en pequeñas 

poblaciones? Ridley manifiesta sus dudas de que deba de ser así, y da ejemplos de 

estudios sobre pares de especies de vertebrados terrestres que hab_ian divergido muy 

recientemente, en que los rangos geográficos de las especies nuevas eran_ superiores al 

30°/o del rango de las especies ancestrales. Asimismo, cuestiona que, la especiación 

ocurra más rápido en una población pequeña, ya que estas poblacionesti~nen una ta_sa 

total de mutaciones más baja, lo cual podría provocar una tasa inferior deE!voltición; 

La siguiente dificultad que ve Ridley es poder reconciliar la' ~v~lugi¿r;· pun:tG.3da con 
, , ,_, ~ ·, . "' - ,. -. 

la selección natural y con la genética. Una primer hipótesis para'el'patron_é_vol_utivo 

puntuado es que la tasa de evolución podría estar controlada ya s'3a'f)c:)¡: 1í/¿fi~~~riibilidad 
de variación genética, o bien por la intensidad de la selección. En el segu;;do caso, el 

patrón evolutivo estaría controlado directamente por las tasas de cambio del medio 
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ambiente de la especie. Una segunda hipótesis es que la evolución rápida que muestra el 

puntuacionismo sea el resultado de raras macromutaciones, de las que las alteraciones 

cromosómicas son un posible ejemplo. Los heterocigotos para estas mutaciones 
--_. -

probablemente serían seleccionados negativamente, de manera que, si _algún miembro de 

la nueva especie se entrecruzara con la forma ancestral, habría uná intensa presión 

selectiva para el aislamiento reproductivo. Sin embargo, no es claro_ cué'1 ·sería la causa y 

cuál el efecto (¿la mutación cromosómica fue la causa y el-aislamiento ·reproductivo el 

efecto, o fue el aislamiento reproductivo el que favoreció la ·d¡s-persión de la mutación 

cromosómica en la población?). Y, para Ridley, tampoco .es posible asegurar -como lo 

hace Gould (1980)- que la especiación cromosómica produce necesariamente una 

evolución puntuada. 

Ridley critica, por último, la noción empleada en .el planteamiento original de la 

teoría (Eldredge y Gould 1972, a partir también c:le Mayr 1 S54) de que existe una fuerte 

cohesión del genotipo que sólo puede ser- superada mediante una revolución genética. 

Desde su punto de vista, los casos que se_co~c>c~n de variaciones geográficas continuas 

no son compatibles con los cambios abrupt9s que provocaría un sistema ca-adaptado de 

genes, sistema con el que, según Eldredge y Gould, operaría la selección natural para 

producir una evolución puntuada. 

Justo un año después, en julio de 1981, fue publicado en Nature un extenso 

artículo firmado por J. E. Cronin, N. T. Boaz, C. B. Stringer e Y. Rak, titulado ''Tempo and 

mode in hominid evolution'', donde estos cuatro antropólogos analizan detalladamente si 

es posible interpretar la evolución de los homínidos como un_caso·de._equilil:Írio puntuado 

(como en Eldredge y Tattersall 1975 y Gould 1976, 1979),' o.~i_ .• i;e.-.a~epa más al modelo 

gradualista. >",-··> ·.:-:,-· '<;·» .. -. "·.·.·· 

El estudio abarca la evolución de los homínidOs-á-10:;1a~go del Plioceno y el 
. ' - - . '· '- ' .... ~ . " ..•. _. '; .. - .:;,_ - ,. ·, 

Pleistoceno, realiza una comparación morfológica de los:prinCi¡:)~lesJósiles colectados de 

homínidos de los últimos 4 millones de años, y presef1tá uf1 a;:,álisis de las filogenias . .., - ' - - .·: . ' , . \ .. . . . ~ .. ' -- -

alternativas existentes hasta ese momento. 

Cronin et al. establecen, como una prime;'C::r'íti~-_,; a ~c;;G1ci0

'yEldredge con respecto 

a una posible interpretación puntuada de I~ evolució~ de·los ho~ínidos, que la asunción 
"· .. -- '- ··- -·- -

básica del equilibrio puntuado, es decir, que el registro fósil se halla relativamente 

completo, no se cumple en este caso: 
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In terms of both time represented and numbers of the original populations, the hominid 

fossil sample seems to be a very imperfect indication of the actual palaebiology. In addition, 

the fragmentary nature of the preserved remains frequently does not allow phylogenetic 

interpretation.' Thus there is aimost 'no sÚpporffor the .·assumptii:>n that the fossil .record of 

hominids is complete, although a.general overview of the majar stages is possible while we 

await new fossil material (Cronin et al. 1981; p: 116). 

Adicionalmente, señalan, tanto los datos g~CJCÍOrlCllógicos 'como morfológicos con 

que se cuenta no apoyan una interpretación pUntí.iada,·; En• el ca·so: dei1;•1frí;;je·de los 

homínidos 'gráciles' (previo a la aparición del linaje 'rc;busto');;los estil'Tladc:>s:del peso de 

los individuos, así como de su capacidad cranial, no '11'1J(;?51.r'ari b~irícoii•~j cli~Í:6r1tinuidades 
·,.';1::-.,:.> ·" ¡ 

al graficar los datos de los ejemplares recuperados:··· ··"• ·.• ;::·~··. • 

Los autores también rebaten la afirmación. de'G()uld (1979)'. acéré:a::de·.qúe el 

supuesto largo rango temporal de Austra/opithecusa·f~;e/í~j~ (rr1edid() ~r1tr'iif 10; ~jemplares 
de Laetoli de hace 3.8 millones de años, y los de Hadar, de entre •2.8 a ·3.2 rnillor;e·s 'de 

años) son una prueba de estasis: 

Two considerations argue against this claim. The fossil remains from , Laeí~i( a.re riot 

abundan!, and there are not diagnostic crania. Although sorne specimens in this sa_mple do 

show dental and mandibular similarities to Hadar specimens, it is unknown to what degree 

!he crania, which are taxonomically paramount for Hominidae, would corresponde. Thus, a 

morphological argument for stasis cannot be sustained. 

Second, while the K-Ar dating of tuffs al Laetoli and Hadar remain to be confirmed by other 

dating techniques, such as palaeomagnetism, there are preliminary faunal indications that 

Hadar and Laetoli may be closer in time !han the absoluta dates would suggest.. Thus, a 

temporal argument for stasis within the proposed taxon A. afarensis is unconvincing 

(p.116). 

En cambio, proponen como un buen ejemplo de gradualismo filático dentro del 

linaje de los australopitecinos el que se muestra entre los. especímenes súdafricar1os de 

A. africanus y. loS especímenes de.Ja forma ancestral A.:afarensis.· ,_ :j·:: 

En ~.uaritoal.li~aje del .género Hornó, Cronin··et a/. sosti(;}f!~rl ql.l~'.1'~-~;;i~encia 

edsistpaos·1nsibmleo,rfpoalro··~g·.·.,·Hc·a···. eA•relcotul·afr···gt.ao •. md' peó~O'ap~ya; la iryt~jpre;¡t¡;¡,Cic)_n<de\c¡ú~ . experimentó una 
sL:i' ~~ngo 'de•. existencia·· 1c:is espe¿;irnenes recuperados 

muestran un progresivo aumento en su robustez, además de que los ejemplares más 
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tempranos poseen un rostro más aplanado y alargado, la bóveda del cráneo más 

pequeña y delgada, así como una capacidad craneal más reducida.32 

Para el caso de H. sapiens, aunque Gould y Eldredge (1977) afirmen que el H. 

sapiens moderno es morfológicamente similar a los ejemplares más'·tempran·os de la 

especie, Cronin et al. sostienen que eso sólo seria válido si restf'lng.imos ~ltér"1i~o a partir 
- ·- ·- ' . ·-.' <·-- . - ' - ·. 

de las poblaciones de hace 20 mil años en adelante. Sin embargo;: la'mayoria;c!e los 

antropólogos están de acuerdo en incluir dentro de esta espe(:ie\élf~~ri~s\fósiÍe~.del 
Pleistoceno medio, y éstos si muestran diferencias morfológicas C:iélféls':co·¡.r:;-¡;clrélc!os·con 

los H. sapiens modernos. . '' ... '.·.·, .• :. ·> 

Por otra parte, si el gradualismo filético operó para la transf9.r;rJ1,a(:iéfi cl~/-:f/erectus . 

en H. sapiens, seria de esperar que los especímenes c!el f>leis!ocenofmedio móstraran 

caracteres intermedios, o bien en mosaico, comparados•co~ila~:dos esp~ciés:: '('., en 

efecto, todos los ejemplares europeos del Pleistoce¡:,o: ~~~-k;_C~cfd~¡~;;\~~; ~Ía~ificados 
tanto en la especie H. sapiens como en H. erectus sin alterar'su.signiflcado ~v()lutivo·; 

Sin embargo, los autores conceden que, en ciertos ca.~os'; ·y~~;:e~id.i;~éia 'iTIÚestra 

posibles casos de estasis morfológica: · •• ':i~'/} •,\;t · .. ·. 
Other parts of the hominid fossil record suggest that stásis ,-;:Ja'y'h"V:ª: p~~~~.:i~E.t~dover 
evolutionary change in certain peripheral areas. The Ngaridon,g"cra,llia ~re supposedly_Late 

Pleistocene in age but show fundamental resemblar1ce~ fo: mÚch, 'earl_ier1: i-{: erectus 
·-::,--

specimens (p.120). ·· .,.·: ;, ,::•.•:: : .. · :.;,. ·· 
. ~;~,', .. · -··-;·1~-~- t) •':. ~,-_'.-;:_:·,·.-~ .... ~-~-

Lo cual no altera su conclusión final acerca deque 1a·evo1Ü;:;iór',):l;-·;c;~-homínidos 
ha sido fundamentalmente gradual (si bien bajo tasas varikb1ei;ciec:'.iin'iJic:r;;;c;r(61ógico). y 

--, _ .. , ·"'"'•-. --- - . ' 

que los casos que aducen los puntuacionistas a su favor son pr()d~ctÓ~de)_ri,terpretaciones 

equivocadas: 

In summary, the evidence that we, unlike sorne others (Eldredge y Tat_tersall 1975; Stanley 

1979; Vrba 1980), have adduced from the fossil record does not.support the model of 

punctuated equilibrium far hominid evolution. Apparent cases of punctuated equilibrium in 

the fossil record of hominids are due to one of three causes. Specimens are certainly 

misdated... possibly ar probably misdated ... ar. open to very different morphological 

interpretations ... A review of the morphology of hominid fossils with their most probable 

·
1= Sin ctnhargo. ;.: a pesar Uc c.stos :irg.umcntos. Stanlcy ( 1998) ha seguido insistiendo en que//. erectus constituye un 
súlido caso de c:-;tasi:-> mnrlOlóg.ica. 
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dates strongly suggests a closer approximation to a gradualistic model... lf a finer, 

continuous analysis were possible, it would probably reveal that gradualism is, in itself, an 

average of periods of horotely (fast change) and bradytely (slow change). Evolution of the 

Hominidae is still more reasonably interpreted by a model of phyletic gradualism with 

varying rates (pp.121-122). 

7 .2.2 El capítulo de la polémica en torno a los moluscos del lago Turkana 

Sin embargo, apenas tres meses después del estudio de Cronin et al. que favorecía el 

modelo gradulista, en octubre de 1981 fue publicado otro articulo que cambiaría la 

balanza a favor del equilibrio puntuado. Estaba firmado por P. G. Wílliamson, un 

paleontólogo del Museo de Zoología Comparada de la Universidad de Harvard. Este 

articulo, titulado "Palaentological documentation of speciation in Cenozoic molluscs from 

Turkana Basin" se convirtió, desde entonces y hasta la fecha, en el caso mejor 

documentado de evolución bajo el modelo puntuado. 

Su estudio fue hecho con los moluscos de la cuenca del lago Turkana, en el 

noreste de Kenya, en una secuencia de estratos correspondientes al Cenozoico tardío. 

Esta secuencia resultó particularmente útil para su estudio ya que los taxones fósiles que 

contiene están inusualmente bien representados, son muy abundantes, pertenecen a 

grupos taxonómicos muy heterogéneos y, además, pertenecen a linajes que aún tienen 

especies vivas, por lo que resulta posible hacer comparaciones e inferencias con ellas. 

Williamson analizó y tomó medidas a miles de especímenes correspondientes a 13 

linajes diferentes (entre ellos destacaron los prosobranquios Be//amya unicolor y 

Melanoides tuberculata). Sus resultados fueron los siguientes: el patrón filogenético_de 

todos los moluscos estudiados en el lago Turkana resultaba consistente con .. el previsto 

por el modelo del equilibrio puntuado; periodos muy largos de estasis morfológica e_n 

todos los linajes estudiados aparecían puntuados por rápidos episodios·· de ·· c_ambio 

fenotípico. En ningún linaje se apreciaba una tendencia gradual y constante,de cambio 

morfológico. Además, en al menos dos casos, habían quedado claramente dcic¿rriei'rit~dos 
los eventos de especiación ocurridos en poblaciones periféricas aislada~ (~o·rh~· ~rEÍdi~e el 

. \ ... '; .. •' .·., ····, 

principio del fundador de Mayr). . .. . . . . . .. 

De acuerdo al grosor de la capa estratigráfica que contiene' E!1 momE!nto de la 

cladogénesis, Williamson estimó que este evento de especiación debe haberse llevado a 
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cabo en un período de entre 5,000 y 50,000 años. En todos Jos casos, y previo al suceso 

de cladogénesis, Williamson encontró que las poblaciones periféricas entraban en una 

fase de ele:'acié>f1 ~ignificativa de su varianz_a fenotipi~a, Jo cu_al interpretó como un 

período de.inestabilidad del desarrollo, provocado por Ja alteración de Jos mecanismos de 

homeostasis génica qi'.ie ántecedería a Jos eventos de especiación. 

El articulo, por consiguiente, establece tres puntos principales: '1) todos Jos Íinajes 

estudiados exhiben una estasis morfológica durante' largos periodos (d~ 3 a 5 rri'mo'l1es: de 

años); 2) el cambio evolutivo en cada linaje está concentrado. en everít~s9e e~:~;,iC:iación 
relativamente rápidos (ocurridos en el lapso de 5,000 a 50,000 años);~y 3)-lo~;éventos de 

especiación estuvieron acompañados de una pronunciad~ inestabilidadcie;'1;ci~S'~rrÓJlo en 

las pobla-Ciones transitorias. .., . .-

Pero Williamson no se conforma con una interpretación dela~e;¡yid_~ñ,"ciá-empirica. 
En las conclusiones de su articulo apoya también las posiciones teé>'íicas:deliequilibrio 

puntuado respecto al proceso de selección de especies y a Ja distinCiÓn ~úalitativa entre 

macro y microevolución: 

, ·,.': 

The documented restriction of significan! evolutionary change to speciaÚo~:·~vents indicates 

that the underlying unit of macroevolutionary change is the species; .,i:he ' faét: tha.t 

evolutionary change at the species level is shown to be punctuated:'and :'achleved by 

'revolutionary' periods of extreme developmental instability strongly ;uppor1'~ th~ ;,otion that 

speciation is a qualitatively different phenomenon from _ gradJ~1.~{ infraspecific 

microevolutionary change (Williamson 1981 a, p.442). :::.:, '-< 
:,~ .. -: 

Esta conclusión, específicamente, fue rebatida en el mismo-~~~:e::~:;~~:~~ture, en 

una critica escrita por J. S. Jones, del Departamento de Genéticá::y'{Biom'etíia· del 
-"--e"=~ <:,;:_:.,-__ ~/';.;· .. ·~' .. ;: •• ..!...~·--:•~-e'.'. ~;-;, .. _•=;O;··-' -

University College, en Londres. En este ensayo, titulado "An uncens9r~.djtp,age;of fossil 

history", Jones acepta que, a primera vista, el patrón puntuado de 1é;(seé:ue'ilciaestudiada 
. . .. ·r:.·~'·t;:···'•,-->-, .;,, . , 

por Williamson no se ajusta a la teoría del gradualismo en que -insistía,'Dárwin. Pero, a 

continuación, sostiene que todo se debe a la escala con que se esté trabajando: "Aquí 

vemos una importante diferencia en Ja manera en que aqt,iellos ·que tratan con fósiles y 

quienes experimentamos con organismos vivos establecemos las tasas de cambio 

evolutivo; debido a la diferencia en las escalas del. tiempo manejadas por estos dos 

grupos, lo que resulta un instante del tiempo . evolutivo para un paleontólogo puede 

parecer una infinidad para un genetista" (Jones 1981, p.427). 

128 



Este es el principal argumento empleado por Janes. Al criticar el tempo del 

equilibrio puntuado considera que los demás postulados caen por sí solos33
, y por tanto 

concentra su argurnenta_ció_r1_en_é:t¡;i!11?_~trar q~e 4;!!'1_el !"!mpo puntuacionista hay suficiente 

espacio para el gradualismo darwinista: en el. lapso de entre 5,000 y 50,000 años que 

propone Williamson p~ra I~; ey~rttosd~ especiaciÓn de su reconstrucción puntuada, hubo 

tiempo para un promedio d~ 2o,ooogerie~adones de caracoles (d~do q~e su intervalo de 

generaciones es de entre 6 y -12 meses); y para la mayoría de los genetistas 20,000 

generaciones resultan un tiempo más· que suficiente para permitir que un cambio gradual 

conduzca a una evolución morfológica equivalente a la descrita por Williamson. "Éste 

sería el equivalente a quizá mil años en una caja de laboratorio de Drosophila·, o a seis mil 

años en un experimento de selección con ratones, o a 40,000 años de seléícción-con 

animales domésticos, como el perro. La selección darwinista más conven'cional - con 

frecuencia ha operado para producir grandes cambios genéticos en la mortC11C>9íkr'rnucho 

más rápidamente que esto" (p.428). Por lo tanto, dice Jones, no hay ningun~irie~e~idad 
de postular la existencia de un nuevo mecanismo evolutivo. ,, __ ,_, ':' 

En cuanto al aislamiento reproductivo -el elemento central de. la especiáción-, 

éste también puede ser producido por simple selección darwinista en: üri·¡:i~ric>c:lo ,:;,u-cho 
' . . - ._ . o..··.~. .. ' < ' 

más corto que el hallado por Williamson, y como ejemplo cita las;població'ries'de 

Drosophila que, habiendo sido expuestas en el laboratorio a difere11tesJt_efüpe;atúras 

durante cinco años, desarrollaron aislamiento reproductivo entre ellas. }l;sí~Úe_-~oncluye: 

Once evolutionary change in the fossil record -even in a record as w,;IL~h~·;:lt.,;~lz~~ -~s the 

unearthed by Williamson- is placed in the context of the known abilityÓfÍivingil'~ci~nisms to 

respond to the forces of classical darwinian natural selection, it becol11es.'C::1~~r1tiat it is not - ·- ,. _.,,." . '-· .,.,,, ··. . -
necessary to invoke evolutionary forces 'qualitalively different' from. thosé e·mphaslzed by 

Darwin. Depending on the time scale to which the invesligator is accusto~~cl; oO:e' m~n's 
punctuated equilibrium may be another's evolutionary gradualism. Wiiliamson describes an 

. •'·" . ., " -. ' 
extraordinarily complete page in the history of evolution but its contents do·not force us to 

change our views on the genelic mechanisms of the origin of species (p.428). 

33 Este énfasis en querer falsar al equilibrio puntuado con d ar-guntcnto <le que e1 tempo que propone Ja teoría es 
con1patib1c con el grndualis1no. ha sido compnrtit.lo por otros críticos del puntuacionis1110 en diferentes momentos., como 
veremos mús adclru1te. Joncs purccc ignorar la afinnación de Goul<l y Elc.lrcdgc ( 1977) de que la teoría del equilibrio 
puntuado es una tcoria de un modo evolutivo. y que el tcn1po que muestran no es tnt"ls que una forma de evidenciar la 
operación dc-1 modo 
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Williamson respondió en el número 294 de la revista, rebatiendo a Janes en un 

artículo titulado "Morphological stasis and developmental constraint: real_ problems far neo­

Darwinism", en el cua~_reicueirda que su articulo inicial (Willici_mse>_n}~El_1a) sostenía_ tres 

puntos principales (estasi~ de los linajes estudiados durante.largos péríodos;los cambios 

evolutivos concentrado en_ eventos de rápida especiación, y uña'prónunciadafnestabiÍidad 

del desarrollo durante los eventos de especiación). De 'estos· trl3~. Jonés: únicamente 
había intentado re·b·~tü-:e{S~e~Lindo. -._ ~ .. -. ·.. .. ·'.-'.--"~:--, :-'· ~ ·.:-~~\·:_-~' 

Sin embargo, (3~ iiin el p~imer y tercer~ pl.J~·~~~ don.de _está: el' r~t~ jp~rÍ3 el 

neodarwinismo. No en· la rapi~7zicie los évento~ de especi~é:ión qÜe; c;iertaºm.ente; son 

compatibles con la genétib.;¡:¡;;~p;;;:riment~I. Jo~~s /el resto de los rÍeod~~Í~istas ~~egún 
-_, ' ~· ·- .. · -- ···- - · ... - . l . -- . - . . ·- .' . .- ,, - :. .e -·-: .·: ~- .:·- "., , . -~- . -

acusa Williamson- pareiceh' negars·e ·•a enfrentar: el' problema.· teórico qUe· représentan la 

estasis y las constricciones '.al _d~sarrollo, y concentran su·. crítica en la, ra'~idez de ·la 

especiación. .-

Para Williamson;el'problema principal a explicar es la estasis:·Y.si partimos de 

que una teoría es tan buena como las predicciones que es capaz de.hacer, entonces el 

neodarwinismo -que_ es presentado por sus exponentes como una teoría capaz de 

abarcar todos los procesos evolutivos- ha fallado en predecir el fenómeno ampliamente 

presente de la estasis morfológica, ahora reconocido como. una 'c:ié_'los aspectos más 

intrigantes del registro fósil. La respuesta tradicional de los neodarwinistas ha sido invocar 

la 'selección estabilizadora' (como en Stebbins y Ayala 1981), pero este argumento se 

desploma con dos hechos: por un lado, el amplio rango;d~' ambientes' dife.r'entes que 

habitan algunas especies en el presente, las cuales a pescÍr.cieis\.i ~~tensii'clistribuciÓn 
geográfica presentan una gran uniformidad morfológica; pC,r ·()freí parte,': ICÍ ~esl~-sís · 
morfológica de 1arga duración ca veces de más de 17 mn1anés de años> c1G~ · e)(hiberi 

algunos linajes fósiles que habitaron ambientes fluctuantes. ·. <';·":SL " . ' '. _, .. 
Williamson recuerda que en la publicación original de la teiorí¡;¡ ·del :eqúilibr'io 

puntuado (Eldredge y Gould 1972), ~e rescata la idea de Mayr de que existe u~a' ~:c;~;¡;~k:in 
del genotipo como base explicativa para I~ esta.sis. Y _si realmente existe un.a t;iorT,~~~tas:is 
genética que produce la estasis, por definición la especiación implica el desrnante1¡;¡':f1iento 

de dicha homeostasis. Ahora bien, lo.:que .. él mismo encontró en las secueñCias·:cie 
J • ' ,' • ' • --- ·,·· _, 

moluscos del lago Turkana, es que Jos ev'entos de especiación que puntuaban ios largos 
( - - - - . . . . .-- - - . .. -~. . 

períodos de estasis estaban invariablemente acompañados de una gran inestabilidad. del 

desarrollo, es decir, justo lo que cabría esperar si en efecto estuviera ocurriendo el 

desmantelamiento de una homeostasis genética. 
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Esta homeostasis genética, dice Williamson, no debería sorprender al 

neodarwinismo, pues ha sido sugerida por Mayr (1975) y por Carson (1975). Sin embargo, 

estas sugerencias implicarían la disociación de la micro y. la macroevolUción, y esto 

"amenezaría el núcleo ~edi:;cci~nist.,;d~l ·n~~da~il1is;;;~ ~e:;.:,.;.;-r;c;i-()n~l;·.F>or1o'q.;e-termina 
afirmando que: 

The Turkana Basin ·sequence records a pattern of long-term stasis punctuated by rapid 

speciation accompanied by pronounced developmental instability . .Jones sugg_ests.that this 

pattern requires no change in conventional views of.the genetic mechanisms of ttie origin of 

species -<!espite the fact that this pattern is neither predicted by neo-Dan.Yinism nor 

explicable in terms of its major tenets. Punctuationists suggest that it ·¡s time for 

conventional neo-Darwinism to address the important issues of morphological stasis and 

developmental constraint (Wiiliamson 1981 b, p.215).· 

Al año siguiente, en el número correspondiente al 15 de abril de 1982, fueron 

publicados en una sección especial, titulada "Punctuationism and Darwinism reconcilied?" 

seis artículos de diferentes autores, todos ellos dedicados a la polémica sobre el eqúilibrio 

puntuado y, más concretamente, a la polémica en torno al artículo de Williamson (19_81a) 

sobre la evolución puntuada de los moluscos del.lago Turkana. 

El primero de ellos, titulado "Questions concerning speciation", estaba.escrito por 

Ernst Mayr, es decir, precisamente el autor del modelo de especiación peiripi¡trica y de la 

teoría de la cohesión del genotipo que empleaban Eldrege, Gould y _Williamson, y que 

ahora intervenía por fin en la polémica. 

Mayr afirma coincidir con Williamson en el hecho de que es poco probable que la 

estasis pueda ser explicada como. producto de ·la selección estabilizadora, ya que sus 

propias observaciones le han mostrado._qu_e existen muchas especies que exhiben una 

gran uniformidad fenotípica, incluso cua·n.do su rango geográfico abarca áreas de gran 

diversidad ecológica y climática. Por consiguiente, reafirma su convicción en la existencia 

de una cohesión del genotipo que sería la'responsable de la estasis morfológica. 

Sin embargo, aunque Mayr sostie.ne que "Williamson ha presentado una 

explicación plausible de sus descubrimientos, que bien puede ser la correcta" (Mayr 

1982c, p.609), también se declara confundido con algunos de los resultados del estudio. 

En primer lugar, llama la atención sobre el hecho de que Williamson presénta que los 

cambios que tuvieron lugar en los 12 linajes de moluscos de reproducción sexual fueron 

exactamente paralelos a los eventos en la especie de reproducción asexual, Melanoides 
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tuberculata. Dado que un linaje filático asexual consiste en cientos o miles de clones 

independientes, ¿cómo puede explicar Williamson que todos ellos, simultáneamente, 

experimenten una historia paralela de cambios genéticos equivalentes? (Para efectos de 

claridad, - llamaremos a este primer cuestionamiento la objeción A).-Para Mayr, esté 

cambio fenótipiéo c'oncorda.ñte en los clones asexuales sugiere; más bien'. que· los 

cambios no fueron genéticos en lo absoluto, sino que se trató de merasfT1cidificaCiones de 

los fenotipos. 

Asimismo hace notar.:qúe, aunque Williamson:sostiene que sus' obséi'vaciones son 

consistentes con. sl.I · .. · teori;r·deia especiación .- peripéÍtrica, eni::l.leílt~~ :: cios -exéepciones 

drásticas: en e1 estuc:Íio ciei wi11iarnsorí 81 taxón asexual ,W~ia'nbides sei compdrta como un 

linaje sexual, un hechO 'ríti~;;;~plicado por el propiocM;,;yr;_¡ acierriá'5; 'Sr tarl"laño de los 

depósitos de conchas iíldic;,;ique :"13: cÍ'e los 19 nílí3jes n.:Ínca.p~~aron -pÓr ún verdadero 

cuello de botella poblaC::idíl~f<;;bjeqic5,'./a), coll'lo'ío 'ci~ma'ncia sl.I t~oria de la especiación 

peripátrica. 

En un segundo articulo, titulado "Ecoph~notypic or genotypic?", Arthur J. Boucot, 

del Departamento de GeoÍog}~ de la' Uni~E!rsid~-d Eitatal de Oregon, reclama a Williamson 

no haber incluido en su articu16_.m'3yor-'información para dilucidar si los cambios 

morfológicos que reporta fueron ·;;reducto de cambios genéticos o, simplemente, de 

cambios ecofenotipicos (objeción ·e). Y; si tales datos no existían, Boucot opina que 

Williamson debió haber cultivado al menos algunas de las especies aún existentes, en las 

condiciones de salinidad_ y composición del agua que se supone que ocurrieron en la 

región del lago Turkana que fue objeto de su estudio. "En ausencia de dicha información, 

deberá disculpársenos por seguir considerando que la posibilidad de cambios 

ecofenotípicos es tan racional _como la de la especiación" (Boucot 1982, p.609). 

En segundo lugar,- Boucot sostiene que Williamson necesita explicar 

satisfactoriamente por qué los eventos de especiación ocurrieron de manera simultánea 

en una variedad d_e moluscos no relacionados (objeción O). "Ésta es, ciertamente, una 

extraña coincidencia .desde un punto de vista evolutivo, si biel1 enteramente plausible 

desde una perspecÚvaeC::of~notipica si coincidiera con Jngrancambio en la química o en 

la concentración de_I ~~.~ci:~ueafectara un braz~ de 1.1~,g~anlago" (p.610). 
::- -·- ··:_:·:/,~,~-"· ::·/-_>·-· .. ·:. __ ~--.-... -. ' ·- ,· ' - ..... - -. . -. ' 

El siguiente articulo, titulado "Morphological stasis and developmental constraint: 

no problem fer Neo-Daiwinism", estaba firmado por Brian Charlesworth, de la Escuela de 
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Ciencias Biológicas de la Universidad de Sussex, y por Russell Lande, del Departamento 

de Biofísica y Biología Teórica, de la Universidad de Chicago. 

Charlesworth y Lande afirman que sostener . que la estasis se. debe a 

constricciones al desarrollo equivale.a c!eciÍ-que los caraC::tere=s invcílucrado-s carecen de 

variabilidad genética, y que por eso la selección esineifectiva. sin.embargo, aseguran, 

hay evidencias de una sustanclal variabilidad heredable en la mayoría de los C:aract~res 
morfológicos estudiados por Williamson, incluida la forma de la concha de los moluscos 

(objeción E). La estasis, por consiguie.nte, no puede ser explicada como producto de las 

constricciones al desarrollo; o los c.aracteres estudiados son selectivamente neutros (y el 

tamaño de la población demasiado grande para permitir la operación de la deriva génica), 

o la selección natural está actuando para mantener un fenotipo intermedio óptimo. 

Y con respecto a la tercer observación principal del artículo de Williamson (que los 
·'"' -· -. - -_ 

eventos de especiación estuvieron acompañados de una pronunciada inestabilidad del 
.-" ¡', 

desarrollo en las poblaciones transitorias), Charlesworth y Lande sostienen que hay varias 

posibles explicaciones que no fueron discutidas, como el hecho ·de .q¿e. pudieron 

representar una respuesta directa a un incremento en la heterogen~ida'ci·dEil1 t-i.!ibitat;;;o a 
., ,• .. , .. ·,'·,.· -·· .¿.·. 

fluctuaciones temporales durante sus tiempos de vida individuales. Por¿ ello/afirman; no 

es posible estar seguros de que la variación incremental observ'ada po~V\/Üita¡:.;,sÓn séa un 

fenómeno evolutivo genuino (objeción F). "Pero incluso si ·así/se':c;"'demc::istrara, ·:no 

representaría una dificultad para el neodarwinismo. Los experimentos~6br~ ~~l~~ción han 

mostrado que la selección estabilizadora puede aumentar la est~bilid.;¡d ~f'l-el desá~rollÓ, o 

en zonas de 'canalización', alrededor de un fenotipo óptimo, alteré3nci¡; ·1C>iLpat~ones de la 

variación genética y no-genética. [Por consiguiente] un reléJjélrni~;:.;t;;; ef'I <Ía selección 

estabilizadora y/o de la selección direccional lejos de una zona de.carÍ'~lización; produciría 

un incremento en la variación fenotípica, 

medio de la selección estabilizadora, 

(Charlesworth y Lande 1982, p.610). 

hasta que la poblaCióp sea reé::analizada, por 

alrededor de un nuevo fenotipo óptimo" 

Otro articulo está firmado por Lev Ginzburg y Jay. Rost (1982), ambos del 

Departamento de Ecología y Evolución de la Universidad Estatal de Nueva.York.·s·u.teisis 

es que el puntuacionismo es, en realidad, sólo un artefacto de la escala de tiempci que· se 

use (objeción G). Para explicar su argumento, utilizan el siguiente ejemplo:;_s'\:.i'~Óngase 
que cultivamos una población de E. co/i en un ambiente determinado por algunos años. 

Asumamos que muestreamos células del cultivo a diferentes intervalos de tiempo para 
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saber si la población ha evolucionado o no con respecto a un rasgo cuantitativo. Si 

hacemos esto quincenalmente, por ejemplo, la mayoria de las veces encontraremos que 

no ha sucedido nada. O_casionalmerite, sin embarg()c' encontraremos cambios que 

entonces aparecerán como puntuados, ya· que. er período_ de reemplazo en E. coli es 

típicamente menor a quince días. Ahé:>ra·bien,.si en lugar de cada quincena llevamos a­

cabo nuestras observaciones ·c.,;da h~r~. lc)s ici~t~Íles del pr6ceso .de reemplazo se 

volverán evidentes y el cambio ~voluti\ÍcJ a~á~~Cerá i8omo graduaL Por. últlmo; si sólo 

hacemos observaciones una vez al añ6, el p'rod~~é:> pliede verse también cC>~6.gradual,. 
pero por una razón diferente: porqúe É!starÉ!m~s ~~órfiedi~ndo _una, serie de cambios a lo 

largo d:::~::i~~ :~~º e:::ad:f3~t~1~~:~·~;~i~r=~·-·~·~y-·a~p-li~---siÉl·rfiµi~ ¿C;~tbirá_ ~·una 
impresión de gradualisme>; mieritra~:~ue a_c¡ert~ :;scal~ 'de tiempo intermecji}3 __ 'el pr_oceso 

de evolución siempreaparecer8'.comÓpuÍitu~~~/''··c;: ' ... : __ ,: <- <}':\-
Un quinto y ~~e(,~ articulo lo firma ú50. ~ih~i~~ C~;sa:2f; En él,· se/8'firma que la 

evolución no es un 'evento que pueda suceder sin que intervenga úri·él~énte :e·xterrio; que 

una presió~ de s~lecciÓn es indispÉ!;,sable 'para 'q¡:;e ocurra el cambió evolutivo y que, 

dependiendo de dicha presión selectiva, se tendrá . cierta tasa · de :/c'iimbio. · Por 

consiguiente, según esta lógica, donde encontrenÍÓs tasas variabl'3~ de'cia'~bi~·'.es que 

hubo tasas variables de selección. Por otro lado, y tomando en c.uenta lo/é-stable c¡ue 
,. '' ,· ·-.-··_,-:':'.''-

resulta un ambiente lacustre, no resulta sorprendente que Williamson' hallara; tasas 

minimas de cambio durante largos períodos de tiempo en los moluscos del l~~o/r:urkaná. 
Igualmente normales resultan las series de cambios rápidos que obsen/Ó C:i.i'~íicio' h·._;bo 

grandes regresiones lacustres, ya que evidentemente este fenómeno;Úntrod~j6 fuertes 

presiones de selección, que aceleraron las tasas de cambio evoluti~o'·h:asta -que• la 

adecuación pudo ser recuperada. Por consiguiente, no hay nada cfe'.~~~~él-~6;en qúeun 

medio ambiente puntuado produzca tasas puntuadas de.evolución ·(abjeCióhfr)j · 

El sexto y último articulo de esta sección fue la réplica,~el ~f~eib_\¡V¡llialson (1982) 

a los cinco artículos precedentes. Williamson intent~ respon'dér''a' t'()·ci,;.;;•¡a~.8iíti8CÍs, y sus 

argumentos constituyen una importante defen~a n~_sólo ele~.:; pr6~i~il1vestlg1'lción, sino 

de las tesis del equilibrio puntuado en general. Por esta -r~zÓn, las expC>ncÍiemos con 

cierto detalle. 
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A Mayr le responde (objeción A) que, ciertamente, es innecesario postular que 

todos los clones de Me/anoides presentes en el lago Turkana experimentaron cambios 

genéticos paralelos durante lo:;_episodios de tra_nsfonnación morfológica: Propone como 

una explicación más probable el que uno, o unos pó"~os .;lcmes,-hayan experimentado una -
respuesta evolutiva apropiada a iCls·· presió~.is~electi~as,•.·y que .. despi'..és>estos clones 

hayan eliminado, mediante compeitem:iél~ ~¡; ,:;,;~t~ ¿¡~·· kÍs ,;,o;, e~· c6neí;;pecif'i~os (y le 

recuerda a Mayr que él mismo ha sL19Eirído:.'e'h:. el p¡¡;sadcí; tj1.J'e ·. pÚedE!_·.·s~r qúe · la 

eliminación competitiva de clones inferiore°'s;·iCsea~: el• rl'J~~ani~r1'J6 ! q~e;'.~e~plique;;·, las 

discontinuidades observadas entre esp~~i!O;~ ''af;~xi:J~1e!i;; berc~name!rite ei~pa~~ntac:ICls;). 
Pero, con respecto a la objeción B. sól~;~eí;;ponde!: "creo' qu;.,.;•es pO~ibÍe res~lver este. 

conflicto entre el modelo de especiación peripátrica ele May/y ~is Ób~erv~~ioneí;; e!~ el 

lago Turkana. Espero poder abordar este asunto en alguna publicación· posterio'r'' 

(Williamson 1982, p.611). 

En cuanto a la critica de Boucot (objeción C) sostiene que hay varios elementos 

que permiten afirmar que no se trata de simples variaciones ecofenotipicas, ya que: 1) las 

formas nuevas coexisten con las presuntas formas ancestrales; 2) las ramas princip.al,es 

de los linajes estudiados en las secuencias del lago Turkana existen todavía y presentan 

una amplia distribución en África. sin embargo, incluso en los ambientes modernos'.rnás . .,.·. 

extremos en que estos moluscos están presentes, no se presentan: váriácioné; 

ecofenotípicas importantes y nunca han presentado una reorganización de.sdfenÓupc:I de 

la magnitud de las documentadas en las secuencias del lago ,.Tufk~r1a;,:cy:·,;3)• 1CI~ 
transformaciones morfológicas documentadas en el nivel Suregei·· sonéi;,~~ri'~b'Íernerite 

·: • . • ~' - ' . - ·'o ._- .. , -~ - ~··-, :, ·: ·.:--.- """. . • ,. ·- ": - - • 

unidireccionales en el espacio morfológico, y requirieron de 1,000 a 10,ooo:¡;leirieráciones 

para completarse, lo cual dificilmente encaja con la naturaleza o cori 1CI ~s;ca1'a del tiempo 
.L.--·· • ,• • •, ,·¿-· .. •::,., ••• ~ . .,. • • 0 •• o ' ' - • 

de los cambios ecofenotípicos. Adicionalmente, la magnitud del•caml:>io,C:tocumeritádo, 

tanto en los bivalvos como en los gasterópodos, es mucho . *ª~¿;Ec•¿~Ei,fc Í~;. qUE) 

generalmente se observa en las transformaciones ecofenotípicas :de fn'dJ~ci :·1os: más 

plástico~odne :::P::~~s=~: ::;j::~:: ~.0:~17:;::n ª!~~=~:e~ue ·es .. · bien;s;ab:i~~!.:¿~ ·dos 

grandes 'disparadores' para los eventos de especiación en poblaciones'~'e;rité';ic.is· son: 1) 
- '•"'1;..c.· ... . ;, •• , ,' 

el aislamiento per se, y 2) el estrés ambiental. Y los eventos de especiacióñ~dE{los niveles 

Suregei y Guomde ocurrieron durante una regresión lacustre. Lo~ ~iv~~~~~~llnajks d~ 
moluscos estudiados ocupaban ambientes similares, por lo cual todos experimentaron 
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condiciones de aislamiento y estrés durante la fase de regresión. Y, por consiguiente, es 

razonable que se haya presentado una respuesta evolutiva sincronizada en todos ellos. 

En lo concerniente a las críticas de Charlesworth .y Lande (objeción E), Williamson 

responde que dichos aut~-reS es't'á~c--~n un~errOr __ al a_sú~-~~~que la e~ide~;;¡~--;~ taV~r de ~ú1a 
sustancial variabilidad heredable en l~s c~ract~res 'frí~i-fológicos '. lmpli;:a. tju~ Ja esta sis 

morfológica no pueda s~r at~ib~ic:Í'3 a la~ ;.;onstric~iéi~~s a1"C:te~arro11o>l..a cG~~tiÓ;·(no es si 

existe variación· sobre.la que pLl~daitr~b;;jar 1a'selec6Íón >ri<'itu~;il1::'sino·;4Jé·~Jeda hacer 
., . ' ... -.--· ... ,.- . -.- ,, ···:·· ... , .. ,,_,, ... , .. ,,,.,,,_,_ .- .. ,,_ ... :::--.,.,, ... , .. -,. , __ , -- -_ .-

realmente la selección· con dicha vari~ción en la' naturaleza:· En' po.blacione.s•g'rarides, las 

constricciones al. desarróil~ pu~den; bloque~r iendenéiás mort61ógi¿¡;¡~.dlr~é6i~nal~s .• aun 
- ' .. - ' . '····-~·--. :- .... .,, . . . . . . _,. . '• ' --·' -_ "'"""-'· . - . --·-· ' -

cuando exista el potencial genético para C:tichas transformacicmes•eJ01útivas. Esta .es, ·ª' 
>· '. e ' ..... '~- • " - - • • - .- • ' . ' • . ". - ' "j' • • 

menos, una explica'ciói-1 :.plausible/de· par qué en el registrO\fósil e las/tendencias 

morfológicas de larg¿¡;¡~;z;;··5c;;,tan 'escasas en secuencias filéticas cti'ñtínt:i<iis.\ ' 
'• ·--, -- '_, - ... --.. '" -':, ., ' " . -· . ~- - ,_ .. ··- ~ .:.'. 

La estásis morf?lógicá; por tanto, no es un reflejo de una neutralidad:~electiva de 

los fenotipos, ni de'.un'proC::eso de selección estabilizadora.· Much.as;·~sin'o;~s~que,la 
: '. ·-: -" .'..: ' ... _, .- ..... -.:·.':. ': -:"" 

mayoría -de las espeÍ:ies, exhiben estasis por millones de años:-y resÚlta:'altámeinte 

improbable que todas esas especies experimenten un mismorégimen{de:~selécción 
durante estos enormes lapsos de tiempo. 

Para la objeción F (que el aumento observado en la variabilidad bien'JJ'c:lc;)-.5~~úria 
respuesta a un incremento en la heterogeneidad del hábitat); la respue~tá:ci~:\JV¡lliam~on 
es que no existe evidencia de una respuesta similar en ninguna poblaciór'i'ITl~c:l~r'íiii!'dei lo~ 
linajes involucrados en el estudio, ni siquiera en aquellos que ocupan t.íi ;ir°fi~iló':r.iin~fo·de 
medio ambientes. 

En lo que respecta al señalamiento de Ginzburg y Rost (objeciÓnjG)'les'.·cÓncede 

que están en lo correcto al considerar que los modelos gradualist~\y-:p'J'r1!L\ii~o,·~on; al 
-~-· . . ·.' -". -o.-,- . ;'' - ·- ., - . . • 

menos en parte, hipótesis alternativas sobre la distribución ·de' las·üásás~.C:teté:ambio -
evolutivo. Sin embargo, el punto crucial en este contexto es la medida"'er.•¿l'..'e'(.;!-; ~~~as de 

cambio observadas pueden ser extrapoladas para obtener la tasa ciE;/C::alTlbio "en cLalquier 

periodo mayor. 

Así, si las bacterias de Ginzburg y Rost estuvieran evolucionando d.e acuerdo al 

modelo gradualista, el monto de cambio registrado en cualquier intervalo muestreado, 

podria ser extrapolado para obtener el cambio .neto que ocurriría durante un lapso mayor 

de tiempo. Pero, si las bacterias estuvieran evolucionando de acuerdo al modelo 

puntuado, entonces no podría extrapolarse el monto de cambio que se observara en 

cualquier muestra, pues si la muestra incluyera, casualmente, un evento de especiación, 
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la tasa de cambio estimada para un lapso mayor de tiempo resultaría demasiado alta; por 

el contrario, si sucediera -lo que es más probable- que la muestra seleccionada 

correspondiera a un.periodo de estasis, entonces la extrapolación daría cero. 

Por c~~;¡g-~¡e~Íe. la-~scal-~ :de ~ues"treo es i~r~ievante. Par-a la -ControverSia.=entre 

1os modelos gradualista y puntuado. i::r.· eS:ta controversia hay müchos más aspei::tos 

involucrados que simples dife~encias .ei'n la ·ta~a de evc)lución cC:omo, por ejemplo, el 

tamaño de las poblaciOnes qúe pueden dár origem a l~snúevas especies). 

Finalmente, en torno al COrTle;;;;t~rio •de· Lindsay (objeción H), Williamson 
. . . ,. . 

simplemente señala lo desatinado que resulta sugerir. que las presiones de selección son 

un sine qua non del cambio evoluti~o;.Uria afirmaC:ión así está dejando de lado todo un 

conjunto de mecanismos bien reconocidos por el propio neodarwinismo, como el ef~cto 
del fundador, la deriva génica, la presión de mutaciones y la aparición de mutantes _;super 

fecundos', todos ellos capaces de alterar el cambio evolutivo independientemente. -"-y a 
veces incluso en contraposición- de las presiones de selección. 

Por otro lado, de acuerdo con Lindsay, sólo habrían existido presiones. de 

selección durante los momentos en que hubo cambios evolutivos, es decir, durante los 

eventos de especiación, que en el caso de los niveles Suregei y Guomde de la secuencia 

del lago Turkana, significaría que sólo existie.ron -presiones selectivas en el 0.1 o/o del 

tiempo; en el 99.9% del tiempo restante la presión habría sido mínima o nula -¡por s· 
millones de años!- y por eso no habrían ocurrido cambios significativos en ninguno de los 

linajes estudiados. Por lo que Williarrison termina diciendo: "Lindsay encuentra esto 

normal. ¡Yo lo encuentro increíble!" (Williamson 1982, p.612). 

7 .2.3 Sean bienvenidos los paleontólogos a la 11nesa alta de la evolución 

En 1983, en el número 305 de Nature, F. H. T. Rhodes, de la Universidad de Cornell, 

escribió sobre el manejo inexacto que los autores del equilibrio puntuado hacían del 

término 'gradualismo darwinista', sin manifestar explícitamente su apoyo o rechazo a 

dicha teoría. Sin embargo, mantenía que la "hipótesis" del equilibrio puntuado ha sido de 

una gran importancia práctica y teórica para la paleontología, y que algunos de sus 

"matices" no habian sido previstos por Darwin. 
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Algunos números después, en mayo de 1984, Philip Gingerich, del Museo de 

Paleontología de la Universidad de Michigan -un feroz adversario del puntuacionismo 

desde el principio, y quien ya había publicado (1976, 1978) varias criticas a su aspecto 

empírico cver p.77>- criticó severamente a Rodt1es--i:>-or esós comentarios, en un articulo 

titulado "Darwin's gradualism and empiricism". En.ceste.erisayo, Gingerich se manifiesta 

sorprendido de las afirmaciones de Rhodes_ acere:~- d.;, la_ importancia de la teoría del 

equilibrio puntuado. En primer lugar, afirma, Eldredge y·Gould han confundido el término 

'gradualismo' con el concepto de 'ortci~~:leccléin:·:En .segUndo lugar, no ve cómo el 

equilibrio puntuado puede haber resultado. importante· para la paleontología, pues -para . . 

Gingerich se trata de una teoría que, además de ser saltacionista_, resulta imposible de 

poner a prueba: 

A gradual process advances by steps, and intermediates are present -as ·evldence .of 

transilion. Darwin"s gradualism reflects a commitment to the idea that suggested 

evolutionary transilions should be represented by evidence. Saltalional "punctuated 

equilibrium" postulates how speciation takes place, based not on empirical evidence but on 

negative evidence -gaps in the fossil record. "Punctuated equilibrium" is unscaled, and by 

nature untestable. 11 hardly deserves recognilion as a conjecture of "majar importance far 

palaeontological theory and practice". Palaeontology, like other scientific disciplines, is 

dedicated to lhe principie of empirical testability: hypotheses that cannot be tested are of 

little value in science (Gingerich 1984, p.116). 

Además del calificativo de "saltacionista" para el equilibrio puntuado, dos cosas 

llaman la atención en la argumentación de Gingerich: al sostener que el puntuacionismo 

se apoya en evidencia negativa porque basa sus afirmaciones sobre_ eventos de 

especiación muy rápidos en las discontinuidades (gaps) del registro fósil, ciertamente 

coloca a la teoria en una situación dificil de probar (y que nos remite a la discusión sobre 

lo adecuado o no y lo incompleto o no del registro fósil), per~'a1 haceresto,Gi~gérich está 

olvidando que la teoría también se basa en la evidencia empirica de la estasis;: por. otro 

lado, en su artículo de 1984 Gingerich no mencic::ina -Y~is.;,~ p'orqu~<n6 k> i-i¡;¡bía leído o 

porque prefirió ignorarlo- el artículo de Gould y EldredQ~~¡,;-1977; dondes~ p'ro;¿ne un 

protocolo de investigación -ver sección 6.3.4- que_bus~a-p6'ner_~ prueb~; enl.píricamente, 

los postulados del modo de especiación del equilibrio puntuado~ 
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En el mismo número de Nature apareció publicada la réplica de Rhodes a 

Gingerich. Sobre el primer punto que Gingerich le reprocha (el haber afirmado que la 

teoría del e_quilibrio puntuado ha sido de gran importancia para la paleontología). Rhodes 

sostiene que el puntuacionisrno "ha despertado, adulaciones y enojo,_,pero'~tambfén ha 

estimulado un extraordinario torbellino de estudios anélliticos detallados diseñliÍdos para 

probar las hipótesis [del modelo puntuado], los cual;;s ábarC::an desde i~s fÓsiles de 

homínidos hasta los trilobites del Ordovícico, gásterópodos del '&enn~ylvaniense, 
moluscos del Mesozoico y del Cenozoi~o. rac:li61ári~sy pbl~~''.-CRhoCÍ.;?s .198'4~ p.116). En 

cuanto a las contribuciones del equilibrio puntuado que no puc:lieron·ser;anticipadas por 

Darwin, señala, sobre todo, a la estasis y a las constricciones-al des~;ro1ÍC>. 
_', ~': .. ~:.~··~::.:~·:_._:: . .:< .. ~ /::·· - . 

John Maynard Smith, el decano de los biólogos evoh..ltivos··e,¡, Inglaterra -en ese 

momento profesor en la Universidad de Sussex, y hoy en día ya retirado- entró a la 

polémica en 1984 cuando publicó, en el número del 31 de mayo de Nature, una crónica 

sobre una serie de conferencias dictadas por Gould en la Universidad de Harvard. En este 

artículo, titulado "Palaeontology at the high table", Maynard Smith admite que, después de 

Sirnpson -y en parte debido a la actitud de los genetistas de poblaciones-, no habían 

ocurrido contribuciones importantes de la paleontología a la teoría evolutiva, situación que 

ha cambiado con las propuestas del equilibrio puntuado y de una visión jerárquica de la 

evolución. 

En relación al primero de estos temas, la teoría del equilibrio puntuado, sostiene 

que " ... en sí misma, la teoría no dice nada sobre el mecanismo que produce los cambios 

cuando éstos ocurren, tan sólo que son rápidos en términos geológicos; aunque para un 

genetista podrían seguir apareciendo corno lentos y producidos por la selección natural... 

[Además] muy poco se dijo en Cambridge acerca de la evidencia empírica del 

puntuacionisrno. Gould trató el terna como si fuera un hecho para todos ... " (Maynard 

Srnith 1984, p.401). 

Después de haber asistido a las conferencias, Maynard Srnith se dice convencido 

de que la evolución morfológica procede a tasas de cambio muy distintas. en diferentes 

momentos -idea con la cual no tiene ningún inconveniente-, pero decl_ara -~nfátic'arnente 
que ve muy pocas evidencias de que los cambios rápidos . estén . asociados, 

necesariamente, con los momentos de cladogénesis (a pesar de que és'te. podría ser el 

caso cuando parte de una especie entra a un nuevo nicho ecológico). En todo caso, lo 

que sí ve corno una novedad importante es el énfasis en la estasis. Maynard Srnith reseña 
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que, mientras que los genetistas han atribuido la estasis a la acción de la "selección 

normalizadora", Gould ha replicado que dicho tipo de selección no puede favorecer un 

mismo fenotipo durante largos períodos de tiempo en los cuales ocurrieron cambios 

drásticos del .:rledio ambiente. Sin embar9a:Tenesfe'pi.info erí'p:3rticular: Maynard Smith 

no toma partido. En cambio, admite que "La estasis es un fenÓmeno ql.Je claTa por una 

explicación" (p.401). ,' 

Respecto al segundo tema, la propuesta de una "i~iórijerárqUÍc~:de la ~V()ludón, 
Maynard Smith -tras explicar en qué consiste late~'rícÍde~~iCir~d9e/ci~l11dysianleyde la 

selección al nivel de especies- hace una declar~~i'(;~'..c¡¡j'~.'. ~Í~tla' ~6~':él:.'.'.~;:,i:, 'd;;; ·¡o; más 

ortodoxos representantes del neodarwinismo, segú;:; lo h~;, c~lific~do Eld~edge (1995) y 

Gould (2002)- resulta particularmente importante: 

The hierarchical view of evolution, then, is that processes of selection and stochastic drift 

go on al the leve! of genes and of species, as well as of individuals. As an old-fashioned 

proponen! of the modern synthesis, 1 have no difficulty in accepting this, so long as no one 

expects me to believe that adaptations of individuals can be explained by molecular drive, 

and so long as the concept of species selection is confinad to qualities, such as specialion 

rate and evolutionary rate. that are properties of species and not of individuals. However, 

there remains plenty of room far disagreement about the relativa importance of these 

various levels, ar -what amounts to the same thing- about the relativa effectiveness of 

selection at different levels (Maynard Smith 1984, p.402). 

Esta declaración es importante porque en 1984, cuando Maynard Smith publicó 

este articulo, Gould ya había establecido (1980, 1982a,b) como una de las principales 

diferencias entre los puntuacionistas y los neodarwinistas, el hecho de que sólo, los 

primeros aceptaban una visión jerárquica de la evolución. De hecho (permitaseme 

reproducir de nuevo un segmento de la cita de la p.107). Gould declara en 1.982 que una 

teoría jerárquica de la evolución ya no sería estrictamente darwinista: 

Terminological issues aside, the hierarchically based theory.would.nbt:be.:o~·rwinism as. 

traditionally conceived; it would be both a richer anda differentlti~~ry. B~t it~i;c,l.l'rd ~mbÓdy, 
in abstrae! form, the essence of Darwin's argument expanded:to wrirk: at'~~bti level. .. The 

hierarchical theory would therefore represen! a kind of "hi~h'e:r:i[)~r.::,;inis'm;" with the 

substance of a claim far reduction to organisms lost, but tl1e · domairÍ of the abstrae! 

"selectionist" style of argument extended (Gould 1982a, p.386). 
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Y ahora Maynard Smith, el darwinista más estricto de Inglaterra, declara que no 

tiene n_ingún problema con la visión jerárquica de la evolución siempre que el término de 

selección de especies se aplique cuando se trata de un proceso de -selección -que deriva 

de propiedades de las especies, no de los individuos. Y ésa es exactament_e la aplicación 

que Gould (1982b) propone darle (ver p.1 08). Como Maynard Smith también declar.a que 

no tienen problemas con que la evolución morfológica avance a distintas tasas de cambio 

en diferentes momentos, y que la estasis es un hecho que merece explicación -(y ~úe ~~t~ 
no puede ser la respuesta simplista de que "se debe a la selección normalizacíora");'cabe 

preguntarse: ¿a esta altura de la controversia, qué es lo que está distinguiendo a los 

neodarwinistas, como Maynard Smith, de los puntuacionistas? 

Esta diferenciación y sus consecuencias serán analizadas en el capítulo -10,-pero 

es conveniente dejar asentadas, desde ahora, algunas distinciones - básic:;as que ya 

aparecen en este primer articulo de Maynard Smith: para empezar, es 'claro que la 

selección natural, actuando al nivel del organismo individual, es el principal_mecanismo de 
'--' " 

la evolución para Maynard Smith (él no ve la necesidad de acudir a las constricciones al 

desarrollo de que hablan Gould y Williamson); no tiene inconveniente :en.'aceptar la 

selección de especies, pero hace énfasis en que hay mucho _espacio para el 'desacuerdo 

en cuanto a su importancia relativa; y finalmenté, aunq.ue acept.!i 1a''reCl1.idad -del fenómeno 

de la estasis, no acepta que la 'evolución esté concentrada' eri:·:: 1C>'s· momentos de 

especi~.ióv:lviendo al artiC:u1o:que estamcJs tratando, .v~!e.la~p~na -~¡¡tacar por último el 

tono conciliador que emplea MaynCl~ci Srnith pa~a refkri~~e ;~ 1C1;;; c~nfei-encias de Gould. 

De hecho, en la parte final de liu' a~í~ulo, declara su entusia!imo por las interrogantes que 

implican para la biología :evC,11Jti;;a lo's nuevos datos que ahí s~ e~p-usieron sobre las 

extinciones en masa del pasadb: · 

... these extinctions raise questions for evolutionary biologists .. Is lt. possible that 

evolutionary change wou1ct·s1ow down and stop in the -ábsence of changes in the physical 

environment? ... Are extinctions, then, a necessary motive for-evolution? A second question 

concerns the relation between extinction and radiatÍon. Ecologist tend to see nature as 

dominated by competition. They would therefore -expect the_ extinction of one species, or 

group of species, to be caused by competition from another taxon. Most palaeontologists 

read the fossil record differently. The Dinosaurs, they believe, became extinct for reasons 

that had little to do with competition from the mammals. Only subsequently did the 
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mammals, which had been around for as long as the Dinosaurs, radiate to fill the empty 

space ... 1 find it surprising: 1 would have expected a major cause of extinction to be 

competiton from other taxa.34 

The· Tanner lectures were · an. entertaining and •stim~lating ·occasion, 'The palaeontologists 

have too long been mlssing froní thehigtÍ table~5;.Welcome ba~k (pA02); 
-,;;:· 

Al año siguiente,, én rl1a;,º ·~e>Eis.s •• 10~' gen~Ú~tas d~·· pC>bíá'cÍon~s e:: M:Ne~m~n. 

~~~~t~;::n e~u~i·b~:.7i~tn~ih~~~~~i~~Q~~~~~~tv¿~~~~~D~if:~~t~f~~i1;i~~G::np:;~i:: 
adaptativos de Sewall W~ight, •N~wman ei al .. · mu~stral1 ·ql:i~ ·,las >tran~iciones entre 

diferentes picos adaptativos pueden ser rápldas y JnidÍrecciC>nal~s. a pés~r de que las 

variaciones sean pequeñas ··y de que el movim'iento inicial se deb~ hacer en contra de_ la 

presión de selección: 

Thus, punctated equilibrium, the paleontological pattern of rapid transitions between 

morphological equilibria. is a natural manifestation of the standard wrighlian evolutionary 

llieory and requires no special developmental, genelic or ecological mechanisms (Newman 

et al. 1985, p.400). 

Cabe notar que, bajo esta descripción, el equilibrio puntuado queda reducido a un 

mero modelo de transiciones rápidas entre una morfología de equilibrio y la siguiente. Los 

autores entienden a la estasis como el tiempo .. en que ·se permanece·• en un pico 

adaptativo. antes de moverse a otro pico, y tampoco analizan·. por--qUé el. canÍ.bio 

morfológico coincide con eventos de especiación. 

Bajo su análisis matemático, la evolución puede seguir; siendo gr~dual y presentar 

un patrón puntuado en el registro fósil: 

Gradual evolution is possible in a changing landscape if peaks shift gradually and 

unidirectionally. Our analysis suggests a resulting palaeontological pattern of 'punctuated 

.H Para poder cornprcndcr la sorpresa Uc MaynanJ Smilh ante lo que ahora nos parece muy obvio. recuérdese que la teoría 
sobre la _extinción repentina e.le los dinosaurios a causa de un meteorito,. nl final del Cretácico,. habla sido propuesta por 
Waltcr Alvarcz apenas cuatro ailos antes. en 1980. y que el eró.ter Chicxulub no se aceptó como el sitio ele impacto sino 
hasta 1991 (véase Carreña y Montcllano 1997). 
35 En los colegios in!!lcses tradicionales. los cmncdorcs tienen una gran mesa tnás alta (tire high table) situada al frcntC 9 en 
la cual sólo se pueden sentar los Uccanos y el resto Je la elite de la institución (esta aclaración se la debemos n Eldrcdge 
1995). 
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shifting equilibria' as the gradual evolution of a population following a moving peak is 

punctuated by rapid transitions between peaks (p.401). 

En agosto del mismo alÍo, Richard Dawkins~ Cfel .Departamento' de Zoología de la 
- - -,_ -- ·. 

Universidad de Oxford, escribió una reseña sobre el libro'cie Eldredge TimesFiarries: The 

Rethinking of Darwinian Evo/ution and the Theory Of Pun'/;tiiate"cJ;'Equilibriac· En esta 

reseña, titulada "What was all the fuss about?", Dawkins afirll'l~q.:;~·1~ te_,;ría'Clel equilibri;;, 

puntuado se inscribe peñectamente dentro del neoda~iíli.s~njo¿~qn9(J9,s_~s-au_toreshayan 
hecho esfuerzos para aparentar lo contrario, lo cual sólo ha, resÚltaéto en beneficio de los 

fundamentalistas religiosos (siempre buscando puntos vulnerables en' la"'te,;ría de la 

evolución): 

The effect is heightened if any chink of encouragement is offered by professionals on.the 

inside of the business. 1 regret to say that more than a chink was offered by champlons of 

the "punctuated equilibria". The debate about this interesting little theory is a technical, 

parochial affair if ever there was one. lt lies firmly within the neo-Darwinian synth.esis. lt is 

no more revolutionary than many another argument that has enriched the · synthelic 

theory ... Yet punctuationism is widely thought to be revolutionary and antithetical to neo­

Darwinism. far the simple reason that its chief advocates have said that it is ... The theory, 

in short, stands out from other glosses on the neo-Darwinian synthesis in one respect only: 

it has enjoyed brilliant public relations and stage management (Dawkins 1985, p.683). 

Según nos dice Dawkins, al leer_ el nuevo libro de Eldredge queda la impresión de 

que, en realidad, los planteamientos tanto del libro como del artículo de. 1972 son 

modestos, por lo que no ve "de qué se armó tanto alboroto", si bien lo áchaca'. al 

pronunciamiento de Gould (1980) acerca. de que la teoría sintética estaba "efectivamente 

muerta": 

lf the book signals the end of that grandiloquent era it is very welcome, far the 

misunderstood rhetori~ of mid~le~period punctuationism gave abundarit aid and comfort to 

creationists and other enemie_s ofscienlific truth (p.683). 

Dos años después, en diéiembre de 1987, Nature publicó un artículo de Peter 

Sheldon, del Departamento de Geología del Trinity College, en Dublín, que revivió la 
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controversia. El ensayo se titulaba "Parallel gradualistic evolution of Ordovician trilobites" y 

trajo de nuevo a la mesa alta de la discusión a Maynard Smith y a Gould y Eldredge. 

Sheldon llevó a cabo un detallado estudio sobre la evolución de los trilobites del 
---- - -- -

área central de Gales, a lo.largo~~deun\períoc:lo.de'tres ·millories.de''.ªfi.ºs:;durante.el 

Ordovícico. Para· ..•. enC>, e~pl.;;Ó ·.· :14;888_especímenes obte.nidos. _de ,s!~te\se.cciones, 
divididas ··en . 400 lo~alic:Íádes de• muestreo: El. carácter más emple~do'par;,¡<discriminar 

' "·' 
entre estos .trilobites e es:e1 núrri'9,ro .de' costillas pigÍdales; ... · Lás'• co~tilla~i•pudiero11.'. ser 

contadas-en.al menos'uno'cie 1·~5 iadC>s-. en 3,4sa especímenes .• ·stíe1dan t1ai1ó que; en 

cada uno de ,los ,ocho linaJe;s estudiados, hubo un incremento grad1¡1~1 eri el.núlTleró de 

costillas pigidales al. final del ~~rÍcido estudiado, si bien se dieron. rev~·;~;~·ri';;;'i/~e~porales 
en diferentes momentos y em.los dfstintos linajes. .• . . "'<.:•é:···.'L· ..... 

El patrón que podía. inferirse de su estudio era acorde con ;e(grcú;lúatis.mo.' filético 
(Sheldon emplea tal cual el término acuñado por Eldrege·y·G~..:¡ld~~lo;;q~~:rioe;~ usu~I 
entre los neodarwinistas) y, según Sheldon, se debía a que elmedi~.'am.ble~t~ l:>entonico 

' ',,. '· ,•, .· .. 

había cambiado muy lentamente, permitiendo así una evolución gi-adúáL Al mismo 

tiempo, propone la hipótesis de que la estasis, paradóji~arn~rite';'.s;;rá m.¿~,c()mún en 

especies que habiten un medio ambiente que cambie de manera rápida· (t~n:rápida, que 

no daría tiempo de adaptarse a los cambios): 

To date, most of the better-documented cases of phyletic gradualism i.n invertebrates have 

come from pelagic microorganisms... That gradualism should be found in benthic 

macroorganisms such as the Builth trilobites is perhaps not surprising, given their setting ... 

The shelly benthos was almos! entirely restricted to trilobites, which flourished in this stable 

environment for several mi Ilion years ... Perhaps this kind of gradual phyletic evolution can 

only be sustained by organisms living in or able to track narrowly-fluctuating .• slowly~ 

changing environments, whereas stasis, almos! paradoxically, tends to prevail, in .·more 

widely-fluctuating, rapidly-changing environments (Sheldon 1987, p.563). 

. ;-

Por último, Sheldon hace una curiosa afirmación: subdividir los linaje_s_ obsE!~ados 

-que para él son, en cada caso, una sola especie transformándose gradÚalmenteien el 

tiempo-, en dos o más especies arbitrariamente determinadas, daria 1aJ~is~',V~~f~~i.Ón de 

puntuacionismo y estasis (que,. por lo demás, seria impr~cticabÍe,•d~bicj6.'~ l~~i;,;~~rki()ries · 
temporales). Es decir: Sheldon ter~ina afirmando que, p~~~;~.ib~r ;J;;;·.¡~~·~;~r~tación · 
puntuacionista -y errónea- de sus resultados, ¡bastaría con otro criterio de denominación 

taxonómica! 
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En el mismo número de la revista, Maynard Smith aprovechó el articulo de 

Sheldon para publicar un ensayo titulado "Darwinism stays unpunctur,ed"36
, en el que es 

posible apreciar que el . tono conciliador que empleó Úes años atrás ha' desaparecido. 

Ahora Maynard Smith afirma que, a lo largo del tiempo, los pa11;!61ltó1ogÓs tiaií tendido a 

desconfiar de las explicaciones que, sobre los mecanismos d·e;; evt'.>í~~i.ón/ héln elaborado 

los genetistas de poblaciones. Y el reto más reciente a estas· explicaciones proviene de la 

teoría del equilibrio puntuado, particularmente en sus· versiones más extremas (y cita 

como ejemplo a Gould 1980 y a Stanley 1979): 

... it is argued that the changes are not brought about by natural selection within populations, 

and that they are random relative to the overall trends of long-term evolution ... 

lf punctuational changes are random, then the main features of evolution are not the 

summed consequences of changes caused by selection within populations, of the kind that 

can be studied today: macroevolution is decoupled from microevolution. How, then, is the 

adaptation of existing organisms to their ways of life to be explained? (Maynard Smith 1987, 

p.516). 

Maynard Smith sostiene que el puntuacionismo ha tenido una doble estrategia 

para esta última pregunta: por un lado, restarle importancia a las adaptaciones (como en 

Gould y Lewontin 1979) y, por otra parte, sugerir que estas adaptaciones surgen por 

selección de especies, "en donde los individuos son reemplazados por especies, los 

nacimientos por la especiación, la muerte por la extinción, y las mutaciones por los 

cambios puntuados no-adaptativos que ocurren cuando surge una nueva especie" 

(p.516). Pero esta visión, dice Maynard Smith, ha sido rebatida por los genetistas, que 

han mostrado que la selección de especies es cuantitativamente inadecuada 'i:>élr~~dar · 

cuenta del grado de las adaptaciones que se pueden observar. .; . :·(::.~•·e 
En cuanto a los cambios puntuados, agrega Maynard Smith, hastaC:e.l"Js)os; dos 

casos de estudio más citados a favor de la teoría (Eldredge 1971 y Williai:n,son ,~ 9_8,1 éJ).se 

encontraron poblaciones intermedias entre la especie ancestral y laf d~~é:~~!:'diél,"t9, .. ;y- el 

caso de estudio más recientemente presentado. el de los trilobites·,cie.:~.~t~(:$.':1e:ldon; 
prueba que el puntuacionismo "no es un patrón universal" en tanto.:gúe:\eh) 1c)s ocho 

linajes estudiados, el número de costillas aumentó gradualmente, ad;;má~ de ~u~ ~j~~Uno 

'" Este juego de palabras entre 1111¡nmc111ater.J y 1mp11ct11rcd habín sido cmplcm.lo ya. un año unlt!s. por Oa\.vkins (1986), en 
el capítulo de The /3li11tl lt(achmaker titulado P1111ct1u·inx p1111c1twtio11is111. 
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de los linajes experimentó un proceso de cladogénesis durante su evolución. Por lo que 

afirma: 

1 do not think that the attempt to explain morphologica( evoúition by species selection can 

survive in ·the- face of results of ttiis ldnd. BlJt there never was rnuch sense in the idea 

anyway (p.516). -

Sin embargo;'y'a pesar. de cuestionar tanto la selección de especies como que la 

evolución se concl;!ntr~ ~11 los eventC:,s c:ie especiaciÓn, termilla concedlendo q~e. con la 

estasis, es otra cosa .. '.'Aunque eso no justifica posiciones como las de Gould en 1980: 

Stasis; however, is a different matter ... Geneticists have tended to explain such .stasis by 

normalizing· selection for an unchanging optimum, and palaeontologists by developmental 

constraints: no doubt we shall continue to argue about their relativa importance. But my 

own view, which will not be universally shared, is that we can forget about néw paradigms 

and the death of neodarwinism (p.516}. 

Eldredge y Gould publicaron su respuesta en el número del .17 marzo -de 1988, 

bajo el título de "Punctuated equilibrium prevails". Su réplica contiene un~ partE!empírica y 

otra teórica. En la parte empírica, cuestionan las conclusiones de Sheld-;,n/'y.,; ql.J:EI: de sl.Js -

ocho linajes de trilobites, por lo menos uno muestra datos en 'zigzag,· te-rminand~ en el 
r • --• • • '•_':.._' ' '• • 

mismo punto donde comenzó tres millones de años antes, y otrC>s-dos.ifnajés-muestran 

períodos de estabilidad separados por brincos, en medio de. los c'u;,:.ÍEls f1ci h~9·torrrias 
intermedias (aunque en sus gráficas Sheldon unió ambos segmefitó~·' con· una: línea 

diagonal, implicando una transición gradual que en realidad_ no e.xistió):. ', .· . . . ··.··· ._· 

En el aspecto teórico, Eldrege y Gould señalan que tanto-She-Ídon como Maynard 
. :. '-- '· ·-. ,_ .· .. .;.:"'·--·~¿,·--·· - ·-_--';_' .,. ··- ' 

Smith buscan enfrentar los resultados del estudio sobre, los~' trilobites con' la' estasis, 

sugiriendo que la estasis implica, necesariamente, que no· se pre'se;.¡t~c~iÍl~Ún tipo.de 

variación intrapoblacional o incluso geográfica (interpobla~ion;:¡1); C::os~)quej_en_os. n.urica 

han sostenido: .::·."<::.:'··:·_.. :.-'\:·.·:; •. ·-<::.• '·· 
• •• • •' ¿- r:{)~¿;:·': '.' ','.,-, :."•:'.~:;~-~<•/ '• 

... such a caricature of our conception of stasis,furthe0 irnpli~s\~ ;igÍdiy,monolithic straight­

jacketed lack of varialion through the enlfre durati~n of- a spe;;ies~line;age> Yet; we have 
·- -·. . ·.; '. 

always acknowledged that such varialion exists at any one time in a species' history. The 
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failure to convert this variation into substantial anagenetic changes is central to punctuated 

equilibria (Eldredge y Gould 1988, p.211). 

y esta -incapacidad -de·· las -espedes para . cC>ncretár- cambios suáfanciales - por 

anagénesis -a pesar de:las ~-¡;¡riaciC>nes que se presentan-, es _el punto que Eidredge y 

Gould desean subrayar. -El estudio de Sheldon, en el que al final de ~n periodo de tres 

millones de afíos se mue~t~a un incremento neto de do_s' o tres costilla~ pigidales en los 

trilobites, difícilmente puede tener. algo que ver con las grancii;;5 diferencias morfológicas 
,_ - . - . . .. ., .· 

que caracterizan el origen de .los t'3xones- por encima d!3J;.,h1el de especie, los cuales 

aparecen abruptamente en el registro fósil. Además; si_ se tomara la cantidad de cambio 

documentada por Sheldon como base para explicar eÍ drigen de los taxones de trilobites 

de alto rango, la simple extrapolación de esta tasa de cambio nos lleva a que se requeriría 

más de los 340 millones de áños del rango total de; dUr¡,¡ción de los trilobites, tan sólo p'3r'3 

producir la diversidad alcanzada en el Ordovíci~~-Y ' es que las tasas de c°arnbió 

anagenético son, de acuerdo a ellos, demasié'Jdo. le;nt~s como para dar cuenta ~e los 

patrones observables de diversificación;. __ • -•· · • > < .. _ .• ·. _ . C'.:' ·-. 
Eldredge y Gould acusan. a Sheldon y a May,.;ard Srnithde pensar qu~ la ~;,;id~ncia 

del equilibrio puntuado reside_ ei~ encontrar cambios morfológicos bruscÓsi'cie~fr~ ¡j~ la . 

sucesión estratigráfica deun.mis~b Hnajei c{J~ndonC>es élsí. La evidenc:ia/'eii'Cie-·e,.;h¡,¡llar •· 

un sobrelapamiento estratigráfÍco eritr~ dos t~xories-di~tintbs, 'que hari. sicib' in't~;,;;~tados 
. . . ' ' '· ' ' - .. '. ' ' ···- ... ' . ' - ' ... - .. - ¡ . . , ... ···~ ·. - • ' . - : . : .. ;, :·. 

como ancestro-descendiente, _donde~ el·· presünto- ancestro'persista •por.:'a19ún 'tiempo al 

lado de su descendient~_.·p~.!~ti~ó. ~,.;tÓd~L~:a~o. ~1,~rob1ell1a est~:r;á·,~rÍ~'.C;ci:r;;~~ei~der'•e1 
origen de las difereriéias entre <ambéls _espades,'· punto en~_el qJe entra:/el ;;;-~·delo de 

• -. :':•/),' • :.·'• .' ·e·¿; -. • 

especia;~ó~e~:~~tr:c;~ ~fir~'3~ció~Tci~-~shi31dci~ d:-qu~:~-~bdivid·i;_:~b~;~:~i~~~nte¡i~ ·1i~aje 
en diferentes especies p°rc>dLÍé:é · 1á 'impresiori .· cie' ~ri- ~'ahé~~'~i'.iri'tu.~:~~}Élcir:,;~~~ y C3~~1d fe · · 
responden: .•'.;.;_',./' Si ;::';~. : .. ;;> 

s "' º' ="rae - ,e~Qn•z. ·~·· a rio~;nQa,.'.~~ ~:::1~ i: .. ;¡,~ .;:m<iO f\., · m3ke a"' 
sequen ce Joo_k -_ like ·,a _disconti~u?us ia~;a;;·~~~cj i t~~~déb~tej ~aiiipr§p~~ly;fp~Ü~§c1 on; ttie 

statistics .of measured morphÓlogical ch~n'ge,;'no_t•·-~n _publishéd _'é:ómpendÍa Óf, names.The 

evidence for J:!uncÍuated eciuiiibri;,,: is,.;,~~rph~Ío~ica.1{~~'t~ó~~~·cÍ~iu'r~1:c~:2.12)'.;'( '· 

En cuanto al intento de Maynard Smith de descalificar la selección de especies 

porque ésta no puede ser la responsable de las adaptaciones de los organismos -cosa 
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que nunca se ha sostenido en el equilibrio puntuado, como puede verificarse si se revisan 

las secciones 6.2 a la 6.4-, Eldredge y Gould aclaran que: 

-_·-;_--__ -;-_-;:_ o-·---

He [Maynard Smith] defines, species selection as a causal theory of the origin and 

modification .of organismal adaptation. Naturally, he has no" trouble dismissing such an 

absurd postulate, saying that "there never was much sense' in the idea anyway". Of course 

it makes no sense -stated this way. Maynard Smith seems not to realize that ,this 

characterization of species selection is entirely of his own making. Where discussions of our 

own (and colleagues), on species selection address patterns of organismal phenotypic 

evolution, our idea is that 'sorting' of species changes the spectrum of genetically based 

phenotypes available far the ongoing populating of ecosystems -and far further events in 

the genealogical history of life (p.212). 

y continúan diciendo que entienden que las adaptaciones morfológicas son 

propiedades de los organismos y que, por tanto, presumiblemente evolucionaron 

directamente al nivel del organismo. Sin embargo, los patrones cie: tamiz'3do de la 

diversidad ocurren al nivel de las especies. La miopía dl31 nÉ!~éfarwi~iimo tradicional 

estriba en asumir que tales temas al nivel de especies puE!den ser extrapolados, 
' ' 

directamente, de las adaptaciones al nivel del organismo y de las poblaciones., "Pero 

nosotros no creemos que el mundo conteng.,; mill'a~E!s de espE!cies de esca'rabajos, y sóÍo 

un puñado de pogonóforos, simplemente porque los escarabajos representen ,un: di~eño 
adaptativo exitoso" (p.212). La propensión hacia la 13speciación y la resistemcia a la 

extinción deben, también, de jugar un papel. 

También aprovechan este artículo para introducir una nueva justificación de , la 

estasis: no sólo se debe a las constricciones al desarrollo, también se' debe' a ;que los 

cambios en el medio ambiente derivan, casi siempre, en la búsqueda de n¿e~os hábitats 

para los que la especie ya se encuentra adaptada3~ (por 1C> que sl3 eluden' 1'as 'presi6~es 0de 
selección que habría provocado el cambio ambiental), 

Sin embargo, a pesar de las réplicas a Maynard Smith y. a Sheldon, el tono 

empleado por Eldrege y Gould en este articulo es cuidadoso -a diferencia de los artículos 

de Gould de 1980 y 1982- y terminan de una manera más o menos conciliadora: 

37 Esta tesis no aparece en las publicaciones anteriores del equilibrio puntuado .. pero a partir de este articulo scr:í pnrtc de 
la teoría. hasta l1cgar n ser presentada cmno una de las cnusas pr-incipalcs de la cstasis pura Eldrcdgc -Gould .. en can1hio .. 
scguiríu dando prioridad a las constricciones genéticas- en dos de sus libros más recientes (ver Eldrcdgc 1995 .. pp.78-81 y 
El<lrc<lgc 1999pp,140-145), 
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We should realize, though, that we are all darwinians in our focus upan seJective processes: 

but in taking the fundamental charge of science seriously, supporters of punctuated 

equilibria seek a deeper understanding than that already achieved (p.212). 

A la semana siguiente Maynard Smitl;l celebró la respuesta de Eldredge y.Gould, 

en un ensayo titulado "Punctuation in perspective", donde se dice complacido de' que los 

autores del equilibrio puntuado. hayan abandonado la idea de la. selec~Íón: de especies 

como una causa significativa del ca~bio morfológico. Sin embargo;" rechaza que setiaya 

tratado de una caracterización inventada por él, y para ello cita un párrafo del artículo 'de 

Gould de 1980 donde señala que "las tendencias macroevolutivas no surgen de la · 

transformación adaptativa gradual de las poblaciones, sino que usualmente surgende un 

orden mayor de selección qué opera con grupos de especies". Por consiguie_nte; dice 

Maynard Smith, se deduce que lo que determina el curso de la mayoría de las tendencias· 

filogenéticas debe ser un proceso de selección en el que las especies s~n ·fa 'Ü-~ié1ad.>Y 
. .·. . ._ .' . ' . ·.' ., - . ,._. ~ - -. : ' ... 

estas ''tendencias" deben ser morfológicas, ya que la morfología es.todo; o .. casi tódo, lo. 

que se puede ver en el registro fósil. · · ._:, ; ,.· · :. . • .. ·• ·, .:·<• 
Y con respecto a la descalificación que Eldredge y Gould hacen ... del estudio de 

Sheldon para ser tomado como ejemplo del modo ~n que surgen Jos t~xones de .• rango . . . . . . 
superior, Maynard Smith hace notar que lo mismo podría aplicarse al estudio de Eldredge 

sobre los trilobites Phacops rana que sirvió de base para el equilibrio puntuado:· 

Eldredge and Gould suggest that the changes described by Sheldon are too srnaJI to .shed 

mu ch light on the origin of laxa obove the species leve l. This may, or may nof,' be frlJEi, but it 

is an odd claim fer Eldredge, al Jeast, to make. In his book [Eldredge, 1985,b] ~~J>Í~ining the 

theory of punctuated equilibria, the only example discussed at any Jength is. h-is-'own st.Údy 

ot changes in the number of lenses in the eyes of trilobites. Why a e:t1-áiíge~fiarT1.18'to 17 
columns of lenses in the eye is relevant, whereas a change from 11 to '13 py~íci¡;¡¡·'rfí:)s-is'rlot, 

•-::::•_,,;·-

defeats me (Maynard Smith 1988, p.311). 

Aunque, en justicia, debemos recordar que el estudio sobre Ja _disminución de las 

lentes oculares en P. rana fue presentado por Eldredge (tanto en 1"97-¡;c:c;iTic).e!n 1'98Sb) 

como un ejemplo de que la especiación peripátrica -y no Ja anag'én~si~-: ¡,'~i:iía dado 

origen a las nuevas especies del linaje, y no como un ejemplo de ~úrg'irr;iento de ta~ones 
de rango superior al de especie. 
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Réplicas aparte, el nuevo ambiente de distención es compartido por Maynard 

Smith, y así lo hace saber en la frase final de su ensayo, donde concede varios méritos a 

los puntuacionistas (aunque sin claudicar en el hecho de que no hay nada de lo que ellos 

proponen que no quepa en el neodarwinismo vigentef-

1 think there is much of importance in the writings of the punctuationists. Stasis is a real 

phenomenon, and a fascinating one. The suggestion that different rates of speciation and 

extinction -depending, perhaps, on differences in breeding systems, dispersa! ar degree of 

ecological specialization- have influenced patterns of diversity must surely be true, and it 

will be interesting to work out more of the details. But ali this can sit very happily within the 

curren! neo-darwinist view. 11 seems, from the response to my article, that Eldredge and 

Gould now recognize this. Welcome back! (p.312). 

Tres meses después, en julio de 1988, Nature publica una nueva réplica de Gould 
, ' , ~ . . . -

y Eldredge a Maynard Smith, titulada "Species selection; its range and power'.'.. En este 

articulo, Gould y Eldredge manifiestan· ql.Je. -no han cambiado de opinión respecto ·-a la -

selección de especies -aparenten~ente la nueva cordialidad está bie'n, pero río ~\::;;,st~ de 

que parezca que están dando un paso-atrás::_; que ni ellos_ni ningún otro p.;¡,9-6r:i'tó1~-~oque 
comparta la teoría, han pensado jamás que la selección de especies pi.leda ·;,;)(,;í'icá~ las 

complejas adaptaciones morfológicas. Para Gould y Eldredge la confusió~·-¡,a-de~i~a<:f6 de 

un problema casi semántico (apreciación en la que me parece que tienen razón): 

Maynard Smith's quotations simply illustrate a misunderstanding in the use of terms. The 

quotations ali advocate species selection as a cause of palaentological 'trends' and 

Maynard Smith has equated trends with complex adaptations. Not so. In our original paper 

on punctuated equilibrium we defined trends as "biostratigraphlc character gradients" -the 

standar palaeontological usage. Most empirical trends in fossils are chronological gradients 

in simple characters, the most famous examples being trends toward increased body size 

expressed as Cope's rule (Gould y Eldredge 1988, p.19). 

Pero, el admitir que la selección de especies no puede producir adaptaciones 

morfológicas complejas no significa que este proceso no sea· importante para la evolución. 

Y así como los genes egoístas.deben haber-sur~ido-por.seleÍ::dón<al nivel-del gen, los 

grandes patrones de diversidad diferencial y sus fluct~~ci6nes a lo largo del -tiempo 

geológico han estado fuertemente influenciados por la selección al nivel de especies. Para 
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Gould y Eldredge, todo esto hace que la teoría jerárquica de la evolución resulte 

fascinante, ya que hay interacciones entre sus diferentes niveles, y así un fenómeno 

producido en un nivel puede impactar de mánera importante en los demás. Por. ello, un 
- . 

gradiente cronológicamente sosten!do (es decfr,. üna "tendencia evolutiva") puede- ser 

produci-do como efeeto -. de'· Una" caúsación ''a un nivel inferior: el de la selección de 

especies. ·._ .: .. :~::•· .- -_ '" . 

Gould y Eldredge terminan su ~rticulo con un párrafo que expresa su optimismo 

respecto al futuro de una teori'3 je~ilrqu'ic'3 d~_1'3 evolución: 

Maynard Smith ends by welcorrÍing uS' back to hls conceptual edifice. But while he-. .. •;;as out 

crusading for his cas\le, the building wa~ growing. The darWinfan ~rÓu~d iíé>~r ¡~'as vibrant 

as ever, bu! a wonderful basement has been ~ddecl t6~9~~e ancl ~e11~1·;;;0·;,;9~ 1E!;,E!1 se"lectio;, 

-and a lovely attic for the level of species. The view fr~rri'!lle,topls i:i~2:2:1ing;- b~t endlessly 
fascinaling (p. 19). · ·' \, '·: · 

.. :,' ·;·.;-· • , ,,._o. 

Durante los siguientes cuatro años no apcir~~i~-r<'.>11 en l\latÜre criÚcas importantes 

al equilibrio puntuado, por lo que en 1993, al cumpíÍrs'~ :21 élñ6S'ci~ 1.i'i p~bli6''3Ció~ inicial de 

1972, Gould y Eldredge dicidieron festejar la mayoriél de edad de su te:(,~¡<;! coíl un articulo 

titulado "Punctuated equilibrium comes of age", donde anuncian triunfalmente que su 

teoría es aceptada ya, por la mayoría de sus colegas, como una contribución importante a 

la teoría de la evolución: 

Punctuated equilibrium has finally obtained an unambiguous majority -that is, our theory is 

now 21 years old. We also, with parental pride (and therefore, potential bias), believe that 

primary controversy has ceded to general comprehension and that punctuated equilibrium 

has been accepted by most of our colleagues (a more conventional sort of majority)_ as a 

valuable addition to evolutionary theory (Gould y Eldredge 1993). 

Al menos para el caso de Nature, su fe en que la controversia estaba: superada 

parece haberse confirmado. Hasta el momento, este articulo ha marcado el fin;·de: la 

polémica en esta revista. 

Sin embargo, muy pronto la controversia surgió de nuevo: _y· esta vez a través de 

las páginas de una publicación no dedÍcada- profesionalm~ílte:a la ci~ncia: ~I New York 

Review of Books. 
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7.3 La polémica en el Nevv York Rev•evv o~ Books 

Aunque ya retirado de la docencia, Maynard Smith ha seguido activo en sus 

publicaciones. El 14 de enero de 1993 apareció en el New York Review ofBooks (NYRB) 

un ensayo firmado por él que buscaba refutar a Gould en algunos puntos que éste último 

había expresado, tres meses antes, en una reseña sobre el libro de Helena Cronin, The 

Ant and the Peacock. 

Gould había escrito que el libro de Cronin explicaba bien el comportamiento 

altruista en las hormigas, pero que su argumento fallaba _si se buscaba comprender el 

altruismo de los humanos, y que "la cuestión clave quei ~~rica e'1 altruismo de las hormigas 

aún no ha sido resuelta". A lo que Maynard Smith le responde: 

So why has !he queslion not been resolved? lt turns out that !he failure is no more !han this: 

the gene-centred argument cannot explain human altruism, which is often directed to non­

relatives. Coming from anyone this argument would be odd, but from Gould it is 

astonishing. For years he has been inveighing against !hose who regard evolution as an 

inevitable progress culminaling in man, and emphasizing the marvellous diversity of life. 

Now he tells us that a biological argument fails if it cannot fully explain sorne feature 

peculiar to humans. if so, 1 have wasted my life, and so, far the matter, has Gould;· As it 

happens, 1 agree with him that there is more to the evolulion of human altruism than kin 

selection: once a species has acquired language as a second method:,' of' passing 

information between generations, new mechanisms of change become possible:'0 But to 

dismiss half of Cronin thesis on these grounds is ridiculous (Maynard Smith, NYRB, ene.14, 

1993). 

Aunque esta cita no tiene que ver con el equilibrio puntuado, tie querido 

presentarla como un indicio de que la tregua a que habían llegado•.Gould.y: Maynard 

Smith, al final del debate en Nature, ya se había roto para principios de los.años noventa. 

De hecho, la nueva polémica que surgió a través de estas reseñas evidencia_ un .. grado de 

antagonismo personal que difícilmente podía haberse mostrado .en Nature.·. Esta vez, 

libres de los formalismos de una revista científica, los principales protagonistas de la 
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controversia del equilibrio puntuado pudieron expresarse más abiertamente, a través de 

las páginas del New York Review of Books. 38 

En otra reseña, publicada el 30 de noviembre de 1995 (esta vez para comentar el 
- -

libro de Daniel Dennet, La peligrosa idea de Darwin) Maynard Smith menciona:· 

Gould occupies a rather curious position, particulary on his side of the AtlanÜc. Because of 

the excellence of his essays, he has come to be seen by non-biologists as the preeminent 

evolutionary theorist. In contras!, the evolutionary biologists with whom 1 have discussed his 

work tend to see him as a man whose ideas are so confused as to be hardly worth 

bothering with, but as one who should not be publicly criticized because he is at leas! on 

our side against creationists. All this would not matter, were it not that he is giving non­

biologists a largely false picture of the state of evolutionary theory (Maynard Smith, NYRB, 

nov.30, 1995). 

Y después, con relación a la teoría del equilibrio puntuado: 

The tale of punctuated equilibria is an odd one. lts factual basis, commonly reportad by 

paleontologists, is that lineages often change rather rapidlly. When the idea was first put 

forward by Gould and Niles Eldredge, it was presentad as just what one would expect to 

see if the orthodox view, that species afien arise by rapid evolution in small peripheral 

populations, is indeed accurate. lf only they had lefl the argument there! Their paper would 

then have been seen as a useful extension of the picture given In Tempo and Mode in 

Evo/ution by Georges Gaylord Simpson, which was the Darwinian orthodoxy when 1 was a 

student. Sometimes. however, Gould appears to be saying that the changes, when_ they 

occurred, were not the result of natural selection, but of sorne other process -9E'.netic 

revolutions, "hopeful monsters" (large rnutational changes), or what you will. Sin ce "sÚdden" 

in the fossil record means thousands of generations, there is no reason whatever:-for 

supposing any such thing (Maynard Srnith, NYRB, nov.30, 1995). 

Gould respondió a la primera acusación de Maynard Smíth (dentro de un a_rtículo 

que, en realidad, estaba dirigido a Dennett) en la edición del New York Review otBooks 

del 12 de junio de 1997: 

·'i-c Lus intcn:cncioncs y resellas que constituyeron esta controvci-siu se puct..lcn consultor en Ja. p:::iginu web del Ne·w York 
Ue\•icH• of Book.o;. en la dirección electrónica: ''""""''"'·"Yhooks.cmn/urchivcs/ 
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••• 1 resent Maynard Smith's pompous offer of grudging acceptance for my utility in fighting 

creationism. 1 did not do so to win entry lnto his circle of genuine professlonals (far 1 think 

that we both hold honored union cards therein), but rather as a member of the larger 

scientific community, and as a· small contribution to the continua!. struggle of peo ple who 

cherish rationality ... 

lnstead of responding Maynard Smith's attack against my integrity and.s'cholarshipt citlng 

people unknown and with argu,ments unmentioned, let me, insteád,'. merely r~~ind hÍm of 
• _ _ •' • -- _ -•' V - '° • '.-. "'· 0 ~ - - r, "v, ·-! ,-

t he blatant inconsistency between · ,his admirable. past . and ··lamentáble .. Pr~sent . (Gould, 

NYRB, jun.12, 1997). "'--

Pero esta última y lapidaria frase no fue, ni mucho menos,': er f'jr:ial de la 

controversia en el New York Review of Books. La parte más aguda se dio 'en torno a la 

publicación de un nuevo libro del filósofo Daniel Dennett: La peligrosa idea de oá:-Win .. 

7 .4 La controversia con Daniel Dennett 

En La peligrosa idea de Darwin (Dennett 1995), hay una metáfora que unifica todo el 

texto: la selección natural actúa como una "grúa" que va construyendo los diseños 

adaptativos de los organismos (a veces construyendo nuevas grúas que, a su vez, 

construyen grúas mayores), sin necesidad de apelar a "ganchos celestes" (fuerzas 

teleológicas o metafísicas). La tesis principal del libro es que las adaptaciones surgen por 

medio de la selección natural que opera como un proceso algorítmico (es decir, una serie 

de reglas tan simples y precisas que pueden ser llevadas a cabo sin necesidad de un 

agente inteligente, y que siempre darán los mismos resultados). 

Sin embargo, Dennett considera que hay críticos del neodarwinisrrio: que 

simplemente no pueden concebir esta idea de que la evolución sea , un proceso 

algorítmico y, .. por ello, preferirían invocar "ganchos celestes". Y, como un ·eJÉm1~lo 
destacado de este tipo de personajes, menciona a Gould. Para Dennett; .en su'búiq.~eda 
de ganchos celestes Gould ha hecho tres falsas alarmas de· ri;;v()luci();,~5 ' en ·. el 

darwinismo: con el equilibrio puntuado, con su conceptode las exaptá¿i~n~~39; y ~on la 

selección de especies. 

39 Este concepto fue propuesto por Oould_ junto con Elisabcth Vrba~ para dcnmninar a todos aquellos caracteres que 
cutnplr.!n una función actual. distinta u la que tcninn originnlmcntc (Gould y Vrha 1981 ). 
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El capítulo X de La peligrosa idea de Darwin está dedicado por entero a Gould, y 

una de sus cuatro secciones se titula "Equilibrio puntuado: un monstruo prometedor". En 

ella, Dennett estructura su critica a esta teoría con los siguientes argumentos: 

. En i::~i~(;!;~¡~g~~. D~;,;,.;;it ~cu;a ;,;~ Gould y Eldredge de haber cam.l:>iadO'.varias 

veces su pl3nsarT1ie;,te>·;en \orno a· lo que es el equilibrio puntuado -punto en .el cual 

coincide. co~ otros ai:i'tci~es, 'e:()mo vimos ya en la sección 6.5- y afirma que;;auríqÍ.ie en un 

comienzo no prl:Íte'Jd¡'3¡'., presentar la teoría como un reto revolucionario, sino cCJmd una. 

corrección co;,serv'3dora de la ilusión a la que habían sucumbido• 1C>~/-.da~i~ist~s · 
ortodoxos (al pénsa~ que· la selección natural debia dejar una memoria físi.;'3 ~~--fÓ~iJl3s 
que mostrara una multitud de formas intermedias), la intención de los auto~es después 

cambió: 

... més tarde, alrededor de 1980, Gould decidió que el equilibrio puntuado, después de to.do, 

era una idea revolucionaria, no una explicación de la ausencia de gradualismo en la 

memoria física de los fósiles, sino una refutación del propio gradualismo darwiniano. Esta 

declaración se anunció como revolucionaria y, en esta ocasión, en verdad lo era. 

Demasiado revolucionaria, fue abucheada con la ferocidad que el establishment reserva a 

los herejes ... Gould dio marcha atrás enérgicamente, negando repelidas veces que él 

hubiera querido decir algo tan extravagante (Dennett 1995, p.466). 

A continuación, Dennett se esfuerza en mostrar que el patrón puntuado es tan 

gradual como el que critican Eldredge y Gould, y que sólo es cuestión de la escala con 

que sea observado, como en la siguiente figura, donde el eje horizontal representa la 

magnitud del cambio morfológico y el eje vertical, el tiempo: 

E 

A 

! TESIS CON f 
! '>:~:A DE QT•Tr""'I' 1 L; ;.;.,._, r\,.ui:,_;_\ ¡ 

Figura 7.1 Los patrones gradual y puntuado (tomada de Dennett 1995). 
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Dennett sugiere, con el aumento que muestra de una sección, que sólo se trata de 

un problema de escala y que, por. tanto, no hay nada de originalidad en la propuesta de 

Eldredge y_ Gould; que, finalmente; todo - cambio e.volutivo es gradual a una -escala--y_ -

puntuado a otra (sin embargo;7 D~All'ett no; toca un punto crucial que han señalado 

Eldredge y Gé>uld: qll;,¡- 1°o i~port~~te é~/ia'duraciÓrl relativa de la estasis ~mucho mayor­

con respecto a 10~· m'oinento~ E!ii qu~ sí se presentan cambios morfológicas). 

Dennet(tainbié;, criüC:aja pµopensión de Gould a reivindicar ideas o autores ya 

desechados~ para ·después asociarlos ambiguamente con sus propias teorías: 

Gould es un famoso defensor de desvalidos y de parias y ha deplorado el "ridicÚJo ritual" 

(GóuJi::I 1982c) a que fue sometido Goldschmidt por Ja ortodoxia darwiniana. ¿Trataba 

Gould de rehabilitar a Goldschmidt? Sí y no. En "Return of the Hopeful Monster" [Gould, 

1994a]. Gould se queja de que "los defensores de Ja teoría sintética de Darwin dibujan una 

caricatura de las ideas de Goldschmidt. escogido como víctima propiciatoria" ... A muchos 

biólogos les pareció que Gould estaba argumentando que el equilibrio puntuado era una 

teoría sobre la especiación inspirada en Goldschmidt, a través de Ja macromutación 

(p.473). 

Para Dennett, la forma que Gould y Eldredge escogieron para desafiar el 

gradualismo no fue a través de un estimulante no gradualismo, sino diciendo que la 

evolución, cuando ocurre, era desde luego gradual, pero que la mayor ~arte):l~l_tiempó no -
era ni siquiera gradual, sino una estasis total. Dennett -y en esto coin~ide con Dawkins-, 

se da cuenta de que lo que Gould y Eldredge están desaffand~; es ;;Ía'tesis de: una 

velocidad constante" en la evolución, y se pregunta'si'alg~naÍtez h~:estado comprometida 

la ortodoxia neodarwiniana con la tesis de ~ri·a:~\le1C>cid~d';cb;,-st~;,fE,- eri el: pioceso 
. '. '. ' ' '.~ '~: - ' . . . ' . " 

evolutivo. Dennett admite que no es dificil encoritrarevidel'1ci~(l6cuijiei::ifada.en apoyo a la 

afirmación de que Darwin estaba comprometido: corÍ\:esta<tesis de uila velocidad 

constante, pero advierte que también hay un pasaje enelque DarÍIVin expresa claramente 

el punto de vista opuesto, y que bien podría ser é~li~ic~dº>ªC>nio eq~iHbrio puntuado (se 

trata de la cita de la 4". edición que ya hemos presentáci-C)'-E!..:í J~ p.S): Dice ben~ett: 

Gould ha proclamado la muerte del gradualismo,· pero :¿no es él mismo un gradualista, 

aunque no esté comprometido con la "tesis de una velocidad constante" en la evolución? 
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Su negación de que su teoría proponga un "mecanismo violento", sugiere que sí es un 

gradualista {p.479). 

En seguida; Dennetf señala - otra contradicdónc del árgl.Jmentó püntüacionista: 

Gould y Eldredge insisten en', qué el registró .fósil• apoya 'su tesis de. que· i"os cambios 

evolutivos, cuando se presentan; oéurren de manera su;,;amente rápida ('•p'untuacicmes"). 

Sin embargo, el registro fósil Jo único que puede probar es qüe hay períodos de estasis 

("equilibrios"): 

Pero quizá se le pueda dar un buen uso a este inconveniente: ¡quizás el 'desafío a .la 

ortodoxia neodarwiniana no deba dirigirse a que no pueda explicar la puntuación,"'sino a 

que no pueda dar una explicación del equilibrio! Quizás el reto de Gould a. la sfn.tesis 

moderna del darwinismo deba ser que, después de todo, está comprometida con'la"tesis 

de una velocidad constante en el proceso evolutivo: que aunque Darwin na··· negó 

positivamente el equilibrio (aseguró que ocurría) no puede realmente explicar el e.qúilibrio 

cuando éste tiene lugar, y tal equilibrio o estasis, puede argumentarse, es un modelo tan 

importante en el mundo que es necesario explicarlo. Ésta es, de hecho, la nueva dirección 

en la que Gould orienta su ataque contra la síntesis moderna darwiniana (p.480). 

Pero, para Dennett, este camino elegido por Gould tiene problemas: 

En primer lugar, hemos de evitar un error que es la imagen especular del error de Gould 

acerca del panadaptacionismo. No debemos caer en el error del "panequilibrismo". No 

obstante lo sorprendente o "invasivo"4 º que resulte el modelo de la estasis, sabemos por 

adelantado que la mayoría de los linajes no exhiben estasis. Están lejos de ello ... La 

mayoría de los linajes mueren pronto, sin tener nunca tiempo para establecer un periodo 

de estasis; sólo "vemos" una especie donde hay algo saliente y estable en el registro de los 

fósiles. El "descubrimiento" de que todas las especies exhiben estasis durante la :mayor 

parte del tiempo es como el descubrimiento de que todas las sequías duran más de' una 

semana ... De este modo, dado que una pizca de estasis es una precondición para la 

identificación de una especie, el hecho de que todas las especies exhiban algún grado de 

estasis es simplemente verdad por definición (p.481). 

Este párrafo es un ejemplo del razonamiento retórico de Dennett: al mismo tiempo 

que descalifica, por trivial, el énfasis puntuacionista en Ja estasis, deja sin responder Ja 

•
10 Dcnnctt cstit c1nplcmh..lo los a<ljctivos que usaron Gould y Lcwontin ( 1979) en su crítica ni ... pnm1daptacionismo·u. 
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responder la cuestión de por qué hay estasis. Y eso es lo que había que enfrentar para 

realmente descalificar a Gould y Eldredge: ¿por qué las especies muestran estasis 

durante la mayor parte de;o l>l.I existencia? Dennett nos dice que, porque si no la mostraran 

"una pizca", no tendrían oportunidad de ser preservadas,por el ,·re-gistro fósil, y ya antes 

nos ha dicho que la mayoría de los linajes no exhiben est~sis:cse trata de un truco doble: 

la estasis de que habla el equilibrio puntuado no es una ¡;¡~~.;;·:~r¡ e1-~;;;rl90 de vida de las 

especies, sino la mayor parte (incluso cuando se han -pi-esenta'do cambios en el medio· 

ambiente durante ese tiempo), y las que no cambian producto de la· estasis son las 

especies, no los linajes. Al equiparar los términos especie y linaje en su texto, Dennett 

esconde el hecho de que, según la teoría del equilibrio puntuado, las especies -vistas en 

su conjunto- pueden exhibir estasis durante toda su duraéión, y al mismo tiempo puede 

haber linajes en continua transformación (merced a eventos de especiación peripátricos, 

que van dando origen a nuevas especies dentro de un mismo linaje). 

Pero éste no es el único caso en que Dennett sobresimplifica una tesis del 

equilibrio puntuado para, en seguida, demostrar que rio puede ser cierta. Un poco más 

adelante, después de asentar que los equilibrios y las· puntuaciones no representan 

ningún reto teórico para el neodarwinismo, dice: 

Sin embargo, Gould ha entrevisto otra revolución oculta en el equilibrio puntuado. Puede 

ser que los pasos horizontales de la puntúación no sean precisamente (relativamente) 

pasos rápidos en el terreno del diseño; puede que lo importante sea que se trate de pasos 

hacia la especiación (p.484). 

K 

cladogc:ncsis 

A A 

Figura 7.2 Anagénesis y c/adogénesis puntuadas (tomada de Dennett 1995). 
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Entonces Dennett presenta la figura 7.2, afirmando que el caso ilustrado a la 

izquierda correspondería a una única especie que evoluciona por anagénesis, si bien con 

un patrón de rápidos períodos de cambio. puntuados por. largos períodos de estasis, 

mientras que el caso de la derechá corresponde a un patrón-pÚntuacfo; pero eri el 

supuesto de cladogénesis. 

El recurso retórico de esta ilustración es mostrar. i.m'híbri~Ó entÍ~ anagénesis y 

puntuacionismo, pero esto le sirve a> [)ennE3tt ~ara:i9'Liaia'r(1a' circún~tarÍci~ ódel patrón 

puntuado, y sólo tener como va~iabie e1, tiecl"l;; ci~;~}t~~:'.er:/;/e);Phirier.~aso.~nó hay 

multiplicación de especies y en el segundo sí. Sin emba~gó;,1i:.s ~6~i,;,i~ñtcis a la. derecha 

(hacia el punto K), es decir, en el espacio dei cambio morfblÓgico/sc>n ig~a1Js en ambos 

casos, a pesar de que: 

Gould sostiene que la tendencia hacia la derecha en Jos dos casos tendrfa una explfcación 

diferente, pero ¿cómo puede ser verdad? ... la especiación es un acontecimie~toqtie sólo 

puede identificarse retrospectivamente. Nada de lo que sucede durante los mÓvimientos . 

laterales puede distinguir un proceso de anagénesis de uno de cladogénesis (p.485). 

Y para probar este punto, Dennett presenta una nueva figura, donde. ocurre un 

proceso de especiación incipiente que, poco después, no deja huella en el registro fósil: 

B e e e 

A A A 

Figura 7.3 ¿ Cladogénesis o anagénesis?, (tomada de Dennett. 1995). 

Como puede observarse en este caso hipotétic~{ en la representación del extremo 

izquierdo la especie paterna A se divide e~ las ~sp~bies'h¡J·~;.; B y'c, .Á~ora Dennett nos 

pide suponer que, cuando apenas estaba iniciando su aparición, la especie B es borrada 

por algún proceso catastrófico (un meteorito, un maremoto, una sequía, lo que sea), de tal 
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modo que sólo sobrevive la especie C, con lo cual observaríamos en el registro fósil 

solamente el caso que se muestra en el extremo derecho. Es decir, estuvimos frente a un 

caso de cladogénesis, pero el registro fósil nos mostraría un caso de anagénesis. Y _es 

que, se9ún esta represe.:itación Cíe oennett, no hay diferencia alguna entrérós.prócesos 

de espeé:iación qJe ocurren en ambos modos. Por consiguiente; Go':'ld y Eldredg~ se 

equivocan al sostener- qUe las transformaciones que dan origen a la espeiciaciÓn son, en 

esencia, difererit~sa ¡,itjuellas que dan origen a los cambios anagenéticoá. , 

En mLo~ir;iÓ~. m~ parece que Dennett tiene razón derltro éle I~~, tér~inc;~ -y las 

representaciohes ·:gráficas- que está manejando, pero pasa• por0'ar't6, _Ía Circunstancia 

esencial que. pro'ponen Eldredge y Gould: que la especiación es;Url E!Jento ~Íopátrico; y 

que sól6.oclÍ~re en poblaciones pequeñas, circunstancias aÍTlbci~/qll~SiélVor~cen·una 
reorganiza~ión del genotipo (una superación de la cohesi_ón ge~í:)tlpi~a;c:I~ 1él,especie). Si 

no se incorporé! élr análi;is el elemento alopátrico, a~íic~~é:l.rél n~desidÍ3d ciE! rE!ducir el 

tamaño del fÓndo (pool) de genes para lograr la -espeCÍaciÓn: entonces se esta eludiendo 

la misma círcunstancia que furidainenta · e_I mpdelo d~I ~~ÜilÍbrio p;_¡rltu'ad~. 

Más adelarit~. D~~n~ttenfr~rlt~ :,ij,Z¡,t~~nlie~to de la selección de especies, es 

decir, de la implicación macroevol~Úvél d~r'equiiibrio puntuado: 

' . ' . 
La versión de Gould (1982a) de· esta idea es que la especie completa n6.s_e revisa por un 

rediseño, pieza por pieza, de <sus miembros Individuales; las especies son .cosas 

inmodificables y bastante quebradizas; las desviaciones eri el espac=lo_dE!r _ diseño,sticeden 

(¿ampliamente?, ¿a menudo?, ¿siempre?) a través de la extinc:161lf,_e·1 -~él~imiento de las 

especies (p.488). .. . . .... , 

. ---

Esta interpretación inadecuada .sobre lo que .ha~~ la ;E!rec:ción dei~s~ecies (creer 

que es la selección de especies'..·. y no •la lndividLiaí, I~ ·qqe·~;.c:>·ci~~e ~él;;dc;ici~pt~ci,one¡s). 
coincide con la que hizo_ Maynard S~it7 enp.~~/" ~~~~;~··Ü~>;~é~b:~fü~~-~g,~;F~~()rdenios 
que Eldredge y Gould nunca han propuesto:.algolási_.:.:.ver.su:respúesta·:a.Maynard Smith 

-· ' : -~- -:-:-.; .: . 5_.::>':; .· -:":--:o:é ~,: .'-'''' _·; .. ~ .. ;~ ,-··'.~;·,;'. ,.,-,( '. '· -· :.}. ¡, .. ·:·.!_ ::·:":::J,·.'~·-.'::-t:.:.i:.i ;.",>;. ,,_~;'·,;~ .. :~ ;~;~y;:-,_.¡:,,_,.?-:--\l'f:.'yis..;:q.,_.--~~~ .. f',". ,··.~~--;' : -· 

sobre este punto •• en·.··•'ª· p;14a--;sirio;·:tanrsó1C>;)qlJe c(a~seh3C:ción ;·~e;:;espedes' ca'n:ibia·· el 

patrón de diversidad ~e rci~ •fil~osi~te;~~;'.Y ,¡. 8a~;;. d~·;ip'~6i~i: ~'.;;8¿ifí~'tji:;e_'cic'J~ri~án los 
eventos poster_iores::d~-::l~:.·:~~ci-fü'6fó:~f:;-~,-; ~-~_:_,.'.;.~.:.,:~·:: ~- --~;·;--""' ,~--)".±~~..-:- .:;·", >-~,,__." -

En todci casci; : [)~~~et~ :~¡ acebt~ ~J~ 'un proceso' como el ~: l~,·~~l~cción de 

especies significa aplicar la idea de Darwin a un nivel diferente, y se muestra más 
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receptivo a las implicaciones de esta idea que hacia el resto de las propuestas del 

equilibrio puntuado: 

En efecto, Gould está proponiendo una nueva aplicación de e.-sta il::tea- fundarnenfol de­
Daiwin; no creamos que la evolución /iace ajustes sobre linajes existentes; la• evolución 

elimina linajes completos y permite prosperar a otros ... - EnJugar de dirigfr.1a-atenciÓn a Ja 

pérdida de genes, o a Ja muerte diferencial de - genoUpos- conc~etos ::de~troé de. una 

población, se trata ria de observar el ritmo de la extinción diferencial -d~_espe;;ie~ completas 

y el "nacimiento" diferencial de especies; el ritmo con el cúaJ ~ri linaje Jú'eCia Óriginar,>por 

especiación, especies hijas ... 

Puede ser verdad que la mejor vía para contemplar el patrón macroevolucionario:_·a:largo 

plazo sea la de comprobar las diferencias en la "fecundidad ·del .Hnáje">e,.,.1..;dar _de 

observar la transformación de los linajes individuales. Esta es una propuesta poderosa que 

merece tomarse en serio, aunque no refuta ni suplanta el graduaiismo (pp .. 4se~4go}. . 

Pero, a continuación, Dennett parece no reconocer.la propuesta puntuacionista de 

que los eventos macroevolutivos (como la selección de especies) no pueden explicarse 

únicamente con procesos microevolutivos: 

Después de todo, el modo según el cual los nuevos linajes entran en escena como 

candidatos para la selección de especies es por la mutación gradualista estándar, a menos 

que Dios desee abrazar monstruos prometedores. De este modo, Gould puede haber 

contribuido a descubrir una nueva grúa, si esto es lo que resulta ser: un mecanismo de 

innovación de diseño, construido a partir de mecanismos ortodoxos y de tipo estándar 

(pp.490-491). 

Y, para finalizar su análisis del equilibrio puntuado, Dennett regresa a -_su metáfora 

de las grúas naturales y los ganchos celestes, con el objeto de descalific;¡;¡_~ a Gd¿ld: 
' > - ' ; •• ·.- '-'. ,,.-~~-~: • : 

Sin embargo, dado que mi diagnóstico es que· Gould ha estadó t~do eÍ.tiempo esperando 

encontrar ganchos celestes y no grúas, cabe pr~decir que contin·u~rá '.buscando. ¿Puede 

haber, quizás, algo. más acerca de: la especiaciÓn q..;e ~e~ tan ~SPE!~i-~I ~¡;e .;;;pt.ied~ _ser 

manejado por el neodaiwinismo? (p.491); 

Gould respondió de manera fulminante a estas críticas de Dennett en la edición del 

New York Review of Books del 12 de junio de 1997, en un ensayo titulado "Darwinian 
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Fundamentalism", donde comienza emprendiéndola contra todo el grupo que identificaba 

como opositor: 

A movement of strict construclionism, a self-styled form of Darwinian fundamentalism, has 

risen to sorne prominence in a variety of fields; from the English biological heartland of John 

Maynard Smith to the uncompromislng ideology (albeit in graceful prose) of his compatrlot 

Richard Dawkins, te the equally narrow and more ponderous writing of the American 

philosopher Daniel Dennett ... Amid the variety of their subject matter, the ultra-Darwinists 

share a conviction that natural seleclion regulates everything of any importance in 

evolution, and that adaptalion emerges as a universal result and ultimate test of selection's 

ubiquity (Gould, NYRB. jun.12, 1997). 

Y un poco más adelante, ya específicamente con respecto al libro de Dennett: 

Daniel Dennett's 1995 book, Darwin's Dangerous Idea, presents itself as the ultras' 

philosophical manifesto of pure adaptationism. Dennett explains the strict adaptationist view 

well enough, but he defends a miserly and blinkered picture of evolution in assuming that all 

importan! phenomena can be explained thereby. His limited and supeñicial book reads like 

a caricature of a caricature -for if Richard Dawkins has trivialized Darwin's richness by 

adhering to the strictest form of adaptationist argument in a maximally reductlonist mode, 

then Dennett, as Dawkins's publicist, manages to convert an already vitiated and 

improbable account into an even more simplistic and uncompromising doctrine (Gould, 

NYRB, jun.12, 1997). 

Respecto a la acusación de Dennett de que intentaba restarle toda importancia a 

la selección natural con su crítica al panadaptacionísmo, Gould replica: 

lf we can interpret all relevan! attributes of organisms as adaptations for reproductive 

success, then we may infer that natural seleclion has been the cause. of evolutionary 

change. This strategy of research -the so-called adaptationist program- is the heart of 

Darwinian biology, and the fervent, singular credo of the ultras ... 

1 do not deny that natural selection has helped us to explain phenomena at scales .very 

distan! from individual organisms, from the behavior of an ant colony to the,survival.of a 

redwood forest. But selection cannot suffice as a full explanation for many aspects of 

evolution; for other types and styles of causes become relevan!, or even prevalen!, in 

domains both far above and far below the traditional Darwinian locus of the organísm .. : 

162 



At mínimum, in explaining evolutionary pathways through time, the constraints imposed by 

history rise to equal prominence with the inmediate advantages of adaptation (Gould, 

NYRB, jun.12, 1997). 

Y respondiendo a la crítica de DenneUal equilbrio puntuado y a su·consecuencía 

macroevolutiva, la selección de especies, Gould explica una vez más: 

... the pattern known as punctuated equilibrium -requires that long-term evolutionary trends 

be explained as the distinctive success of sorne species versus others, and not as a 

gradual accumulalion of adaptations generated by organisms within continuously evolving 

population. A trend may be set by high rates of branching in certain species within a largar 

group. But individual organisms do not branch: only populations do -and the.·causes of 

population's branching can rarely be reduced to the adaptive improvement ofits.individuals 

(Gould, NYRB, jun.12, 1997). 

Luego, Gould retoma la metáfora de Dennett de las grúas, pero est¡;¡'\lez a favor de 

su propia convicción sobre la necesidad de una teoría evolutiva más plural: 

May 1 suggest that the platform of evolutionary explanation houses án asscirtmÉmt of basic 

cranes, ali helping to build the edifice of life's history in its.full grandeur;(not;only the 

archilecture of well-engineered organisms). Natural selection may'bethE:Í 'i:íiggéstcr~ne with 

the largest set of auxiliaries, bul Kimura's theory of. neutralism is · also". á«. cr~ine, so is 

punctuated equilibrium: so is the channelling of evolutionary change by developmental 

constraints (Gould, NYRB, jun.12, 1997). 

En la edición del New York Review of Books de dos semanas después, Gould 

continuó con su contraataque a Dennett en un ens~yo.tltulad6 ·~Eiv61~ti~~: The Pleasures 

of Pluralism", donde afirma: 
,·. ' ' 

·._-', ._ .,_ ' 

Since Dennett shows so little understancli~g:6~~V:o1utiona,Y theory beyond natural selection, 

his critique Of my work amountS tÓ litÚe . ..;,ofe tflarí ;~IÍipin~, at .false targets Of his own 

construction. He never. deals with. my ·ii:t~á~ ~ssudt1; but pr~ceeds by hint, innuendo, false 

attribution, and error (Gould, NYRB, jun.26, 19,97) ... 
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En este nuevo artículo, Gould añade nuevas réplicas a la crítica de Dennett al 

equilibrio puntuado. En primer lugar, a su acusación de que, al rechazar el gradualismo, la 

teoría puntuacionista ponía en entredicho lo que hasta ahora se sabe de genética: 

Punctuated equillbrillm.does not challenge accepted genetic ideas about the. rates at which 

species emerge (for the geological "moment" of a single' rock layer ma~/re~'~esent many 

thousand years of accumulation). But the theory does contravene conventional DarWinian 

expectations for gradual change over geological periods, and._does suggest a substantial 

revision of standard views about the causes of long-term evolutio"náry trends (Gould, NYRB, 

jun.26, 1997). 

Asimismo, Gould rebate a Dennett las acusaciones de que el equilibrio puntuado 

haya querido representar una "revolución" en el pensamiento evolutivo, que la teoría haya 

cambiado continuamente a lo largo del tiempo y, sobre todo, que se trate de una teoría 

saltacionista: 

Dennett account of punctuated equilibrium is a farrago of false charges, finally capped on 

the last page by a grudging glimmer of understanding that the theory might be trying to say 

something interesting and new after ali. We first learn that "Gould has severa! ·times 

changed his mind about just what he and Eldredge were claiming." We have; of course, 

often altered and expanded the theory in recognizing further implications and. dropping 

untenable corollaries -as any active and interesting formulation of a scientific theoi'y must 

continually do. The basic principies, however, remained intact and have; 1 believe; gained 

strength. But Dennett cares little about this method of scientific work; he is only i;,te.rested in 

charging me with flimflam and backpedaling. 

In particular, he claims that we turned the theory into a phony revolutiona,.Y.clairn·'ior abrupt, 

or "saltational", non-Darwinian change, i.e., the sudden transformaÚon of.on·~ 'ancestral 

species into another of markedly different form. Of course. Dennett ca~notq~.;ti;; us on this 

-because we never said such a thing (Gould, NYRB, jun.26, 1997). 

Dennett respondió, a su vez, en otro ensayo publicado por. el A/~W.:Yf?rk .Review of 

Books del 14 de agosto de 1997. y titulado "Darwinian Fundamentalism: An Exéhange", en 

el cual acusa a Gould de quejarse injustamente de haber sido m_a'ii~t~~p·~~t~d~ ~ri'~u libro, 

cuando él mismo, Dennett, envió los borradores a Gould para sú revisión e induso pidió 

reunirse con él (cosa que ocurrió en el verano de 1994) para revisar, conjuntamente, las 
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objeciones y críticas a sus teorías que Dennett planeaba publicar y, así, estar seguro de 

no haber cometido malas interpretaciones. 

Después de esta explicación, Dennett rechaza que tenga sentido alguno la 

etiquetá de "da..Winista - fundamentalista" que Gould-le- tiá~pegadci-y corlsidera que el 

adaptacionisnio estricto de que habla Gould sólo existE! 'en su iri'.i3gináción: 
· .. ·~ . ,., 
- .· ~- - .. 

Let me say a word about "Darwinian • fu.riciar:nentallsm:.,· Nonsen_sé 1 'do noi espouse the 

preposterous views_ Gould attfibute~•to'lhis':myúiic•creé~. Gould labors• to create a 

caricature of the ;.strict" éldaptationi;¡'t, ~'.typ,r11i.:-r~;:C:::1Jrs ;;~J;;h~~t3 ¡;.; n,;-11_:;~~ 0,:;ci is ~xpllcity 
disavowed, at length, by me ... (Dennelt, N~~~·~:go.~.4:;; ~9~/ · ?,:·_ < · 

Dennett insiste en que la teoríél'del ¡;iqUilibric:>"pul"ltÚadohél"sidopresentada .de una 

manera saltacionista, y como prúeba·'é:J~~~í1c':, pi~e';él1.it3btor·rem'iti"rseia1 él~ículo de Gould 

(1980) "Is a new and general theiorY-'of E!\i61~u6nOl3IT1E!rgÍrlg?u .··· - > " .·•. '_.·:•. · 

y termina su ensayo lamentandCl el enfrent~mie'nto E!;:;trl3 ClrTJbbs, pero in~istiendo 
en que las posiciones de Gould no sólo son inacil36uéldas; si.-Í~ que .t~mbién han 

malinformado a sus lectores: 

1 am sorry it has come to this. In my discussions with Gould over the years, 1 ha ve _tried hard 

to get him stop misrepresenting the works that he disapproved of, to clarify his position, a"nd 

to disavow !he misconstruals of evolutionary theory that are so often expressed by non­

bioiogists citing him as their authority ... 

1 will not respond further to Gould's charges, trusting that readers will take him up on·_his 

challenge: "lf you think 1 am being simplistic or unfair to Dennett in this characterization, 

re ad his book ... " Do. please: see for yourself; that's the scientific way . .John Maynard Smith 

praises my book; Stephen .Jay Gould attacks it. They are both authorilies, but" they- can't 

both be right, can they? (Dennett, NYRB, ago.14, 1997). 

Pero, aparentemente, a Gould no le agradó esta oferta de ya no· responder a 

posteriores ataques y, ante la imposibilidad de continuar el debate; quiso a_l _m~no~· tener 

la última palabra. Así que cerró la controversia con una última iritenlención,·publicada en 

la misma edición del New York Review of Books, en la cuai ridiculizél el escaso contenido 

que él percibe en la respuesta que le dio Dennett: 
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Dennett singularly contenless commentary reminded me of this motto and its corollary, 

"When you have nothing to say, say it louder'' ... 1 knew that Dennett would reply, but 1 

expected sorne attempt at refutatlon. Jnstead, he offers absolutely no intellectual response 

to any of my critiques. (Dare 1 conclude that he'cannot answer them?) He only avers that he· 

can support a false claim he has made' about punctuated equlllbrium wi.th ·a bevy of 

quotations that he didn't bother to use. But 1 would.assume that he cited the "besr quotes in 

his book, and J did show concJusively. that he· misread the key item in a totally backwards 

manner ... 

Finally, however, J am simply amazed that Dennett had no more to say in his defense !han, 

"Let me saya word about 'Darwinian fundamentalism'. Nonsense." (Gould, NYRB, ago.14, 

1997). 

7 .5 Las posiciones del neodarwinismo ortodoxo: .John Maynard Smith, 
George C. Williams y Richard Dawkins 

Las principales intervenciones de John Maynard Smith en Ja controversia en torno al 

equilibrio puntuado son las que llevó a cabo -y que hemos reseñado más arriba- en las 

páginas de Nature y del New York Review of Books. Por consiguiente, en esta sección 

sólo presentaremos un breve recuento de sus posiciones. 

Maynard Smith coincide con Jos puntuacionistas en que la evolución procede a 

tasas de cambio muy distintas en diferentes momentos (aunque. no, considera· que e'sto 

sea, en absoluto, un descubrimiento, sino algo ya incorporélci6.';a;l~i~ír;tesis.!moderna 
desde Simpson). No está de acuerdo, sin embargo, E'.r(que.cuando ocÚrren;cambios 

rápidos éstos estén asociados, necesariamente, con los. m.omento.s de cladogénesis. 

La mayor aportación que Maynard Smith reconoce él1 eqi:.iilibri() punt~a'ci~,es haber 

subrayado la necesidad de buscar explicaciones para la ~stasis ("Í.mfenó;:,,eno'_que cláma 

por una explicación"). Con respecto al reclamo puntuacioni~ta de una visión je~árquica de 

la evolución -como vimos en la p. 140- declara que no ti e.ne· ningún problema·, con esta 

idea, siempre que el término de selección de especie!s se. reserve él'.·ios aspectos de 

selección que derivan de propiedades de las especies, r;o dé J~·~ individuÓs. 

En contraposición a los intentos de Gould, Eldreclge y.;otr6s ~utt:>res. (como 

Lewontin y Vrba) de disminuirle importancia a Jás'adaptaciones~:M~~riii~c:I siiíith ~s claro 

en que la selección natural, actuando al nivel d~I orgCl~i~~6 ¡j,cj¡Jid~-.;¡I, ~s ~·I principal 

mecanismo de la evolución. A diferencia de Gould y Williamson, él no ve la necesidad de 

166 



acudir a las constricciones al desarrollo para explicar las principales transformaciones 

morfológicas. 

En cuanto al empleo del término "gradualismo" en contraposición al de cambios 

puntuados, subraya -qu-e en el fondo todos los cambios pÚntÚados:-también-son graduales 

y que, en los estudios que apoyan cadá modelo: siempr~: ~~ tian\)r~sératado poblaciones 

intermedias entre la especie ancestral y la .desé:endiente.-

Finalmellte, concede a los puntuacionistas{to~/niéritC:>sii'deo hab_er subrayado la 

importancia dela estasis y de cómalas diferentes ta~a~:'ci~;E3speciaciÓ'n y'extinCión.de las 

especies han influenciado el patrón·dedi.~ersidad eri·f~d~:·época:~érc;f insiste, todo esto 

encaja perfectamente en la visión neoda~inist~ de' i'a' ~'J'6i~'ciók/ 

Veamos ahora el caso de Georg~·c. ·sillijni~;. ~it:¿¡~~rt1rnento de Ecología y 

Evolución de la Universidad Estatal. de Nueva York; y'qu-him es identificado por los propios 

Gould (2002) y Eldredge (1995) como un(:, de sus principales oponentes; a pesar de que 

Williams se mantuvo al margen de· las polémicas é'n las páginas de ·ivature y del New York 

Review of Books. Sin embargo, Gould y Eldredge identifican a Williams dentro del grupo 

de los defensores a ultranza de la selección natural, junto a Maynard Smith y a Richard 

Dawkins. Además, Williams (1966) y Dawkins (1976) fueron los pioneros en enfocar la 

selección natural al nivel de los genes, un enfoque rechazado por los puntuacionistas41
• 

Probablemente por esto, más que por sus críticas al equilibrio puntuado, lo han etiquetado 

como perteneciente al grupo de los ultradarwinistas (Eldredge 1995)~ 

En el caso de Williams, en realidad no hay una serie de escritos dirigidos 

explícitamente a exponer su posición sobre el equilibrio- puntuado. Sin embargo, es 

posible conocer su opinión respecto a algunos de sus. plarite.amientos en varios pasajes 

de su libro de 1992: Natural Selection. Domains, Leve/s,- and .Chal/enges. 

Como primer punto, Williams afirma que resulta •innegable que las tasas de 

evolución son "inmensamente variables" y que, en términos generales, parecen ser 

normalmente mucho más lentas de lo que cabria esperar a partir de la rápida plasticidad 

que exhiben las especies domésticas sujetas a selección artificial. En segundo lugar, dice 

•
11 En el NYR.B <lcl 12 de junio de 1997. GoulU cscribiu sobre este enfoque: u •.. Richard Dawkins ·wou1d narro'v U1c focus 
of cxplanation C'\.'Cn onc stcp furthcr -to genes stn1ggling for rcproductive succcss ·within pnssivc bodies (orgnnisrns) 
undcr thc control of genes -n hypcr-Dunvinian ir.Jea that I regard as a 1ogically nawed and basica11y foolish caricature of 
Danvln's genuincly radical intent." tv1aynar-d Smith. en cmnbio. lm r-cconocido esta idea como una gran contribución. En 
el NYIU3 del 30 <le novictnhrc <le 1 tJ95 cotnenta: .. l\ccor<ling to this vicw. evolution is a ncccssnry conscquence of the 
cxistencc of n:plicaling cnlitics~ in hiology. thosc cntitics are genes. but thc principie holds for uny kind ofrcplicutors. 1 
havc thought for- snmc titnc that Dawkins an<l Williams havc nrn<lc a more fruitful contr-ibution to philosophy than most 
philosophcrs. ,. 
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estar seguro de que Jos cambios ambientales rápidos suelen disparar eventos de rápida 

evolución, así como situaciones de alto estrés que pueden derivar en Ja extinción de 

algunas especies. Por consiguiente, es de esperarse que.tanto Jos cambios morfológicos 

rápidos (incluso aparentemerite. instantáneos. en el tiempo geológico),: como'1·a eXtinción 

de algunas especies y Jos everitos de cladogénesis; apar~ié::a~ coh.mÚchii;,frecúencia 

asociados en Ja historia de Ja vida. En este sentido, resulta: fnevjtable>qúe' cambios 

evolutivos rápidos aparezcan asociados con eventos .de ;clado·g~nesís,7¿siri,embargo, "no 

hay nada en este proceso qu~ haga que Ja evolu~ión rápidá:,i'Io~'p;in6ipi'1'E;li -;;ambios 

macroevolutivos dependan de Ja cladogénesis" (Williams 1992;: plS4); · ' . 
Williams se muestra escéptico de que el registro fósil muestre realmenteún patrón 

puntuado de cambio (y cita a su favor a Gingerich 1978), por Jo qu~ ~fir~.;.:·~a.t~'~órico: 

"·---

There are two possible resolutions to the conflict between the punctuatéd·: equilibrium 

interpretation of the fossil record and the gradualist pattern of contempora.ry variation and 

biogeography. Either speciation and other evolutionary precesses are quite differe.nt in all 

major groups today from what they were from the Cambrlan to late Pleistocene, or the 

appearance of punctuated equilibria in the fossil record Is misleading (Williams 1992, 

p.126). 

En cuanto al modelo de especiación peripátrica en que se apoya el equilibrio 

puntuado, Williams dice que tendria sentido si deveras fueran necesarias revoluciones 

genéticas para que evolucionaran las nuevas adaptaciones, necesarias para Jos nuevos 

nichos ecológicos de las áreas periféricas. No obstante: 

Since we now know ... that radically different morphologies and ecological niches can be 

found within species, and even within single populations, the peripheral-isolate theory would 

seem to be of little use. Recent theoretical work suggests that small peripheral populations 

would not be specially adept at rapid evolution into new niches (p.126). 

Sin embargo, Williams aclara que sus reservas para con el modelo puntuado y Ja 

teoría de especiación peripátrica no abarcan a Ja estasis. Al igual que Maynard Smith, 

considera que Ja estasis es un fenómeno i.mportante que merece explicación. 

Pero, así como no acepta Ja plausibilidad de una cohesión.del genotipo, rechaza Ja 

explicación propuesta por Eldredge de que Ja estasis se deba al traslado que efectúan las 

especies cuando su medio ambiente original ha sufrido alteraciones. Así, cuando 
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Eldredge (1989) propone que los cambios climáticos del Pleistoceno hicieron que los 

organismos adaptados a la tundra fueran retrocediendo en Norteamérica y Eurasia hacia 

el ártico (o hacia -~rribé)._ e_ri_1i:s m_~~tañas), siguiendo la retirada de la glaciación, y que así 

evitaron las presiones de selección que los hubieran llev-ado_a _cambfar (o a iá-extinciÓn), 

Williams expresa sus dudas: 

Unfortunately this fable will not bear clase examination. The physical erwironinents-or-arctic 

and alpine tundras differ in many ways from each other and froin'--the 1TIÍd-latit_ude:-: low~ 
altitude tundras of the Pleistocene. They differ in seasonal and diel .- phc:Ítoperioél.'and 

seasonal amplitude of insolation, in magnitude and seasonal distribUtion_;of,-snowfall and 

rainfall and associated soil moisture, in partial pressures of oxygen and ·other:'gases:,.Even 

these few enviran mental differences imply different selection pressur~s~ ~~,;;;,-:. from ·those 

prevailed 15,000 years ago. 

[But] The physical changes are probably of minar importance compared to biological 

differences in community composition. The shifting climatic zones of recent millennia were 

not followed by shifting distributions of intact communities ... Late Pleistocene .climatic shifts 

may have been faster than sorne species could move into newly favorable regions: .. lt 

seems unlikely that the community composition of a particular time and place could be 

closely matched anywhere after a majar climatic shift (p.130). 

Entonces, ¿cómo explicar los largos períodos de estasis que exhiben muchas 

especies? Si el traslado no es una buena explicación, y si "no es cierto que las especies 

posean una cohesión genotípica o del desarrollo que resista las presiones selectivas d_el 

momento" (p. 132), ¿qué opciones quedan? Williams piensa que lo que ha venido 

sucediendo, simplemente, es que el registro fósil no puede capturar el suficiente detalle 

de los cambios filogenéticos de corto plazo, y entonces propone, como posible_expr'icación 

de la estasis taxonómica, lo que él mismo ha llamado una "hipótesis.desesperada" .. 
. . '''. 

Según esta hipótesis, lo que puede aparecer en el registro fósil como una estasis . .- .. 
completa esconde, en realidad, una continua variabilidad que no aparece registrada por el 

hecho de haberse dado más bien en forma de racimo que en forma'clf;-árbol: es decir, las 

variaciones morfológicas pueden haberse presentado constántemeñte','pero sin alejarse 

nunca demasiado de la forma ancestral, la cual resulta niüch\::.,_rná's constante a lo largo 

del tiempo geológico por haber estado sujeta a una setécciónnormalizadora de ciado. Así, 
-·. ''·· .· -· ... 

cada nueva variante tendría períodos de vida geológicamente tan cortos que sus 

representates no quedarían conservados en el registro fósil, y lo que veríamos serían sólo 



los fósiles de la forma ancestral, favorecida por la selección de ciado. Esto produciría una 

apariencia de estasis completa e, inclusive, de eventos de evolución puntuada. 

Por consiguiente, con esta hipótesis lo que Williéi!!!~- está i:;>roponiendo es que lo 

que está -detrás _del fenómeno de la esta sis no es una verc:lac:lera ausen-cia de cambios 

evolutivos, ,sino una tendencia a que, dentro de,.'Un gran nú~E!r?- de variedades, 

prevalezca la forma ancestral debido a la presión nc:frmálizadora de la selección de ciado. 

Se trata _de la prevalencia de la forma anC:estraía p~sa/..::V,.'..o ~/'7 ~Lls~nc'ia, como sería 

para los puntuacionistas- de las variaciones morfológlC:~~ ~r¿;d-u~ida~~J -

- -' -_' --_ - - --' > -~ ... 
El siguiente autor calificado de últradarWinista p6r._rcis;pu~túaciÓriistas es Richard 

Dawkins. De hecho, es visto como el másúltr.a'd;,¡nÁ-inistéldetcici6ii'ci-;r;;i'íidela publicación 

de su libro El gen egoísta (1976). , La_ c=h~~¿kf d~ bawkin-s al eiquilibrio puntuado se 

encuentra en el artículo de Naturé tj~e).;e,l-,0:~ vÍ~to más arriba (p:-143). e~ el capítulo 6 de 

The Extended Phenotype (1982) y>s6b~é tÓdci,' en_ el capítulo 9 de The Blind Watchmaker 

(1986). cuyo título, "Puncturing punctu'ationism", anuncia ya su intención de "desinflar" 

dicha teoría. 

El primer pasci en- la _argumentación de Dawkins es demostrar qu_e Eldn;1dge y 

Gould han creado un hombre de paja ("el gradualismo filético") al que despuésJes resulta 

muy fácil criticar, por lo absurdo de los planteamientos que le han colgado. Pélra C:onséguir 

esto, Dawkins emplea una analogía: el cruce del Sinaí por los israelitas, qüe•tardó 

cuarenta años. Dado que la distancia a recorrer era de sólo 320 kilómefr()~.~e~¡_o~ci~daría 
' -··· '"'··'· .......... -

que los israelitas habrían avanzado -si suponemos un gradualisrnocfilé_tico/para- su 

marcha- a la absurda velocidad de veinte metros por día. SórÓ-qu~;;ii~di~_,(:;~e. en 

realidad, que los israelitas hayan movido sus tiendas_veinte metrÓsé_cac:la-'díél.'_todos los 

días, durante cuarenta años. Esa imagen es absurda, y es la ~¡~;,,a irnélÓ¿,; ~~;k_Eldredge 
y Gould han construido del gradualismo: una transformación ípuy_'íe~ta','-'contir1L.ia y a una 

misma ~:a ::rt~;::i:~a caricatura del gradualismo, Eld~e~g~ ~-C3-~J1~~::s~ presentarían 

ahora para ofrecernos una imagen revolucion-ari~!:{':j(:;5'.'isra¡;;l¡téls: en realidad, 

permancecieron la mayor pC:rte del tiempo ein_ estél~i~.~2~ri-;~'1;:\ci6';;~fÜ~~~do, años en un 
. -· ·-. -- :"· . ···•" . ' .. ,._-, ->«-. •-.. .- - . - .\,,. .. --"' 

mismo sitio. Después_ se movían_ con_ bastante,•rap_idez•;hasta;;L111; nuevo lugar, donde 

acampaban de nue~O por- varios éiñOS ... :·Paí .. :·CO'ñS¡ºQú¡é.~te;r~;.'s.i.t,'·'PíoQre!SO · hacia la tierra 

prometida, en lugar de ser gradual y continuo, estuv~ m~rcado por-largos períodos de 

estasis, interrumpid_os por breves eventos de movimientos rápidos. Y esta teoría es tan 
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revolucionaria que termina con la ortodoxia de los historiadores del pasado y, por fin, 

permite entender qué fue lo que realmente ocurrió. 

J=>ara [)awkin_s, _es_() __ e~ la teorí_adel equilibrio puntuado: una teoría que no dice nada 

nuevo, pero a la que se presenta como original -e.incluso revolucionaria-.pára ofrecerla 

en contraposición de un "gradualismo filético" absurdo, que ha sido construido sólo para 

después criticarlo. 

Si llevamos Ja caricatura del gradualismo a su conclusión lógica, del mismo modo que 

calculamos Ja velocidad media de los israelitas en 20 metros por día, así también 

podríamos calcular el ritmo me.dio de alargamiento de las patas en Ja linea evolutiva de 

descendientes entre A y c. Si, digamos, A vivió 20 millones de años antes que e (para 

hacer que esto encaje vagamente en Ja realidad, el miembro más primitvo de la familia de 

Jos caballos, el Hyracotherium, vivió hace unos 50 millones de años, y tenía el tamaño de 

un perro Terrier), tenemos un ritmo de crecimiento evolutivo de 50 centímetros cada 20 

millones de años, o una millonésima de centímetro por año. Ahora, Ja caricatura del 

gradualista se supone que cree que las patas crecen de una manera continua, a Jo largo de 

generaciones, con este ritmo tan lento: digamos 4 millonésimas de centímetro por 

generación, si asumimos un tiempo de generación como el del caballo, de alrededor de 4 

años. El gradualista se supone que cree que, a través de todos estos millones de 

generaciones, los individuos con patas cuatro millonésimas de centímetro más largas que 

la media tenian una ventaja sobre los individuos con una longitud media. Creer esto es 

como creer que los israelitas recorrieron 20 metros cada dia a través del desierto (Dawkins 

1986, p.227).42 

Dawkins recuerda que la teoría de la especiación geográfica fue incorporada por 

Ernst Mayr a la nueva síntesis y que, en ese sentido, el único mérito de Eldredge y_ _G_ould -

fue el preguntarse: ¿qué se supone que deberíamos observar. en el registro ,fósB bajo el 

supuesto de especiación peripátrica? De hecho, ya que la teoría fue presE!ntad~- corn'o' uria 

continuación de la síntesis moderna, Dawkins no comprende por qUé i..:iE!96 se la.int~ntó 
presentar como una teoría alterna. 

Desde su punto de vista, los autores del equilibrio puntuado pudieron - haber 

presentado su teoría de una manera más modesta, alegando que la aplicación de la teoría 

de especiación peripátrica a la paleontología permitía comprender mejor por qué el 

.i:;: Existe una traducción a) cspai\o) de El reloJero ciego, publicnda por E<l. Lnbor, de Barcelona .. en 1988. Sin embargo, 
esta versión presenta nurncrosos errores de traducción en los tCnninos clave del puntuacionismo, razón por la cual he 
cotejado todas lns citas con el texto original en inglés. que es al que me rdicro en los nútncros de páginas. 
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registro fósil no mostraba las formas intermedias que Darwin buscaba, y diciendo, por 

ejemplo, algo así como que: 

... esto es, en parte, porque la evolución tuvo lugar en -- u-;:; silfo diferente -de-_ donde 

encontramos la mayor p;irte de nuestros fósiles; y en parte, porque incluso si tenemos la 

suerte de excavar en una de las pequeñas áreas remotas donde transcurrieron la mayoría 

de los cambios evolutivos, estos cambios (aunque graduales) ocuparían un lapso de 

tiempo tan corto que necesitaríamos un registro fósil extra rico para seguir su pista. 

Pero no, en lugar de esto, escogieron, especialmente en sus últimos escritos, seguidos con 

avidez por los periodistas, vender sus ideas como radicalmente opuestas a las de Darwin y 

a la síntesis neodarwinista. Lo hicieron subrayando el "gradualismo" de la visión darwinista 

de la evolución como opuesta al súbito, desigual y esporádico "puntuacionismo" propio 

(p.241). 

A continuación, Dawkins muestra que, en realidad, los autores puntuacionistas son 

tan gradualistas como cualquier neodarwinista, ya que no aceptan que las especies se 

transformen de una generación a otra por macromutaciones, ni que puedan ocurrir 

verdaderos saltos en la evolución. Pero, si ellos son gradualistas en esos sentidos, '¿por 

qué critican el gradualismo en sus escritos? Para Dawkins, la respu~í:ita'.:yacé' em las dos 

diferentes acepciones que puede tener el término gradllalista:'l.Jno> es''~I ~mp\~ado por 

Darwin, es decir, gradual como opuesto a saltacionista; y el o~ro,;;el;'cje';gradual como 

equivalente a velocidad constante. Es evidente qUe'l~s:pU:r:ii~aC:iol)iS,!éls_ critican el 

gradualsimo pensando en el segundo significado;;~perC>_:-~taf1to:;''Darwin--. como los 

neodarwinistas actuales no se referían al término -en esta -s,egl:r';;'ciá _ ~:¿~;;ciÓn,. ~ino en la 
/'.~ ·:<:·· ~~:_._-_-~:_-_,_,,;~ - ·. primera. -:'_e- ;> >~'/< __ 

La verdadera novedad que Dawkins percibe;en~el e_ciÜiÍibrio puntuado está en el 

tratamiento que esta teoría le da al fenómenO'-de:··la·,-~e,Sia-sys'.:~:-r:~:;·.::·;··- ;_,::;- -
:~·;;'_::.:~_;~~-.... ;.~~~~/.'¿",_:'.y~,;'._~>::~;:·-:?.<~-:_>::_,::·; . 

Este énfasis en la estasis puede encontrarse de, una- forma menos exagerada en Ja teoría 

de la especiación de Mayr... Los defensa're~' ctE!(' ~quilibrio puntuado tomaron esta 

sugerencia de Mayr, y la exageraron dentro é!¿' 1k: ~r~eni::ia firme de que la 'estasis', o la 

ausencia de cambios evolutivos, es la norma 'para una especie. Creen que hay fuerzas 

genéticas en las grandes poblaciones que se resisten activamente a los cambios 

evolutivos. Para ellos, los cambios evolutivos constituyen un suceso raro, que coincide con 

la especiación. Coincide en el sentido de que, desde su punto de vista, las condiciones 

bajo las cuales se forman nuevas especies -separación geográfica de pequeñas 
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subpoblaciones aisladas- son las condiciones exactas bajo las cuales las fuerzas que se 

resisten normalmente a los cambios evolutivos se relajan, o desaparecen (p.243). 

-- . .. . ' 
Aquí Dawkins tiene varios señalamienfos; En primer' lugár/récüefüa~ qüe el propio 

Darwin señalaba (ver p.5), desde la cuarta edición qe El orjg~f1' de}/:i;f;5pecies, que 

muchas veces, una vez formadas las especies; éstas podían erít~liir'~n '1élr~'cis' p~'rí~dos en 
,_ '----·· .".'·'·· ·-.:· .. -,·: -.-· -

que no sufrían cambios morfológicos, y que los periodos en que's~f!íª~'modificé:":iones 

eran probablemente cortos en comparación con los períodos ~eaus~nciadeca'.mbÍos:Por 
consiguiente, achacarle a Darwin la creencia en i:in gradu~llsn:;o d~~télsa~ i::~~stant~;;- de 

cambio es una manipulación de los puntuacionistas.4~- . ··" . -':.· ·:.:• ._~,-
En segundo lugar. la idea de que la estasis no es s61C>;~A~ ausenC:ia de, cambios 

evolutivos debido a que no hay ninguna fuerza qUe presione par;:e1'.cambio; sino la 

consecuencia de una resistencia activa a los cambios evoluti~6s,''i~;~p~r¡,,¿~·totahnente 
. . . . . . ., . : ~: ,1: "~ . - ' >. •• 

carente de sustento. Y, como método para poner a prueba su veraéid~c('j:>ropon'e tomar el 

caso de los animales sujetos a selección artificial: si tomamos poblacicines .·~alvajes e 

intentamos imponer nuestras propias fuerzas de seleccióri sobre',:· __ ellas'. deberíamos 

experimentar alguna resistencia al cambio, al menos en un inicio; pero el hecho es que no 

fracasamos al moldear la evolución de los animales en cautiverio, y que Jos criadores no 

detectan ninguna evidencia de la existencia de fuerzas intrínsecas antievolución. ¿Dónde, 

pues, está la evidencia de una cohesión del genotipo? 

Este hecho, es decir, que siempre que intentamos· criar•. selectivamente algún 

organismo no encontremos ninguna resistencia inicial;, Ueva~a .oai.vkh'is él, pensar qu~ la 

cuasa probable de la estasis no es que exista una ;es;istenci~;a•ctíva al cambio.sino, . . . ' -;-.: .· . - ,- ... , , 

simplemente, que no existe presión alguna de selección 'a, favor•del_ .. cambió; Las 
' .-·,..-:·. 

poblaciones en estasis no cambian porque sus indiviéh'..ros que-· permanecen ·igual 
-. --. 

sobreviven mejor que los individuos que cambian. · -

De Jo anterior se deduce, también, que la - ev~-¡~~Í~~--~~;,·~;.,;~-~- por qué estar 

concentrada en los eventos de especiación: si no existe; J~' ~e'~iste;,cia i~ter;,a al cambio 

evolutivo, ya no aplica la tesis puntuacionista de que-íél~ col11:iiéi~~~s en, que se supera 

dicha resistencia para lograr la especiación son lasmismas cci·ndi~iones que permiten que 

se supere para evolucionar. 

·B Rccordcrnos que también li. G. Simpson~ durante la contbnnación de la síntesis moderna .. hablaba de lo absurdo que 
seria pensar que las tusas de camhio son sic1nprc constantes o lentas. y hacia énfasis en su variabilidad (ver pp.31-32). 
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No obstante, en su insistencia en la selección estabilizadora Dawkins no enfrenta 

el reclamo puntuacionista de que, a veces, la estasis perdura incluso a lo largo de épocas 

geológicas _en que hay evidencia de numerosos cambios ambientales, .cambios que 

necesariamente habrán -<::~;'.¡-sado .una variedad 
0
de presioíles deseiec~ión.- - -

Para finalizar éi capitulo (:¡ue deéHcÓ ,al :eqlJilibrfo puntuaab e~ The Blind 

Watchmaker, Dawki~s répro~h~ ~ 'Eldreág~ y G~~ld el que la; fo~a en ' que han 

presentado su teoda haya dado elementos d~ ataque a los. creacionista;;~ ~ insi~te en q~e 
no hay ningún reto e~ esta teoría que no pueda ser resuelto dentro del ne;oda!Winis'mo, tal 

y como existe a partir de la síntesis moderna: 

The 

Eldredge y Gould no susurran, ¡gritan con elocuencia y potencia! Lo que gritan suele ser 

muy sutil, pero el mensaj~ que van dejando es que hay algo erróneo en el darv.iinismo. 

¡Aleluya. lo han dicho los propios "cientificos"!. .. [Y si bien] Eldredge y Gould han sido unos 

valientes campeones en la lucha contra el creacionismo ... lo que es preciso ahora", alto y 

claro, es la verdad: que la teoría del equilibrio puntuado descansa con firmeza: en· 1a 

síntesis neodarwinista. Siempre lo hizo. Se tardará algún tiempo en deshacer el.. daño-. 

fraguado por la retórica pomposa, pero se logrará. La teoría del equilibrio puntuado 11~-g~rá 
a verse, en proporción, como una arruga interesante pero de poca importa.ricia ~obrei"la 
supeñicie de la teoría neodarwinista (p.251). ; :-'.<··'' 

-:-·:·: .. :-."':.::,-º'· .. :.;-' 

Veamos ahora la critica de Dawkins a la selección de especies'. Po~ l.Jrl{~arte, en 

Extended Phenotype, Dawkins manifiesta su desacuerdo con l~··~fi~fTí~ciÓn de 

Eldredge y Gould (ver p.65) de que la ortoselección sea una reconstrucciórí ficticia. para 

presentar cambios graduales y direccionales de un carácter a través del tie'rri~·~}o.,;wkins 
afirma que el proceso es muy plausible, al menos, en los ca~'~s::.;¡j~ ', calTéras 

armamentistas entre las especies (como en el ejemplo clásico de los guepardos y las 

gacelas}, donde cada pequeño paso adaptativo en un linaje provoca una contra­

adaptación en el otro linaje, con frecuencia en el mismo grupo de caracteres (en el caso 

de los guepardos y las gacelas~ .· aquellos involucrados en permitirles una mayor 

velocidad). · · · · · 

Por otra parte, en e'1 ca.pít~I~ ,1 o. de The Blind Watchmaker. Dawkins afirma 

comprender que, al poder e~t~bl~c~r gr~cias aleqüilibrio puntuado que las especies 

tienen un origen y un final cl~r~mente·definido -en té~niinos de tiempo geológico-, es 

posible otorgarles un tratamiento como entidades reales y, por consiguiente, en la visión 

de los puntuacionistas los actores de un determinado drama evolutivo como, por ejemplo, 
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la evolución del linaje de los caballos, pueden ser todos especies, en lugar de organismos 

individuales. Las especies,.en este caso, llegan súbitamente a escena y desaparecen de 

igual modo, reem~lazadas por especies sucesoras. Y, ya que para los puntuacionistas no 

hay un lincl'je qU°e va.cambiando de mane=ra continua .:...rnéticamente- sino una historia de 

sucesiones, en las que unéls e!species dan paso a otras, le pa~eCe natural que. piensen 

que debe haber un proceso·de selección.al nivel de las especies que·sea:más o me.nos 

análogo a la selección natural danlvinista al nivel de los individuos. 

Todo esto lo compr~nde perfectamente y, en principio, no niega la posibilidad de 

que pueda ser así. De hecho, afirma que "No encuentro dificil creer qú~ ~lgúf'l.;¡s de las 

principales tendencias macroevolutivas, del tipo de la regla de Cope~ que'.observan los 

paleontólogos, se deban a la selección de especies ... " (1982, p.105).: Pero, lo que no 

comparte con Eldredge y Gould, es la importancia que esto pueda tener para la evolución. 

Es cierto ... que hay un "pool de especies" cuya composición cambia de manera constante. 

El reclutamiento y la eliminación no casual de las especies de este "pool" podría constituir 

un tipo de selección natural a un nivel más alto. Es posible que ciertas características de 

especies influyan en su probabilidad de extinguirse, o de dar origen a otras nuevas ... Pero 

soy escéptico en cuanto a la sugerencia de que esta clase de selección tenga mucha 

importancia para explicar la evolución (1986, p.265). 

Y es que para Dawkins el objetivo principal debe ser explicarlas ada¡;itaciones, y 

estas adaptaciones no se consiguen por selección de especies; únicamente· por selección 

natural darwiniana -con lo cual están plenamente de acuerdo los.aÚtbr~s·ciei··e~~ilibrio 
puntuado, como mostramos en la p.148-, ya que no son una pn)piE;lciad"cie'las eispecies, 

sino de los individuos. 

Ahora bien, respecto al reclamo puntuacionista :de'; qu_13L:;1a_s_:'tendencias 

macroevolutivas sólo se pueden explicar-de manera retÍospeC:tiva.C.:gradasa)a·séieiccion 

de especies, Dawkins opina que, en la gran mayoría dÉi lo~:casos;é1§,~úé·r~;;;lmente ha 

ocurrido es un fenómeno de sucesión· de: especies,'·0 nh Uri : verdadero· fenómeno .de 

selección. Sin embargo, admite que;· alll'lq~E; ~-d~a• fr~6~e;nte5;;.sY{~i'.i~cien' ocurrir 

fenómenos genuinos de selecéión de. e~peicies ,clla~d() éstos dependan de. rasgos que 

sólo los posea la especie, y no ios i6~h)iduos: 

¿Qué clase de rasgos caracteristicos puede decirse que tienen /as especies? La respuesta 

debería ser aquellos que afectan su supervivencia y su reproducción, de una forma que no 
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podría reducirse a la suma de sus efectos sobre la supervivencia y la reproducción 

individuales (p.266). 

Dawkins mismo propone posibles ejemplos: supongamos que en una especie 

todos los individuos se ganan la vida de la misma manera, como sucede con los koalas, 

que viven en eucaliptos y sóío' comen hojas de eucalipto (y son, . en este sentido, una 

especie uniforme). Ahora im~ginemos otra especie muy parecida p~ro cuyos individuos se 

ganen la vida de distintas ,maneras. Cada individuo podría senan especializado como un 

koala, pero la especie en su totalidad mostraría una variedad de hábitos dietéticos: 

algunos comerían sólo hojas de eucalipto, pero otros solamente trigo, y otros únicamente 

pastos (en este sentido, estaríamos frente a una especie variada). Es muy·· fácil 

imaginarse, por tanto, que ante una plaga que pudiera acabar con los eucaliptos ·la 

especie variada tendría mucho más probabilidad de sobrevivir que la especie uniforme, 

pues en la especie variada algunos miembros sobrevivirían a cualquier plaga determinada 

de plantas comestibles, y la especie continuaría. Es fácil, también, creer que las especies 

variadas tienen más probabilidades de producir especies hijas que las especies 

uniformes. Lo interesante de este ejemplo es que, en el nivel individual, los organismos de 

ambas especies están igualmente especializados. La cualidad diversa sólo emerge al 

nivel de la especie, y es precisamente esta cualidad la que determinaría la superviviencia 

de la especie. 

Y como un segundo ejemplo, cita el caso de la reproducción sexual: 

Quizá el caso más dramático de un rasgo característico al nivel de especies se refiera al 

modo de reproducción, sexual versus asexual. .. Hace muchos años. R. A. Fisher, hostil a la 

idea de la existencia de una selección a niveles superiores al de los organismos 

individuales, estaba preparado para hacer una excepción en el caso de la sexualidad; Las 

especies que se reproducen sexualmente ... son capaces de evolucionar con más rapidez 

que las especies que se reproducen asexualmente44
• Fisher sugería que la selección al 

nivel de especie era responsable, en parte. del hecho de que la reproducción sexual fuese 

tan frecuente entre los animales modernos (p.268). 

•
14 Cotnpárcsc cstc argucmcnto de Fishcr al presentado por Stanlcy (ver p.88)~ según el cuul la reproducción sexual se 
expandió no porquc las especies si.:xuah::s puc.lic.:ran evolucionar tmis rúpidamcnlc que las asexuales, sino .. simplemente .. 
porque podían cspcc.:iarsc mús rúpidamcntc. La dilCrcnciu parece sutil. pero es importante: Gould y Stnnlcy proponen que 
para que In selección Lle especies sea genuina no hasta con que obcUezca a un rasgo que sólo emerge ni nivel de la especie; 
es necesario que dicho rasgo csh.! din:clamcntc cont:ctado con la capacidad de rcprmJucción de In especie (es decir. con su 
capaciUad Uc producir especies hijas. n especiar). 
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Sin embargo, Oawkins hace notar que, si esto fuera así, estaríamos hablando de 

una simple selección única, no de una selección acumulativa. La selección de especies, 

por tanto, si bien llega a presentarse, _además de ser un evento de- ocurrencia poco 

frecuente, es un fenómeno de selección única (hábitos alimenticios un\formas,oyariados; 

sexo o no sexo}. Pero la maquinaria.de la sexualidad, los órganos sexua1.e's;:1a condu~ta­
sexual, la maquinaria celular para la división celular, la capacidad--de':--(Úg~ri; hoja-s de 

eucalipto, o trigo, o pasto, etc. son todas ellas características alcanz~~~~;:~x~lusivamente 
mediante selección natural darwiniana acumulativa, no por selecé:ión~di;; especi~s. 

En The Extended Phenotype, Oawkins aporta un argumer\t6 ~di2iC>ri~1 contra la . - ' -

posible eficacia de la selección de especies: aun si asumimos que_la evoh.Íción se da en 

varios niveles (de los cuales la selección de especies sería sólo'.uno}, e_I conjuntar cierta 

cantidad de cambios evolutivos demanda que un número mínimo- de replicadores sean 

eliminados en cada nivel donde opere un proceso de selE!cción. Ya sea que los 

replicadores eliminados sean genes o. especies, lo cierto es que se requiere de un gran 

número de substituciones en los replicadores para que se dé la evolución de una 

adaptación compleja. Ahora bien, el ciclo mínimo de reemplazo cuando consideramos al 

gen como el replicador es igual a una generación del organismo en cuestión, midiendo de 

cigoto a cigoto. Este tiempo se mide en años, meses o incluso unidades de tiempo 

menores. Pero, cuando consideramos a la especie como el replicador, el ciclo de 

reemplazo es el tiempo que transcurre entre un evento de especiación y el siguie_nte, lo 

cual se mide en miles de años, decenas de miles de años, O incluso. cient()S 'da miles -de 

años. En cualquier período de tiempo geológico que se considere, al nÓmero de{e'species 

que han sido llevadas selectivamente hacia la extinción es varios~élrd~h~~-c:iE!:magnitl.i~ 
inferior al número de alelos que fueron substituidos en el mism() l~psa:·por'co~siguiente; 

se pregunta Dawkins, ¿cómo un proceso de eliminación->d-e ,-r'eplÍ_C:'ad6re~·:.tan 
extraordinariamente lento, como el que se da al nivel de esp~cie,;~{pe>~rí_~-~-i;¡~y~~p'on~~ble 
de cualquier transformación evolutiva importante? _-__ __ , _' ' ;i' ~-::· '-{/:,, - . 

Y. volviendo al argumento en The Blind Watchmaker, Dawkins é(,-~\'.:E!ci~-í-azÓn-a 
Gould y Eldredge en que la selección de especies puede ser la resp~msable,c;l'~,explicar el 

patrón de especies existente en el mundo en un moment?_ determin~Í:f() y;_~or,_~ant(). que 

puede dar cuenta de los cambios de patrón en las especies según van· transcurriendo las 
. :··:, __ ·-·. -_." 

épocas geológicas, es decir. los cambios de patrón en el registro fósúL 
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Pero no es una fuerza significativa en la evolución de la compleja maquinaria de la vida. Lo 

más que puede hacer es escoger entre varias maquinarias complejas alternativas, siempre 

que éstas hayan sido reunidas previamente por una verdadera selección darwiniana 

(p.268). 

Sin embargo, si revisamos las afirmaciones de Gould y Eldredge en 1977, me 

parece que ellos no tendrían ningún inconveniente con la segunda conclusión de Dawkins 

(que sólo escoge entre alternativas previamente forjadas por la selecciónc·naturál);. en 

cuanto a la primera (que no es una fuerza significativa), depende<éfE!:'·5¡<i;;stamos 

considerando como la función principal de la evolución el explicar las adaptacione·s, o·si 

son igualmente importantes otros fenómenos, como las constricciones mortblógl~a.s 6.1os 

patrones de diversidad en un determinado momento. 

Esta última decisión no tiene una respuesta directa y depende en gran medida de 

los valores epistémicos y culturales que estén manejando los autores. Intentaré 

responderla más adelante, en la sección 1o.1. 

7 -6 La intervención de Ledyard Stebbins y Francisco .J. Aya la 

En agosto de 1981 G. Ledyard Stebbins y Francisco J. Ayala publicaron en Science un 

articulo titulado "Is a New Evolutionary Synthesis Necessary?", el cual aporta elementos 

importantes de análisis de la relación entre microevolución y macroevolución, un aspecto 

fundamental en la controversia del equilibrio puntuado. 

Como puede inferirse a partir del titulo, el articulo es una respuesta a la afirmélción 

de Gould (ver p.98), de que "La síntesis moderna, como una propuesta excluyente, se.ha .. . 

derrumbado en sus dos reclamos fundamentales: el extrapolacionismo. (l;:¡':sut:isti~ución 

alélica gradual como modelo para todos los cambios evolutivos)~ y su· cásI''excllJYente 

dependencia en la selección ... " (Gould 1980, p. 119). 

Para empezar, Stebbins y Aya la declaran que. muchos. evo1Gci6~ist~~: se: s~nti~ian 
sorprendidos con la manera en que Gould ha caractE!rizado,el·ni:Íé::leo/de)la·síritesis 

' . --",. ..- , -- ,;_ .. -,·.·· : .- . 
moderna (e igualmente extrañados de su supuesto derrumbe). s~~ ~mbargo·,: consideran 

que los reclamos puntuacionistas sobre la pluralidad est~uctural'de i'a teoria:evolutiva, la 
·.·-.-.--' ,, .· " 

naturaleza jerárquica de los procesos evolutivos y las características distintivas de los 

fenómenos macroevolutivos, son temas que merecen atención. 
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Stebbins y Ayala aclaran que no pretenden opinar sobre si la macroevolución 

procede normalmente de acuerdo al modelo puntuado o al gradual (decisión que dejan a 

los estudios empíricos). §0n_tc;>~do_c:;aso_, les parece_que es un he_cho que_ambos modos han 

ocurrido en la evolución, por lo.que lo relevante'.ahora.sería establecer,su _importancia 

relativa y qué factores son 1os~que! cietermlna.:J qúe C>cú~ra de un modo o ci~1 ·o~tio. Lo qLie 
sí quieren. dejar bien estáblecido, en. cambio; es si. existe alguna inconsisten·cia' entre. el 

modo puntuado •de cambio y la nianera E!ri que' la teciriá~~intéúca de I~ eiv61u6ión en'ti~nde 
los procesos de especiación; ".c . . i('\'.f_:' ''" 

Para esto, conside;a~ que primero deben aclarar c:!C>s malo~· E;l~te;ndi~C>s'qú~ han 
' - • . - . ~ . . . . . - • • • _.., • . - o.:), ... • : , " . - • " - • 

complicado la discusión;_ EL primero de ellos tiene que ver con un proble~~ pfriyo~a~() por 

definición:_ los paleontólogos reconocen a las especies basándósf::,en_\las Ctiterel"lciai:; 

morfológicas pres~rvadas por el registro fósil. Por lo tant~;· aq~~11o's.,2~~y'eñt~~ ;de 

especiación que se hayan efectuado con muy pocos o ningún ca~bi'o rii6;:fé16'9i~g/esultan 
... - . ·- '.; . " . . "' ~· . ' -. . . . -

irreconocibles para la paleontología. Asi, la especiación, - tal 'como\e;fvisfo .• :por los 

paleontólogos;. necesariamente involucra cambios morfológicos sub'st~ri'.ci~l~~~y~: c¡U~ de 

no hacerlo no podría ser reconocida. El segundo malentendido iien~ que'.:v9_r con el 

problema de escalas -ya muy comentado en esta tesis- que hace que lo que -resulta' un 

instante para los paleontólogos (en el tiempo geológico) puedan ser varios miles de años 

(ciertamente mucho tiempo para la escala de un biólogo de poblaciones). 

Un punto fundamental a aclarar es si la especiación rápida, incluso en su escala 

microevolutiva, es consistente o no con lo que se ha postulado en la teoría sintética de la 

evolución. Y la respuesta es que la teoría sintética reconoce que existen varios modos de 

especiación -incluyendo las mutaciones cromosómicas que Gould (1980, p.123) califica 

como cruciales para el proceso- y que algunos de ellos requieren, ciertamente, de sólo 

unas pocas generaciones (por lo que serian efectivamente "instantáneos" en la escala 

geológica del tiempo). Con respecto a las mutaciones cromosómicas, el propio Stebbins 

(1950) ya había descrito, mucho antes de la teoría del equilibrio puntuado, que: (1) las 

barreras cromosómicas más efectivas para el aislamiento reproductivo son aquellas que 

derivan de la acumulación de pequeños cambios cromosómicos; .(2) estoi:; ._cambios 

pueden acumularse en un periodo relativamente corto, del ordén••,,de·,sa'~·a·-_100 
~ '. ' : ;. : '· . .·. . . .. . . -. - : ·' ... :· _-. . --· : . ' . :- -' 

generaciones, a un grado suficiente para producir aislamiento 'repr?dtictivo; (3h~estos 

pequeños cambios ocurren, en gran medida, con independencia de los'9e'';{~s- que afectan 

la morfología externa y, por consiguiente, (4) especies indeferen~iables morfolÓgicamente 

pueden exhibir diferencias cromosómicas substanciales. 
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Pero, para Stebbins y Ayala, la pregunta central que han puesto sobre la mesa de 

discusión los puntuacionistas, y que ellos recogen en su artículo, es si los mecanismos 

que explican la microevolución pueden ser extrapolados para, explicar la macroevolución 

(pregunta a la que los pUn'fuacionistas -como ya tiémos-visto..::.:~re"sponc:fecn que'no). 
Desde su punto de vista esta pregunta involucra; a1;c,.r;~¡,ós/ tres cUestiones 

separadas: (1)'si los procesos microevolutivos operan (y oplir~ron en el pasadÓ) en todos 

los diferentes taxones en que se observan fenómenos :ll'l'cicr'~ev~li,itiv'~s; (2) si ios 

procesos'.irl1icroevolutivos identificados por la genética:Jde(poblaé:icúies_;(mútaciones, 

cambios cromosómicos, deriva génica, selección natura1/P~E!é:ieii dar:'c~enta de los 

cambios ll'lorfológicos y otros fenómenos macroevolutivos ~bs~.-V'íiit:fo~-eri; 1óis:'taxones de 

rango superior, o si resulta necesario postular procesos adiéiorÍ;;.1e!s; y c3> ~¡ Íastendencias 

evolutivas, así como otros patrones macroevolutivos,'. pueden ';;er'prono~ticad6s apartir 

del conocimiento de los procesos microevolutivos. 

Con respecto a la primera de estas cuestiones, a Stebbins:y Ayala les parece muy 

poco probable que haya algún paleontólogo que, quiera poner en duda que las 

mutaciones, los cambios cromosómicos, la deriva' génica, la se'lección natural y otros 

procesos microevolutivos hayan operado en cada una de las poblaciones de los taxones 

superiores de que trata la macroevolución. La importancia,relativa,de cada uno de estos 

procesos puede haber cambiado en diferentes momentosy=taxones, pero los procesos 

dificilmente pueden haber sido de otro tipo. 

La segunda cuestión trae consigo más implicaciones substanciales que la primera. 

Uno de los fenómenos que deben explicarse son los grandes cambios morfológicos 

(fenotípicos) que se observan en la historia evolutiva, así como la rapidez con que suelen 

darse en el tiempo geológico; otro fenómeno a explicar es la estasis a lo largo de cientos 

de miles o millones de años. El dilema estriba en que los procesos microevolutivos 

conllevan, aparentemente, cambios pequeños pero continuos, mientras que los procesos 

macroevolutivos, en la manera en que son vistos por ,los puntuacior:1}~tas, ocurren 

mediante destellos de rápida evolución, seguidos por largos períodos de,estasís. 

En respuesta a este aparente dilema, Stebbins y Ayala citan :-vario:s, estudios y 

artículos, en algunos de los cuales se muestra que mutaciones , pu_nú.lales, o cambios 

cromosómicos únicos, pueden tener grandes consecuencias, sol:lre,todo,C:uandÓ actúan 

muy tempranamente en el embrión y sus efectos se ven magnificados con el desarrollo. 
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Sin embargo, subrayan, hay numerosos estudios que no permiten apoyar la hipótesis de 

que el surgimiento de macromutaciones sea necesario para la especiación. 

También citan articulas en que se ha mostrado, convincentemente, _que algunos 

importantes cambios morfológicos (como el aumento en ei nÚmero"dEL dedos O de 

miembros) puede darse en un tiempo geológico breve· a.tra-vés'deda.~cumulación de 

pequeñas mutaciones, cada una de las cuales tuvo -efectos f~nc>típi¿6s;:µ;;~Ú~ños: En 
- ' ; .. -'_ . . . ' : . -~·. ; . -. ·. '. 

general, concluyen, la evidencia respalda el argumente teórico-de_Fis:h_13r ~e;_spécte;>'a c¡ue la 

probabilidad de la incorporación de una mutación en una poblací6n_e5;:Ynversamente 

proporcional a la magnitud del efecto de la mutación en el fenoti~o: " 

Sin embargo, insisten, una evolución fenotípica rápida resulta t~Óri6~inenteposíble 
-·· -·· - .- ':/-"' ,- ·-"·· .. , .. ,._~ - ' -- - -~· . '· 

mediante un pequeño cambio genético que afecte estadíos< _críÚcosfdel'cciesarrollo. 

Aunque, en este caso, sólo unos pocos cambios genéii26s ,.~Ósibles/;·pcid~lan::•en 
interacción con el resto del genoma, conducir a un fenotipo f~nci6nai; En este sentido, 

puede afirmarse que la evolución fenotípica resulta dirigída:·-~:1()'·1argo d~ sólo ciertos 

canales, y que distintos canales podrían ser seguidos por diferentes linajes. 

En cuanto a la estasis, Stebbins y Ayala piensan que se explica por medio de la 

selección estabilizadora y que, por consiguiente, es también compatible con los procesos 

microevolutivos. Además, insisten en que, al menos en algunos casos, la es_tasís debe ser. 

sólo aparente, producto de la manera en que se define a las especies en paleontología. 

Llegamos ahora a la tercera cuestión: ¿pueden ser pronosticadas las tendencias 
. ·-'-' .. -.. __ ' ___ ,_ 

evolutivas. así como otros patrones macroevolutivos, a partir.:del::conocirn:iento•de .los 

procesos microevolutivos? Para Stebbins y Aya la la respuesta :_sÓI~: puede• ser no. La - . ' . 
teoría de la genética de poblaciones puede ser compatible tanto" .. C:on el gradualismo como 

con el puntuacionismo. De esto se deduce que no implica.;a·'f1ín_guno de:-los.dos.-Si la· 

macroevolución sucede predominantemente de una manera CÍco-~de con: el -equilibrio 

puntuado, o bíen con el gradualismo filético, es una cue~tiÓn, que _debe ser dee:'i~ida a 

partir del estudio mismo de los patrones macroevolutivos, Y' no por i_nfere;r;ic:ÍCÍsa p¡;¡rtir _de 

nuestros conocimientos de los procesos microevolutivos; ' . ·- ·: ·•· .. · · :: .-

Stebbins y Ayala sostienen que el estudio de. los- fenómenos· micro~\/c)1utivos es 

importante con respecto a la macroevolución porque cualquierte~ría .. ma,cro~volutiva que 

esté planteada de manera correcta debe ser compatible, necesariamente, con los 

principios microevolutivos bien establecidos. Y el equilibrio puntuado, ciertamente, cumple 
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con este requisito. En este sentido, afirman, la microevolución no puede ser desligada de 

la macroevolución. 

Ahora bien, las hipótesis y modelos macroevolutivos no pueden ser reducidos a 
-- -·-

hipótesis y modelos microevolutivos. Stebbins y·Ayala explican que; .. para poder -reducir 

una rama de Ja ciencia eñ otra, se deben .cumplir.de manera suficiente dos ;condiciones: 

derivabilidad y conectabilidad. La:con.dlción, ele deri~abilid~cl requier~ que las' J.eyes y 

teorías de la rama de Ja ciencia qUe será r~ducida puedan ser derivadas lógicamente. a 

partir de otra rama de Ja ciencia. La COrldiciórÍ d~ con~bal::iilidad requiere que Jos términos 

distintivos de la rama secundaria d.; lacie;!n~ia·s~ari r.;;d~finldos en el lenguaje de la rama 

de la ciencia a que se la quiere reicit;¿¡¡. (estCI redefinÍción de términos es, por supuesto, 

necesaria para poder analizar las conexione·~'1Ó!;iicéls entre las teorías de ambas ram~s de 

Ja ciencia). 

Sin embargo, y como ya se ha dicho, .los procesos microevolutivos resultan 

compatibles con ambos modelos de Ja macroevolución: el gradual y el puntuado. A partir 

de nuestro conocimiento de Ja microevolución, no es posible inferir cuál de estos dos 

patrones macroevolutivos será el que prevalezca. Por consiguiente, la condición de 

derivabilidad no queda satisfecha. 

De esta manera, Stebbins y Ayala concluyen que: 

Distinctive macroevolutionary theories and models have been advanced concerning such 

issues as rates of morphological evolution, patterns of species extinctions, and historlcal 

factors regulaling taxonomic diversity. As long as these theories are compatible with .. the 

theories and laws of population biology, !he decision as to which one among alternative 

hypothesis is corree! cannot be reached by recourse to microevolutionary principies. Such a 

decision mus! rather be based on appropriate tests with the use of macroevolutionary 

evidence (Stebbins y Aya la 1981, p.971 ). 

Así pues, la macroevolución es un campo autónomo de estudio. En esto, Jos 

genetistas Stebbins y Ayala coinciden con Jos paleontólogos Gould y Eldredge. Y, en este 

sentido epistemológicamente importante, Stebbins y Ayala también coinciden con Gould y 

Eldredge en que la macroevolución no está ligada con Ja microevolución. 
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7. 7 Los puntos de acercamiento y de discrepancia con Sewall Wright 

Gould y Eldredge, como ya hemos visto (p.69 y p.87), tomaron algunos conceptos de 

Wright para su propia teoría, particularmente lo que ellos denominaron la "regla de Wright'' 

y que les permitió establecer una analogía básica para la selección de especies: así como 

las mutaciones en una población son estocásticas con respecto a la selección, de la 

misma manera la especiación resulta estocástica con respecto a la dirección de cualquier 

tendencia macroevolutiva. 

Asimismo, han hecho referencia en más de una ocasión a las teorías de la deriva 

génica y de los paisajes adaptativos como ejemplos de la pluralidad de los mecanismos 

evolutivos. Además, y al menos en él caso de Gould; en varios C:omenti3rios di; ~1.i~ obras 
' . . - . - . . '· .. . - . - . . . --_ ~ -.:~ . ' . . e<· - - " "· -"" . ~· -

puede apreciarse que la relación personal con Wright era buena. . : , ... ,_,,·:;··. ,. ·.: 

Por otro lado, algunos autores; como Newman et al. (198.5), '.han ·intentado 

presentar una fusión del puntuacionismo con la teoría de los paisajel5 i3daptaÚvos de 
;,.'' ··-' .. '--·-··-

Wright (ver p. 142). Sin embargo, estos intentos no fueron respalc::lados ,en' sú momento por 

Eldredge y Gould, ni por el mismo Wright. ' .· ·.~. 1-:·._.:_. •••• -. ••• .. _.~{~\:~~:-

Pero, ¿cuál fue la posición de Sewall Wright con respecto a I~ t~oría'~el equilibrio 

puntuado? Aparentemente no se enfrentó nunca con Gould y Eldreclge!~cau;,q~·e\~mpoco 
ofreció su respaldo a la teoría. Y la única crítica que expr~sc'.> ~6k,i~·;í";u~ÚJ~cionismo 
(Wright 1977) -y a la que Gould (1982b) calificó como un '.:reto ~mist6s6i:'.:::~; l,f~igt.iiente: - -· .. -·--' . ', '..,_,,:.-;._; .. • .. ,.... -

bajo la teoría de los equilibrios cambiantes los demos pueden actuarc(:,1Tl6, •. únicj';1ciés'de 

selección. En una población grande puede haber· uri •gran·.·· númE!ro·(~et'c:ieme>s= lo · 

suficientemente independientes unos de otros, y los suficientemente divers~i/C:c;~()~;ara 
dar origen a un proceso de selección entre los mismos demos (selección'í/7teidémfca): 

'· ... ,,.,,_._,_· .. ··-, .... -· ., 

Por consiguiente, sí los demos actúan como una unidad de selección íntermedía··enfre· 1os 
.. 

individuos y las especies, entonces el esquema conceptual que establece,uria inercia en 

las poblaciones centrales versus poblaciones periféricas aisladas.que'~¡: 16!;lr~ri:C:ambiar 
<· - , •. -.. 

rápidamente, pierde su justificación teórica. La especíacíón se, puede; lograr cuasi 

simpátricamente a través de los propios demos y, por tanto, la evolÚcíÓn 'púede ser tan . - .. - _._ -~ ---. '- .,- -. -·- - - . 
efectiva en poblaciones grandes como en las pequeñas. Quizá, inclu_s·o~.:~niá·s efectiva en 

poblaciones grandes, ya que contendrán un mayor número de derno~)~~~pendíentes. Por 

lo tanto, no es indispensable que se dé un evento de espeC:iació.:l':.'.como sostiene el 

equililbrio puntuado- para que ocurra un cambio evolutivo sustancial: el modo filético, 
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operando a través tanto de la selección interdémica como de la selección natural, es un 

agente de cambio suficientemente efectivo. 

7 .B Las coincidencias y discrepancias con Ernst Mayr 

Hemos visto que los autores de la teoría del equilibrio puntuado tomaron de Ernst Mayr su 

modelo de especiación peripátrica, así como la idea complementaria de que existe una 

cohesión del genotipo y que, por tanto, el aislamiento de pequeñas poblaciones resulta 

necesario para superar las fuerzas homeostáticas que dificultan la evolución' de' una 
·, ·:-· ·-. o;· 

nueva especie. , ",, 

Pero, si hay tantas coincidencias entre las ideas de. May~, ';t ,al~Ünas ',·.de, las 

principales tesis del equilibrio puntuado, ¿por qué razón nu~casl? h~có~~id~f~do a Mayr 

dentro del lado de los puntuacionistas? De hecho, no sólo no ~e:,Í;,?c0nsidera como tal, 

sino que ha mantenido una postura critica respecto a diverso~a~~~c'fó~ de la teoría. 

Veamos primero las coincidencias. Mayr, como Eldredgeiy~Gciuld;:considera que la 

especiación alopátrica es la forma más común de aparición de n~;;;vas~species. También 

están de acuerdo en que las tasas de evolución pueden variar'..desdl3, una relativa estasis 

hasta cambios muy rápidos que coinciden, generalmente, con los eventos de especiación. 

Además, Mayr afirma no tener incoveniente en aceptar las interpretaciones sobre el 

registro fósil del tipo de las hechas por Eldredge (1971) sobre los trilobites, o las de Gould 

y Eldredge (1972) un año después, o las de Stanley (1979): 

Almost every careful analysis of fossil sequences has revealed that a multiplication of 

species does not take place through a gradual splitting of single lineages into two and their 

subsequent divergence but rather through !he sudden appearance of a new species. Early 

paleontologists interpreted lhis as evidence far instantaneous sympatric speciation, but it is 

now rather generally recognized that new species had originated somewhere in a peripheral 

isolate and had subsequently spread to the area where it is suddenly encountered in the 

fossil record, The parental species which had budded off the neospecies showed virtually 

no change during this period. The punctuation is thus caused by a localized event in.an 

isolated founder population, while the main species displays no significan! change. 

The number of such occurrences in the fossil record is legion. Stanley (1979) has listed 

numerous such cases. and additional ones have been recorded in every recent volume of 

paleontological journals. (Mayr 1988, p.415). 
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Mayr también coincide con Eldredge y Gould en que existen varios niveles 

jerárquicos de evolución. Pero.no crée que esto sea una novedad.del equilibrio puntuado, 
' . ' ·: 

sino algo que ha sido aceptado desde un i.nicio, en la práctica.~por los exponentes de la 

síntesis moderna: 

The term "hierarchical approa~h"·i~trod.u6~~ p~~hap~ .·a: rie~ ¡~~~Í~~Ío~y b¿t not a new 

concept. 1 agree with Grant (-Í9B3):th~t•~adtierenÍs of the s~ritheÍÍc Íheory.-h~ve in fact 

[consistently) employed a hlerarchic;al: ~pproact¡ to. problenís C>i ITlacroevoluticin" (Mayr 

1992, p.44). 
.:·_· ._ ..... ".<\·~,_-. .. . ·, . ; , 

En este mismo sentido, -~~~~ h¡; e~dc:isado la, posÍción de Stebbins y Aya la (1981) 

descrita en la sección 7.6:, 

Stebbins and A.ya.la ar.;'.q~it~'cor~ectill .. stating that."macroevolution is an autonomous field 

of study; thát mGst C:t~\/e1d~' a~d \est it~ own théories" -theories th~t "are not reducible (at 

least _at th~ prese~t'staÍ~ éii kn6wl~dge, arid probable in principie) to mieroevolutionary 

theories" (Mayr 19BB/p.'4o3)>··· 

En elterrerÍo~~IE~isc~epancias, no obstante aceptar un tipo de vision jsrárquica 

de los procesos e\101uti~os.·a Mayr no le convence el concepto de selección de ~species, 
pues no está seguro de que exista alguna ventaja que tenga una especie sobre otra: y que 

no haya sido alcanzada mediante selección individual de sus miembros; §eg~ri~~ayr, los 

puntuacionistas no han sido capaces de demostrar la existencia de una'soia\~entaja que 

posea una especie sobre otra, que no posean también sus mi~mbr()_~J.i~dlyi~~-alei~: Por 

esta razón Mayr (1997) prefiere llamar al proceso, simplemente, . cc:in;io ':.;i'.J·b'esión • de 

especies". .::-··,·.:_-- <, __ .. ·-,,· _ _._'. ~- ·:·.-.. .-
Un punto importante de desencuentro fue la presentación que;·a·prinCipios de los 

ochenta, Gould y Eldredge hicieron de su teoría comoopuesta al ne;~darV{inis'\.no'.·A~í, por 

ejemplo, mientras que para Gould (1980) el trasfondo genético ~e io~· iá'~i¡;·¿-~ ;,;_~~nt~s.de 
- ·-- ··-·-·· , __ .. '··-·,-"'-·· •• •:.•, •e· ' 

especiación no es compatible con el neodarwinismo, P<;iÍa l\/Íl!ly·¡-; OS92),/e"n 'C:~ITlbio; no 

existe conflicto entre la visión holística de_I genotipo 'y el -,neociar.NiríismO, '.yá: qúe. _la 
• • '· 1, _. • • • • • • ' -- - ' •••• ·- •• -,, • • -.-;~,. • • - .- ; ' • 

cohesión de los dominios genotípicos habda sido alcanzada a través de'selecdé>n natural. 

Mayr hace notar que la visión atomística del genotipo -que seria la única que entraría en 
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contradicción con el equilibrio puntuado- fue defendida, solamente, por los genetistas 

matemáticos, como Fisher y Charlesworth. 

Pero las discrepancias más importantes_ tienen que_, ver_ con_. dos __ . de las. tesis 

básicas del puntuacionismo (derivadas, paradójicamente, de llevar al_ extremo las propias 

ideas de Mayr sobre la cohesión genotípica): la prevalencia en el tiempo de una estasis 

completa45
, y la imposibilidad de cambios evolutivos __ sin _ciue medien eventos de 

especiación: 

To be sure. the claims of sorne punctuationists, such as the prevalence of total stasis and 

the impossibility of evolutionary change without speciation. are clearly invalid. Furthermore, 

it has been shown that "speciational evolulion" (perhaps a better term than 

"punctuationism") is fully consisten! with Darwinism; and finally, that seeming evolutionary 

saltations, as indicated by the fossil record, can be explained without invoking systemic 

mutations ar other mechanisms in conflict with molecular genetics (Mayr 1992, p.48). 

Y es que, aunque sea el autor del modelo de especiación peripátrica, Mayr nunca 

ha dejado de creer en la existencia simultánea de la anagénesis. Así, para Mayr, los 

puntuacionistas llevaron muy lejos sus propias propuestas, hasta un extremo que no 

puede ser defendible. 

7.9 La propuesta de Douglas J. Futuyma 

A finales de los ochenta fue presentada una propuesta que ofrece una ·solución :teórica 

innovadora al reclamo puntuacionista de que la mayor parte de los cambios evolutivos 
_:. ·"''- -'~. ~,·_. :_, -.- . - -

sólo se observan en el registro fósil coincidiendo con eventos de_especiación.y,>a1 -mismo 

tiempo, permite una reinterpretación de la estasis en términos qLl~podri~-,, ~~~~~e~~ables 
para ambos bandos. Douglas J. Futuyma (1987), de la Universidad Estatal de_ Nueva .York 

en Stony Brook, ha propuesto la siguiente hipótesis: 

Los cambios evolutivos pueden ocurrir en cualquier población local y en cualquier 

momento de su existencia. Las transformaciones morfológicas, por consiguiente, se 

·
15 Mayr ( 1992) hacc notar que, aunque cxplicitmncntc no se menciona en el artículo incinl de Eldrcdgc y Gould (1972) 
que la cstnsis dcha de ser total. eso es precisamente lo que mucstnm sus g.niticas (ver la Figura 5.4~ en la p.69). Mús aún~ 
las tendencias evolutivas son prcscntac.las como d resultado de un proceso de selección al nivel de especies._ entre especies 
completamente cstúticas. 
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pueden ir acumulando en cualquiera de estas poblaciones a lo largo de la trayectoria 

temporal de una especie, y no sólo -ni preferentemente- durante el momento geológico 

de su origen,.Sin~embargo •.• ninguno de._estos_,ca111bios,eivplutivos._C!e l~s ¡:>C)b,laciones .. 

locales tendrá viabilida~ macroe,V()IUtiva, a:· menos .de qlJe log~err s'er, "fijl3dos;, en la 

población en cuestión antE.s de quÍ;i resulten diluidos por reconibinádón 9~rieticcÍ, al entrar 

~~ª::~,:c:6u;~z¿¡~~~!~~t~',!~~~e1:6:f,i':J'f~T~1~Z~~~~c~~~~i::·:~~uJ.~;t;~·~:J,;'~7;~::'. 
por lo que 'lósicambiCÍs evolutivos alcanzádos résúltan'efírríeros(' a no sei-',C\ue logren· ser 

estabilizados: >mediante ..• Ja individuali~ación de •la .•.. pobíciC::ión;·:e;; decir, ' mediánte el 

desarrollo de mec~~ismos de aislamiento que impidcÍri el p'6'st~ri6r .,;ri,~1~cÍrrlie;,t() genétlco 
<.,, , -, ' i''' 

. . ·:. ,,:;:<·:.·:::~J: ,~ ~·'"-' '/• 
morfológk:c»s ·•·.estim • tan. 

~:.~:\_-·.:·~·~.· ,. .' 

fi'.ie'rt~merite 
con el resto de: las poblaciones de la especie. 

En otras palabras: los cambios 

correlacionados con la especiación no porque exista; una ºrelación. de causalida.d. entre 

ambos fenómenos, sino porque dichos cambios -qÜE. ocÍ.irren en cualquierrri6mE.~to 'a lo 

largo de la vida de una población local- no pU~dE.~ ~er retenidos a menos qUe•se' iogre la 

individualización {y, por consiguiente, la especi~ciÓn) mediante un niécél~i~~o . de 

aislamiento reproductivo. Así pues, no es que la especiación promue.va 1C>s C::cirnbios 

evolutivos, es que solamente el aislamiento reproductivo -que, por definición, ciá-~~Ígen a 

una nueva especie- permite que los cambios evolutivos trasciendan: en.'e1 ti,empo 

(mientras que todas las demás transformaciones morfológicas, no. preser\tadcis: por un 

evento de especiación, resultarán tan efímeras que ni siquiera serán ca¡:)t.ufadás por el 

registro fósil). -~ · · · 

Las implicaciones de esta hipótesis de Futuyma son poderosa·s, · p~e~:: no· sólo 

permite explicar en términos que -en principio-, son aceptables'··· t'antá ':para los 

neodarwinistas como para los puntuacionistas, la aparente cor're1~'C::í_ó§·:~~E;: l!;e observa 

entre los cambios morfológicos importantes y los eventos de especiációh;.sino qUe da una 

nueva posibilidad a la estasis: vista a la luz de esta alternativa; la e~ta~is·'del registro fósil 

no implicaría que una especie no cambia a lo largo de su tiempo de.;vidá, sino que, a 

pesar de que sus poblaciones experimentan constantes cambios.a:todo lo· largo de su 

existencia, ninguno de estos cambios logra ser substancial ni pre:ser\,arse 'excepto cuando 

resulta preservado por-y, en este sentido, cuando coincide con7. la especiación. 

De esta manera, Futuyma ha aportado una posible sol~C::iÓn te.órica a dos de los 

temas centrales de la controversia. Hasta ahora, sin embargo, sólo Gould (2002) parece 
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haber reconocido las posibles implicaciones para la controversia y la importancia de esta 

contribución. (Por su relevancia, recuperaré este tema en las conclusiones finales). 

7.10- Sobre los protagonistas de la controversia 

Hasta este momento hemos hablado de la controversia entre el equilibrio puntuado y el 

neodarwinismo, es decir, de la controversia entre dos teorías o, como diría L.akatos, entre 

dos programas de investigación. Sin embargo, detrás de cada programa de investigación 

hay un conjunto de autores e investigadores que son quienes imprimen'a caclcfp~ograma 
su dinámica propia. Y tanto las ideas novedosas como los argumento~ c:juese ~Í'nplear:i en 

los debates son formulados por personas específicas. 

¿Quiénes son, entonces, los principales prota __ gonístas ._de .e~t.;;'~~~troversía? La 
' ·~:" ~. ', 

respuesta a esta pregunta sólo puede ser adelantada. de ri:ianera par~í~I; ¡:¡orque 

dependiendo de las preferencias teóricas del .• que.·· respo~da;: ' los conjuntos de 

investigadores con que se arriia cada bando v~rían, A~í. por--~j~rrtplo, em Refnventing 

Darwin: the Great Debate. at the High Table_· ~f Evrl>1r.Jiionar;,_. Th°eory~ Níles. Eldredge 

menciona que del lado de l~s pu;,tuacionístas los principal~~ a~tores han sido (además. de 

él mismo): Stephen Jay Gould, Steven Stanley y Elí~al:>~thVrba. En el bando contrario (el 

de los ultradarwinistas, según su última etiqueta, o los gradua/istas, según e1 término "más 

comúnmente empleado), estarían: Richard Dawkins, John Maynard Smith y George C. 

Williams. 

Pero esta clasificación es excesivamente simple y, en realidad, sólo ·revela a jos 

principales teóricos de ambos lados (y sólo en las profesiones. de_ la pa_leontol()Qía_:Y¡I~ 
biología). Faltarían por añadir importantes actores que se han sumado a la co_ntroversia 

en el aspecto de la evidencia empírica, como P. G. Williamson y Donald R. Pr()thero, del 

lado puntuacionista, o Philip Gingerich y Peter Sheldon del lado de los gradualistas:·- · 

Por lo tanto, sugiero que, como una primera aproximacíém ·a la. definición. de los 

actores de la controversia se consulte el Anexo 1 (en ·la p.2sá); ,que ~n·~~~líd-~d.sólo 
incluye a los protagonistas de la polémica en NatÚre. -- . ··· >·• ·· - . 

A esta lista todavía habría que sumar los invti:lstig-adClres .qu~ s~ ~itan en e"1 resto de 

este capitulo y, aun así, nuestra lista quedaría ínC::oriipl~ta. H!3brí~'q\.le ~A.adir; ~dl;lriiás de 

muchos otros autores de artículos científicos, a los filósofos de la ciencia que se han 
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sumado a la discusión (además del caso ya analizado de Daniel Dennett). entre ellos 

Michael Ruse y Elliott Sober. 

Sin embargo, y a pesar de la imposibilidad de conformar_un_lista exhaustiva que 

incluya a todos los protagonistas, aquellos que han ~ido anali;zadosce11,este capitulo 

constituyen lo que Harry M. Collins (1992) ha denominado el·conjunto central_del, debate. 

Un conjunto constituido por alianzas en cada bando,_ Y donde¡ c:>c1.1rre)a
0

parte cerÍtral del 

debate. Pero, también, un conjunto central donde las -:a1iarízas\•que;-conforman los 

participantes en cada bando de la controversia no se h.;¡~ ~~tl;;~í~<:;¡~-(), ~e-C:es~riari-lente, 
porque sus integrantes formen un grupo natural que ya existía pre:~¡º·--~ la Fontroversia, o 

porque pertenezcan a una misma institutución (si. bier; lo~-(p-a~i~lpantes-i~n una 

controversia cieintifica, según señala Collins, tienden a · ~stabl~~iii?<sus ,alianzas 

dependiendo de su propia formación profesional). '',> · / ;:"_.:L:-: 
Como ha pasado en otros debates cientificos, en este ··da~K;;¡,¡'í9und~ de los 

participantes de un mismo bando no se conocían entre sí, ni cornpartía6'Yíe~esariaménte 
un mismo interés profesional o académico. Algunos de ellos ~ó19'_ti.;n:C:·o11vergido en la 

controversia misma, y aunque pueda parecer que han actuado como'.partede_ün'bloque 

formal, en realidad probablemente no interactúen entre sí mas. qúe. ~n''el. CCJ.ntexto ·del 

debate particular que los ha reunido. Probablemente muchos .d.3 I~~·: a~tores citados se 

encuentren unidos entre si únicamente por su interés común -em q~~ I~- C:l:>nt~oversia se 

resuelva en una determinada dirección. 
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a 

Pruebas y dificultades empíricas del 
equilibrio puntuado 

8.1 Algunos ejemplos adicionales de evidencia empírica a favor 

Muy probablemente la serie de fósiles más conocida es la que muestra la tendencia 

macroevolutiva del linaje de los caballos. Sin embargo, para Gould, es quizá uno de los 

ejemplos de interpretación más erróneos que existen en el estudio de la evolución. 

La historia comenzó con Thomas Henry Huxley, quien propuso Ja primera 

secuencia de este linaje en 1870, basándose en Jos tres tipos de fósiles europeos. Pero 

esta interpretación no duró mucho tiempo. En 1876, durante su único viaje a los Estados 

Unidos -para participar en la celebración del centenario de su independencia- Huxley 

visitó al paleontólogo Othniel Marsh, quien le presentó la magnífica serie de fósiles de 

caballos reunida en norteamérica. A la vista de estos fósiles, Marsh logró convencer a 

Huxley de que la serie americana formaba el verdadero linaje principal, respecto al cual 

los fósiles europeos sólo eran ramificaciones desconectadas entre sí. 

A partir de la reconstrucción filogenética elaborada por Ma~sh, qljédó establecida 

la triple tendencia evolutiva que, aún hoy día, .se muestra en los principales museos de 

historia natural: (1) una reducción en el m.:Ímero.de dedos, qu~ comenzó en la especie 

conocida más antigua con un número de cuatro en -las. pat<!s d~la~teras ·y tres en las 

traseras, los cuales se redujeron después a ·tres cfedo's·. fúncion~¡~;, e~ las cuatro patas, 
,·' . ·,, , , ..•. , ... <;• 

evolucionando más adelante a un dedo central:cc:in:dos.'dedos•Jaterales reducidos y no 

funcionales, hasta llegar a la especie moderria, con l.ln ;,0.16\ciE!~'b• ;central y estructuras 

vestigiales de los laterales; (2) un auineritO continuo ~ni~ ~lt¿;~\:1~ 1bli m61ares, junto con 

una mayor elaboración de las cúspid~~ de las coronas; y CS) 6trb ~·¿ri:;ento sostenido, esta 

vez en la talla de las especies, que pasó del tamaño inicial equivalente a un perro fox 

terrier, hasta la altura mucho mayor de la especie actual (ver Figura 8. 1 ). 
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THE EVOLUTION OF THE HORSE. 
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Figura 8. 1 La evolución lineal y progresiva del linaje de los caballos, mostrando en orden 

estratigráfico el ntimero decreciente de los dedos y la altura creciente de la talla y los molares 

(tomada de Gould 1996, a partir de la ilustración original de W.D. Matthew). 

Para Gould (1996), estas tendencias son correctas en un sen_tido legít.imo, aunque 

muy limitado. Los caballos del género ancestral HyracotheriurTi.:c'ar:..tes Eohippus), .eran 

efectivamente pequeños, con molares bajos y con .cuafro; dedí:isial frent~ y tres en las 

patas traseras. Asimismo, también es probablemente corr~6t~ lcl irit~r~ret~cióri'estándar 
sobre la causa de estas modificaciones, que apunta hada un'· cambio én su hábitát (desde 

áreas boscosas iniciales, donde los tres dedos eran útir'e~.par~-;.;o h¿;.;dirse ~n la tierra 

húmeda, hasta las llanuras de tierra seca y comprimida; ;ciC>'ílde'.'6n único dedo 

proporcionaba mayor velocidad), y en su modo de aliment~ciÓ~ ;¿cii;ic:f e el ramoneo inicial 

hasta el pastizaje, para el cual hacen falta muelas: IT1J6tio ~it~' r~sistentes debido al 

contenido de sílice de los pastos). Si se trazan rectas' qJ_;;;- 'i.i;,1'ln-- los puntos de las ocho 

principales especies fósiles, tendremos entre Hyracotherium y el género actual Equus una 

línea que mostrará, efectivamente, las tres tendencias. 
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Pero el linaje que va de Hyracotherium a Equus representa solamente un sendero 

en medio de un árbol evolutivo muy ramificado, el cual se fue complicando y reduciendo a 

lo largo"de los últimos 55 millones de años. Dentro de este complejo patrón evolutivo, no 

hay nada que permita interpretar que las citadas tendencias del linaje sobreviviente 

representaran una tendencia general; ni siquiera una tendencia principal. 

~ PHYLOGENY OF THE EQUIOAE 
• S. AMERICA NORTH AMERICA OLD WORLD 
o~~~~~::::J~~======================;:::;:==¡-~-¡;;::=:::;~-¡ 
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Figura B.2 La filogenia compleja y ramificada del linaje de los caballos 

(tomada de Gou/d 1996, a partir de Ja reconstrucción fi/ogenética de Bruce MacFadden). 

Gould afirma, metafóricamente, que el gradualismo filético tradicional tiende a 

mostrar escaleras (una única tendencia evolutiva ascendente) donde realmente hubo 

arbustos (una multitud de te:ndencias evolutivas, en diferentes direcciones, donde ninguna 
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de ellas era más importante que el resto)46
• De hecho, el caso de los caballos -como 

muchos otros ejemplos de tendencias evolutivas que ha adoptado el gradualismo filético­

está más cerca de ser.una historia filogenética de numerosos fracasos, con un único linaje 

sobreviviente, que una historia sobre una tendencia general ascendente y exitosa. 

En la Figura 8.2, elaborada por Bruce MacFadden, del Museo de Historia Natural 

de Florida, puede observarse que el árbol evolutivo de los caballos está copiosamente 

ramificado, así. como el hecho de que ninguna rama podría ser considerada como la 

principal y a partir de la cual parten las demás. De hecho, MacFadden no pudo incluir en 

la escala de este diagrama toda la complejidad de las ramificaciones, así que expandió 

una porción importante (aquella que se indica en un recuadro) y que hace referencia a la 

siguiente figura: 
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Figura B.3 Las copiosas rarnificaciones en la evolución de los caballos durante el Mioceno medio 

(tomada de Gould 1996, a partir de la reconstrucción fi/ogenética de Bruce MacFadden). 

En esta Figura 8.3 podemos observar que, tan sólo en Norteamérica y durante el 

Mioceno medio, cuando menos 19 especies se originaron por cladogénesis. Hace unos 

.ir. La mc.:=túfora de los arbu ... tos en i:ontraposición a las <•sea/eras fue cmplcudu por Gould~ por prin1cra vez~ en su articulo 
sobrc la e\'olm.:íón humana Lle J lJ7(, 
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quince millones de años había 16 especies contemporáneas que pastaban en las llanuras 

de Norteamérica (mientras que varios linajes más antiguos coexistían con ellas, en 

América. yceri. el _viejo_continente). Esta diversidad prácticamente_ no.cambió., durante los 

siguientes __ 7 1T1illones de años. Más adelante, sin embargo, hubo una · declinación 

importante y todos los linajes americanos desaparecieron. 

A partir eje esta reconstrucción histórica Gould hace notar qlJe: (1) ¿dónde, en 

medio del - bosque de ramificaciones, podríamos hablar de que -está 'surgiendo una 

tendencia- evolutiva? El arbusto presenta numerosas ramificaciones iguaimente 

importantes, si bien sólo la del género Eqqus ha sobrevivido hasta nuestros días; (2) el 

árbol evolutivo presenta varias puntas -o terminaciones de las ramas.,- y a partir de· cada 

una de estas puntas podemos trazar un linaje válido hacia atrás, has_ta llegar a 

Hyracotherium, sólo que cada linaje que trazáramos de esta manera nos permitiría inferir 

diferentes tendencias, y la mayoría de ellas discreparían de la deducida originalmente por 

Othniel Marsh. 

Sin embargo, algunos defensores de la visión de la esca/era aducen que~ si _bien la 

filogenia de los caballos se ramificó mucho durante su último tercio de historia·évOlutiva, 

no sucede lo mismo durante sus primeros 40 millones de años. Este· péríodo -iriicial (ver 

Figura 8.2) ha sido, tradicionalmente. el bastión de quienes defiendE!n ~n~_gradualismo 
filético y una tendencia lineal en los caballos. Incluso Gec;;rge Gaylord.Sirlipson (1951), 

que trazó la primer filogenia arborescente de los caballos, defendía qÜ~-~~te:período 
, . . ., ':':_·,~- . . . 

inicial había sido básicamente lineal, sobre todo en ·el ,caso de la. transidón .erifre 

Mesohippus y Miohippus. 

Pero la gran cantidad de evidencia fósil adicion~l-que se ha-acumulado desde que 

fue publicado el libro de Simpson ha permitido establecer una ·conclusión diferente. En 

particular, los paleontólogos Donald Prothero y Neil' Shubin (1989) han reunido una gran· 

cantidad de evidencia empírica que introduce ramificaciones extensivas en esta parte de 

la historia de los caballos. y que apunta hacia un modo.de evolución de acuerdo con la 

teoría del equilibrio puntuado. Prothero y Shubin hicieron cuatro descubrimientos en este 

segmento temprano de la filogenia de los equidae (el mismo que Simpson había 

postulado como el caso más sólido de una secuencia gradual de transformación lineal): 

Primero, ambos géneros (Mesohippus y Miohippus) pueden distinguirse 

claramente mediante características de los huesos de las patas (previamente no 

descubiertos). No hay una transformación gradual entre Mesohippus y Miohippus (la tesis 
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que en el pasado sostenía este cambio gradual se apoyaba exclusivamente en 

características dentales). 

Segundo,Mesohippus no evolucionó gradualmente en.Miohippps. ¡:>oreJcontrario, 

Miohippusse ramifica a partir.de sólo· una población de Mesohippus; despué~ de lo C:ué!1 

ambas especies coe:idstieron dLJrante/ por lo menos, cuatro millo;,~~ deañ~·;.; .. 
Ter~ero, ca dél uno d~ est~!s dOs géneros formó, por sí· rnis~6. i.:;n'. n.:ie;vo arbusto 

evolutivo. ~~mp~~sto por numerosas esp~~íes. ;,uevas, ninguna d~ la~ c'GaÍes mostraba 

una tendencia definida. Con frecuencia, estas especies coexistieron e i;;-te~.3ctuaron en las 

mismas áreas (por ejemplo, en un solo estrato de Wyoming se encontraron t.res especies 

de Mesohippus y dos de Miohippus, todas ellas contemporáneas). 

Cuarto, estas nuevas especies aparecen en el registro fósil repentinamente, en un 

sentido geológico, y después de su aparición persisten con muy pocos o ningún cambio 

durante largos periodos. Las transformaciones evolutivas ocurren en los evento's de 

cladogénesis y, finalmente, las tendencias que pueden observarse no forman líneas 

continuas, sino concatenaciones de eventos logrados en los nodos de ramificaciones 

durante los eventos de especiación. Prothero y Shubin concluyen que: 

This is contrary to the widely held myth about horse species as gradualistically varying parts 

of a conlinuum, with no real disctinctions between species. Througout the history of horses, 

the species are well·marked and stalic over millions of years. At high resolution, .. the 

graduatistic picture of horse evolution becomes a complex bush of overlapping, closely 

related species (Prothero y Shubin 1989). 

Veamos ahora un segundo ejemplo de cómo el registro fósil, cuando las muestras 

son analizadas de una manera estadística apropiada y cuando se cuenta con suficientes 

especímenes, puede aportar evidencia empírica a favor del equilibrio puntuado.· Me refiero 

al estudio llevado a cabo por Tim Heaton (1993), uno de los estudiantes de posgrado de 

Gould (según lo refiere en 1994b), quien investigó el caso de los /schyromys, un género 

de roedores del Oligoceno. 

Los lschyromys del oeste norteamericano durante. el Orellense (la parte media del 

Oligoceno) habían sido objeto de una interpretación tradicional consecuente con el 

gradualismo filático. La secuencia orellense había sido interpretada como la crónica d_e t.m 

incremento constante de tamaño en el seno de una sola especie evolutiva. De esta 

manera, se había presentado a /. parvidens como evolucionando por anagénesis hasta 

convertirse en /. typus. Sin embargo, el trabajo estadístico realizado por Heaton sobre 
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varios miles de especímenes permitió refutar esta idea, en favor de una interpretación 

puntuada. En el Orellense inferior, Heaton _descubrió que, en realidad, ambas especies 

tuvieron un período_en que:existieron simultánearrien_tf?:_ ~-
-' . ' ~ 

Statistiéal investiga;ion of Jarge s~mpl~~ ~Uggest: instead that two .;losely related specfes 

coexisted, and _ the -shif¡ in- m~a-~ size tha_t • was thought ·to represent anagenesis actually 

represents replaceinent (Heaton 1993, p.2~7?. 

Después de un tiempo de haber coexistido, l. parvidens, la especie menor, se 

extingue y sólo la de mayor tamaño, /. typus, perdura en el Orellense superior. Ninguna de 

las dos especies muestra modificaciones significativas durante su rango de existencia; por 

el contrario, exhiben estasis la mayor parte del tiempo. La antigua idea sobre un 

incremento gradual de tamaño se debía, por tanto, al resultado de confundir ambas 

especies y tratarlas como si constituyeran una sola forma. A medida que la especie de 

menor tamaño decrece en abundancia (hasta llegar, finalmente, a desaparecer), la talla 

media del complejo entero va aumentando gradualmente, pero no porque tenga lugar una 

evolución gradual, sino por el simple efecto de obtener una media estadística 

confundiendo ambas especies: en los estratos superiores se va encontrando un número 

progresivamente mayor de especímenes (y finalmente todos) de l. typus, y un número 

progresivamente menor (y finalmente ninguno) de /. parvidens. 

He querido presentar los casos anteriores sólo como ejemplos adicionales de 

evidencia empírica a favor del modelo puntuado. No pretendo que sean los mejores ni los 

más conocidos. De hecho, los casos más citados y con seguridad los más representativos 

de la teoría del equilibrio puntuado son el de la evolución de los trilobites Phac:ops rana 

(Eldredge 1971, 1972) y el de los moluscos del lago Turkana (Williamson 1981 a), ya 

analizados en las secciones 5.2 y 7.2.2, respectivamente. 
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8.2 Las dificultades empíricas para poder validar o descartar la teoría 

Si bien el registro fósil ha aportado la evidencia que da soporte a la teoría del equilibrio 

puntuado, también está inevitablemente identificado con los principales obstáculos para 

poder validar suficientemente la ·teoría. Y es que, desde su surgimiento, ha sido dificil 

"poner a prueba" el modelo puntuado. La naturaleza del registro fósil ha hecho que resulte 

sumamente dificil -si no es que imposible- obtener evidencia irrefutable, tanto para los 

casos de gradualismo como para los de evolución puntuada. 

En opinión de algunos investigadores (Hoffman 1992; Ruse 1992) los resultados 

paleontológicos nunca serán decisivos, pues el registro fósil no permite identificar 

inequívocamente si tenemos un patrón gradi'..ial o puntuado a lo largo de la~ev.olu"dóri de 

una especie. Y es que, para poder. mostrar más allá de toda duda que ~C>.c¿rriÓ· una 

evolución gradual, no basta con que uno pruebe con el registro fósif:·q~El··.::.;;·:grupo 
orgánico sufrió un cambio fenotípico 'g~adual y significativo a lo largo del ti~rripó ~;, cierta 

área geográfica. Uno tendría que mostrar, también, que dicha área era lo 's.ufié:iéntemente 
' .. · ',' .. 

grande y ecológicamente heterogénea como para poder descartar.>ia explicación 

alternativa de que el aparente cambio fenotípico gradual obedece, 7n rS:~1fé:i'áci, a eventos 

de inmigración de otra población· de la. misma especie,. o· incluso:;i:le'' una especie 

cercanamente emparentada. Y esta tarea es muy dificil de Íi'E!vá~:C~·c.iil::>c:l :-e incluso, a 

veces, imposible-, ya que requiere de correlaciones preclsasde1!i~;:rip~emque ocurrieron 

diversos eventos biológicos, que además tuvieron lugar_ en 1.m_a<variedad ·de áreas, a 

veces muy distantes unas de otras. 

Pero si el cambio fenotípico gradual es dificil de prol:>Clr.iii'ás\ allá de toda duda 

razonable, resulta todavía más complicado demostrar C> refl.it~~{~~§.?.#:¿<:fe:evolución 
puntuada mediante el registro fósil. Aparte de los muy,,ra¿°'sJcaf;O,::;{q1.1e:.s.E! tían 

documentado de evidencia paleontológica directa sobre el momeritd.~e{1a·ramificación de 

un linaje rnético (que aportan pruebas convincentes. sot)r~·~~ ~;.;:.;~~~-~iC>c r~Cl1 de 

cladogénesis), a los eventos de especiación se los identifica erí•paleontología -como 

señalaron Stebbins y Ayala (ver p.179)- sólo gracias a ci;il11l:>(()~'rri6if~í(,·~·j¿8=g im'pC>rtantes. 

La asociación de tales eventos de especiación con carnbioFf~',;c;tl~i~3s i~sulta entonces 

inevitable, a pesar de que bien podría. tratarse de al~()~.111á~;¡'~~¡;;;e;.;te que real. Más 

interesante todavía resulta la evidencia paleontoÍógÍcade;·¡i~(:,l~¿¡g~·fenotípica intermedia 

entre los patrones gradual y puntuado. En algunos casos, la tasa de evolución fenotípica 
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sufrió una aceleración considerable sin que hubiera ninguna relación detectable con algún 

evento de ramificación de los linajes filéticos. 

Y qué decir __ sobre las dificultades_.asociadas '.a ~querer_es_tablec_er'-ccle. manera 

elocuente, si la evolución de un par de E!species ancest~o-~7scendiente se diÓ '3"1ediante 

eventos de especiación peripátrica .-:C:omo\lo ,propone el: modelo; puntuado- o por 

anagénesis. Si bien, para esta distin¿ión en párti¿Úíéir,- dE!be.;;¡;5·_ ad~ltii: quEl Gould y 
~"" ' -:''';··-. -·,_:_ ·-:.- >' .-·o-. "--· ... ~ ~- ·.'1- ;. -· .. ''' _.,'~, - .-.> .·- '.-- ' ... ' '"~·· _:; ·:- .:·,. ·~:: ,_ -:-~. :' ;~ . <__; '.' • : - • -

Eldredge han hecho una propuestá útil:: un~ e!'.pe~fe/que'háya 'e~'óluciónado de acuerdo al 

modelo puntuado deberá presemt.3rse e~:,~I 're9iit~6-!f~si!;'.po;'.al~ÚnÚi~~pg, de manera 

simultánea con su especie parental (lo cuál: seria i¡,,-posible(cie obser;va,r bajo el supuesto 

de anagénesis). Sin duda, el protÓc()IO de inve~ti~~~Íó11,é:i~e0G~9l_d~y:E1~;~dgEl propusieron 

en 1977 (ver p.97) ha sido u ria aportación importante para lograr);ixtaér' inferencias útiles 

a partir de la evidencia del registro fósil: -· · ·- ·•e ; -.· :;; 

Pero incluso el estúdio de los moluscos del lagJT¿r~~íi~c:i'E!WÍ1Íi~~~on (1981a), el 

caso más sólido de evidencia empírica a favor del equilibrio pll11tllad() ::::y:_ qÚe se apegó al 

protocolo de investigación de 1977-, recientemente:< tia sido : objeto de serios 

cuestionamientos acerca de la validez de las interpretad6nes : inferidas de su base 

empírica (lo cual ilustra mi argumento sobre la gran dificulta·d én _obtener evidencia 

irrefutable a partir de los datos paleontológicos). Sarah Samadi, Patrice David y Philippe 

Jame (2000) decidieron utilizar los mismos parámetros empleados por Williamson -es 

decir, los diseñados por David Raup (1966) para el análisis geométrico de la morfología 

de las conchas-, en poblaciones naturales de Me/anoides tuberculata, uno de los 

principales especímenes estudiados entre los fósiles del lago Turkana. Dado que -M. 

tubercu/ata no se ha extinguido, y que hoy en día se le encuentra en casi todos los 

trópicos, Samadi et al. pudieron trabajar con la_s variaciones en las conchas de numerosos 

ejemplares vivos de diferentes poblaciones .. Su objetivo era averiguar si, a partir de los 

mismos parámetros morfológicos em.p·l~éiC:Íos_.por Williamson, era posible discernir las 

variaciones de origen genétic_o ·de las h6 genéticas. Puesto que se trataba de 

especimenes vivos, los resultados. morfológicos podían contrastarse con los datos 

genéticos -lo que es imposible,eíl 81' cél~o';·de,los 1especimenes fósiles-, de esa manera 

podrían saber si el empleo exclusivo:d~_:_los:,parámetros de la concha permitía hacer 

inferencias válidas sobre eventos. c:lE! espeda~iÓÍi.Y.los resultados fueron que, en todos 

los casos estudiados, no era posible' sa~-;;;r, - 'él partir de la aplicación exclusiva de 

herramientas morfométricas, si los ejemplares estudiados estaban separados o no por 

grandes distancias genéticas. Muchos casos de dimorfismo sexual y de plasticidad 

TESIS CON ! 
FALL!\ ':E C';-::~=zN 1 

198 



fenotípica resultaban fácilmente confundibles con casos de especiación si no se contaba 

con información adicional. 

Debido a este tipo de co111pli~a_ciones, .algunos inv~~tigcid9~e,s_ccnl'lo E!izabeth M. 

Harper (1998), opinan que }as 0 dif1cultades pa~a alcanzar un resylta~o coherente no 

derivan tanto de la calidad del registro_ fósil ,(que en el caso de los.moluscos bivalvos es 

muy buena), como de que los caraé:te'res ~Elleccionados sean fáclÍEls de definiry de ser 

medido;~ro hay otro señalamiento impoit~nte•que hace Harper: menci~L ~LJe muchos 

de los principales eventos de radiación adaptativa en el pasado de los blll~Ívos:estuvieron 
asociados con innovaciones clave en las partes blandas de su anat()1nfi:i:~;-{pc::>rt~nto;no 
son observables en las partes duras preservadas en el registro fósil. -A~i(~aiejen.;¡::>¡(), dos 

de las adaptaciones más importante~ experimentadas por esto~ o~gahi;;"~O's,f~eron la 

evolución de branquias alimentadoras y la fusión del manto para. pr~cl.::;;;;ir' ;ifones. La 

evolución de un sistema de branquias que podía ser empleado ta~i:o'p~~.ii:1~'a1i~El'ntación 
como para la respiración liberó al pie de su fución de recoger dEltrit'IJ~ :v·¡~ p~rmitió, por 

tanto, emplearlo para cavar madrigueras o adherirse al fondo. Por otia partEl:;i1~ fusión del 

manto permitió la formación de sifones que complementaban los.'E!sfu_erZ.os del' pie para 

cavar madrigueras más hondas en el sedimento. Sin embargo{'ambas innovaciones, 

aunque favorecieron una radiación significativa de géneros ·duran1:eii'e1 Mesozoico 

temprano, resultan indistinguibles a partir de la evidencia.preservada de las partes duras. 

Harper concluye que, si bien con el registro fósil de algunos moluscos bivalvos -en 

particular el de la familia gryphaea-, hay mucho desacuerdo sobre· si éste ·presenta un 

patrón evolutivo por equilibrio puntuado o uno gradual, el principal problema no es tanto la 

adecuación del registro fósil para este tipo de análisis, como la falta de acuerdo que hay 

entre los distintos investigadores sobre los estándares biométricos y la selección de 

caracteres a ser examinados (complicado por la inmensa variación ecofenotípica . que 

despliega la mayor parte de las ostras). 

Y, en efecto, varios autores coinciden en que éste es el principal ·problema para 

evaluar qué patrón evolutivo es el más común: que los dos bandos_ é-~;_1a ·controversia 

simplemente no han logrado ponerse de acuerdo sobre _la · f()rll1a _de estimar, 

cuantitativamente, las frecuencias relativas de la evo_lución gradua} y la puntuada. 

Pero este asunto no es pueril y no será fácil de resolver/ya que es muy dificil 

trazar adecuadamente una muestra aleatoria de linajes filéticos, a lo largo de Ja diversidad 

taxonómica y de los diversos espectros ambientales, en la que los patrones de la 

199 TESIS CON 
FALLA DE OHIGEN 



evolución fenotípica puedan ser determinados empíricamente. Hasta ahora los intentos 

más serios al respecto los han llevado a cabo los puntuacionistas: Cheetham (1986) con 

un estudio sobre Metrarabdotos (un género de briozoarios marinos) y so_b_re_todo Stanley y 

Yang (1987), quienes analizaron un grupo de fósiles de bival~os C>riginl:lrios de la región 

oeste del Atlántico. Estudiaron 24 variables (no~maliiacl~s para el tálTlíá'ño d;,;'I~ co;,cha) 

en 19 linajes diferentes, con un total de mas de 43,ooo: ni~c:IIc;i()r!~s. si~l.Jienéfo un 

exhaustivo método de muestreo que abarcó a todas las espeéies:C!e'~fr(),<'deicuatro 
taxones de bivalvos (Lucinidae, Tellinacea, Veneridae y Arcticacea);,y t6'<:f~-E!11ti;l3_10 largo 

de un rango de tiempo de más de 4 millones de años (del Plioceno tE!ITl'i)raho Í31-rE!ciE!nte). 

Además, con el objeto de reforzar el sustento empírico de sus resultados';' sí<iir:.1E!y y Yang 

también analizaron las variaciones morfológicas de la concha en_ pobla~ioh'E!s ·:naturales 

actuales -ya que de las 19 especies estudiadas 12 existen toda~ía, y_;E!n 'C>trC>~ 4 casos . . ... ' " , 

existen lo que probablemente sean sus descendientes inmediatos-, con _lo'cu'al obtuvieron 

sus estándares de comparación para los especímenes fósiles, además .. de que lograron 
. . '• -

establecer una similitud entre las variaciones geográficas de poblaciones· actuales con las 

variaciones en el tiempo presentadas a lo largo de los 4 millones de años' e_studiados. Sus 

resultados confirmaron un patrón de cambio puntuado, pero. también establecieron 

importantes estándares de medición para cualquier estudio ulterior ... 

Sin embargo, y a pesar de lo exhaustivo de estos estudios; sus resultados no han 

sido totalmente aceptados por la contraparte. Hoffman (1992) alega que sus muestras -si 

bien son un primer paso en la dirección corrrecta- se han concentrado en un solo medio 

ambiente, una sola área geográfica y muy pocos grupos orgánicos (todos los taxones 

pertenecen a los moluscos), conocidos previamente por ser particularmente favorables 

para mostrar patrones puntuados de cambio fenotípico. De manera análoga, Stanley 

(1992) acusa a los gradualistas de asumir que especies-fósiles distintas pertenecen a:un 

mismo linaje filático, con tan pocos fósiles interme~ios que no es posible demostrar que 

hubo un cambio morfológico gradual dentro de un solo linaje, y además pasando por alto 

que, con frecuencia, se presentan traslapes entre_.:ellas (lo que resulta inconsistente bajo 

el supuesto de anagénesis). ... . . . 

Asi pues, en tanto no se pongan de acuerdo ambos bandos de la controversia en · 
- ··-- ,-. -. - . ,. . . 

un mismo grupo de normas para la valoración de los ·datos fósiles, y en la'forma_en que se 

deben de estimar cuantitativamente las treéuen_cias ·relativas de la evolución fenotípica 

gradual y puntuada, de poco servirá que sigan acumulándose estudios de campo a favor y 

en contra del equilibrio puntuado, ya que su valor no será reconocido por la contraparte. 

TESIS CON 1 .. -
F;::,. T r ÍI D·;¡i noi(~;•·N 1 

.1..1. • ...;;_¡.n_ l ~ Vl\;._,_ü_,_, I 

200 



g 

¿Sigue vigente la teoría del 
equilibrio puntuado? 

La teoría del equilibrio puntuado ha cumplido ya treinta años de vida. Pero, ¿sigue 

vigente? Hemos mostrado, en el capítulo 7, que la polémica en Nature,parece haberse 

diluido a principios de los años noventa, lo cual no impidió algunos enfrentamientos 

posteriores en el New York Review of Books. Sin embargo, y dado que este último sitio no 

es una publicación científica, es pertinente preguntarse de nuevo: ¿Sigue vigente la 

teoría? ¿Ha continuado viva dentro de las revistas científicas? 

En este capítulo mostraré que la respuesta es sí. Que al finalizar el siglo veinte 

muchos investigadores siguen haciendo referencia a la teoría del equilibrio puntuado, si 

bien la polémica en torno suyo parece haber disminuido. 

9.1 La teoría dentro de las páginas de Paleobiology y Evolution 

Además de los artículos aparecidos en Nature, la controversia se hizo presente, de 

manera paralela -aunque de forma mucho más esporádica- en otras publicaciones 

científicas, como en Systematic Zoology (ver Vrba 1984; Gould y Eldredge 1986), en 

Science (ver Stebbins y Ayala 1981; Gould 1986), en Skeptic (ver Prothero 1992), en 

Cladistics (ver Murphy y Lovejoy 1998), en Pa/eobio/ogy (ver Lande 1980) y en Evo/ution 

(ver Gingerích 1978). 

Sin embargo, la manera en que analizaré' en esta';e~ción la permanencia o no de 

la teoría del equilibrio puntuado será, únicarnegtE!, ~a~,é~d6:me ~n las dos últimas de estas 

revistas especializadas: Pa/éobiology y Evo/uti/jn. ·¿a .r~ión de haber elegido estas dos 

publicaciones se debe a que considero que, si el equilibrio puntuado ha tenido algún 

grado de aceptación dentro de la comunidad científica, es en estas revistas 

especializadas, más que en ninguna otra, donde esta aceptación debería evidenciarse. Al 
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hacer esto, estoy aplicando el criterio de Michael Ruse (1999) de que a una teoría 

científica se la puede considerar viva en tanto continúen las- referencias a la misma en 

trabajos posteriores.-

La metodologia seguida fue diseñada por Ruse, y consiste .en analizar cuántos 

artículos han hecho _referen~ia al ''equilibrlo puntuado, entre todos aquellos artículos 

aparecidos en PaleobiologV'.7 y ~'r,Evol'Ution .. 

En· 1os siguientes· dos cuád~os se rnuestra el result~do .global de este estudio. Los 

datos se presentan agrupados en period~s de cinco 'añc>s {con exC::epción del útlimo 

periodo, ·que corresponde··a seis años; con el ~bjeto'dE! C:l3rrar,la est~di~tica en .. el• año 

2000). El año inicial es 1975 porque PaleobioÍogy:c6~e-.,zó ~ ~ublicars~ 13ri ese ciño. Los 
.- - • - - - ._, • • • • ' - d -- ' - -- • -- -- -- • ·-· ,. _,_ ,._. ·.·_-. - ~. ~ 

datos para el lapso qué abarca de 197S'ha~ta·19s4'iueron'recabados'.por Rús'e.(1999), y 
los últimos seis años fueron corlipi~t~iido~ p~~ l"lli:/· ;• } • < > ........ ·-·;· •, •·. ··,;-;_·· ·•· .. · ·.· · 

En el Cuadro 9.1 se puede ver qué ha pasado ~~ ~I c~so de ;,'a;eobio/~gy, y en 

Cuadro 9.2 se muestran los datos para Evo/ution: 

Artículos aparecidos en Paleobio/ogy que citan obras del equilibrio puntuado 

A1l11.\· 1/e /tu Total ele articulo ... Art. q1wcita11 al Contenido afnvnr Contenido en El co11te11ido 
1111hlic'1ci1111e ... en eso.\· 5ru1o.\· C<tuilibrio 111111tur1do de la teori<1 contra de la teuria resulta 1111utn.~I 

1975-79 177 18 8 3 7 
1980-84 216 42 10 10 22 
1985-89 226 30 9 8 13 
1990-94 194 9 5 3 1 
1995-00 200 27 4 o 23 
Total: 1,013 126 36 24 66 

Cuadro 9.1 

Obsérvese que poco más del 12% (126/1 ,013) de los artículos totales han hecho 

alguna referencia al modelo puntuado. Asimismo, puede apreciarse que, aunque la mitad 

de las referencia son de carácter neutral, dentro de la otra mitad, son más las referencias 

de artículos que suscriben la teoría que aquellas que la rechazan. 

47 Goulc.J y El<lrcdgc han participado cntusiastmncnte en In revista especializada en paleontología y palcobiologia 
Palf..'obio/ok"l.' desde su fundación. en 1975. Goukl. incluso. era mcndonado en ulgunus contraportadas con10 uno <le sus 
patrocinu<lon.:s cconótnicos. Dcs<lc su aparición. esta revista ha ocupado un lugar dcstncado entre las publicaciones 
profcsionalcs de palcontologia e histc.lria natun11. Por todas csl<.ls razones. es comprensible que Ja publicación científica 
1wtt11-al para publicar trabajos c.:mpíricos sohn.: el equilibrio puntuado haya sido. prccismncntc, Paleobio/o&_"V. 

~~~~~~::---:;-;--:-:---------r 
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Artículos aparecidos en Evo/ution que citan obras del equilibrio puntuado 

Al1t1s tle ltL~ Total de articulo.\· ..Jrt. que citan al c·cmrenido a favor c·o111f•11ido en El co11te11ido 
1711hfict1cio11e.,,· t'll t'So.\· 5 ailo.'> eq111/ihritJ/'1111/11adtJ dela teoría co11trc1 de la 1t.•oria re.<t11lta lll'U/ral 

1975-79 469 6 o 1 5 
1980-84 613 22 6 5 11 
1985-89 538 7 2 3 2 
1990-94 752 15 2 1 12 
1995-00 1,065 13 1 1 11 
Total: 3,437 63 11 11 41 

Cuadra 9.2 

En este caso, sólo el 1.8% (63/3,437) de los artículos totales hicieron alguna 

referencia al modelo puntuado. ¿Significa esto que Evo/ution no le presta atención a esta 

teoría? No creo que esta afirmación sea válida; el resultado mostrado tiene que ver 

mucho más con el hecho de que el contenido temático de esta revista es mucho más 

amplio que el de Paleobiology, abarcando temas tan diversos como la evolución a nivel 

molecular, estudios de campo en diversas áreas, reportes de experimentos de_.laboratorio, 

evolución en plantas -tema en el que, por cierto, no parece haberse publicado nada con 

relación a esta teoría- y estudios de genética de poblaciones. Así.pt'.i;;~i elsta·menor 

frecuencia relativa no es un indicador, en sí mismo, de una decli~~cié>n'd~ la. teoría del 

equilibrio puntuado. 

¿Dónde, entonces, 

apropiado lo encontramos 

~-, ·· .. : ' - -

podríamos buscar una guía al respeci:C>?. U-,.; ::índi~ador más 

en la tendencia que ha seguido la canÚd~d de artículos que 

citan a esta teoría (obsérvese la tercera columna del Cuadro 9.2):.Au,.;~u~:~-I número más 

alto lo tenemos para el quinquenio 1980-84, con 22 artículos: el prómec:lio en estos 25 

años ha sido de 13 artículos cada cinco años, y es justo esa cifra promedio la que ocupa 

el período más reciente de 1995 al 2000. Y lo mismo ocurre para la revista Pate¿,biology, 

donde el promedio de artículos que efectuaron citas al respecto es de poco _más .de .25 

cada cinco años, cifra cercana a los 27 artículos en el período de seis años-1 S9S-2Ó.oo. 

Así pues, no se aprecia una disminución en la presencia relativa de.la:tec:iría-del 

equilibrio puntuado a través de las referencias en los artículos publicados:)anto .. en 
'·.:-•• • •. e .. --. .:.-,.·'· 

Paleobiology como en Evolution. Por el contrario, más bien se obse..Va úna:presencia 
""- .-.. · .. ,- .. -···,' 

estable en las páginas de estas dos revistas especializadas a lo largc:i'de-_los· 26 años 

mostrados. Esta conclusión difiere ·de la de Ruse (1999), pues é·l ·so~tÍene que sí ha 

habido una declinación en el interés por esta teoría (aunque podríamos reconciliar 

nuestras conclusiones de la siguiente manera; la teoría ha mantendio una presencia 
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estable en las páginas de estas revistas, pero el interés por ella parece disminuir con el 

tiempo, ya que la mayoría de las veces .las referencias son de carácter neutral) . 

. En el siguiente cuadro· se.muestran, de manera.:·conjÚnta,.los·datos previos de lo 

que ha sucedido en Pa/eobiologyy en Evolution con relación al equilibrio puntuado: 

Artículos aparecidos en Pa/eobiology y en Evo/ution, firmados por autores distintos 
a Gould y Eldredge, que citan obras del equilibrio puntuado 

...-hlo.\" 1/e /a.,,· Articulo.-. e11 Artic11/os e11 E'•"/11thn1 Tolnl de artículo ... 
p11hlicuci1111c.: . .,,· 1•11/,:t1hio/t1J.:.l' qrw citan que citan al equilibrio COll Clf<l.\"(I/ 

al e<111ilihrio fJllll/11adn f'll,,tu<ulo res 1ecto 

1975-79 18 6 24 
1 980-84 42 22 64 
1985-89 30 7 37 
1990-94 9 15 24 
1 995-00 ·--t-----=2°'7=-----t------1:cc3=------¡------,4~0=-----j 

Total: 126 63 189 
Cuadro 9.3 

Como puede apreciarse, el promedio de artículos con citas a la teoría, visto de 

manera conjunta, ha sido de 38 cada cinco años (189/5). El mayor interés se alcanzó, en 

ambos casos, entre 1980 y 1984 (durante la fase radical de la teoría), y después de una 

aparente declinación las cifras han retornado a su promedio histórico. 

Analicemos ahora, con mayor detalle, lo ocurrido durante el último periodo que 

presentamos (1995-2000) en cada una de ambas revistas. En el siguiené cuadro. sobre 

Paleobio/ogy se puede apreciar tanto la frecuencia de publicación (PaleobiÓ/ogy edita 

cuatro números al año), como el número de articulas que emplearon citas sobre obras de 

la teoría del equilibrio puntuado en cada uno de estos años: 

Números de Paleobiology con artículos de autores distintos a Gould y Eldredge 
y que citan obras del equilibrio puntuado 

,V1í111&:r11 1/c.: /11 TotC1/ clc 
rit1,.i'fift1 y 111111 tlt.• #/ #2 #3 #4 t1rtic11/11.'> 

n11b/icacilí11 Cflll CÍ/tlS 

1995 2 2 4 
1996 2 2 3 7 
1997 1 1 2 
1998 3 2 2 1 8 
1999 1 1 1 3 
2000 2 1 3 

Total: 27 
Cuadro 9.4 
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Durante 1995-2000 esta revista publicó 200 artículos. Entre estos, hubo 27 

artículos (de autores distintos a Gould y Eldredge) que emplearon en alguna medida la 

teoría en su·texto, puesto que la citan. (en 51 ocasiones), a lo largo de los 6 años y 24 
---· -- . -

números de la revista qlle s'e .;;nalizaron. Esta cifra significa que el 13.5% (27/200) de los 

artículos publicado~ en ~ste 'l~~.so harl hecho referencia a la teoría. Además, y como 

puede apreciarse; en la may6r pkrt~;d~ Jas}evístas ha aparecido al menos un articulo con 

citas al respecto: el poré'~ntaje 'C:ie\1Lirnéros (revistas) de Paleobiology que incluyeron citas 

sobre el tema, en comparaC:íón con el totál de números publicados en este período, es del 

67% (16/24). 

Y sin embargo, al revisar el contenido de los artículos de,,estos seis años, 

podemos notar que la mayoría de las citas que han aparecido corresponden ,a, meras 

referencias secundarias, a citas de pasada, y que los artícÚlo's,qÚe· l~~·'incluyen no 

participan de la teoría ni de la controversia que inicialmente despertó: Cab1;?~~egl.Í~tarse, 
. ' " ..... _. ,. -- .,.,.__ -·-· -

entonces, ¿qué artículos sostuvieron, realmente, a la teoría del e.quiH~rio: plln.tllado como 

un modo de evolución? Apenas los siguientes cuatro entre 1995 y el 2,000:: 

. . - .-

Lieberman. s.s., c. Brett y N. Eldredge. 1995. ,"A study of stasls arid change in two specles 

lineages from the Middle Devonian of New.York state~~ .daié6~io1ogy 21 :15~27 

Norris, R.O., R.M. Cortleld y J .. Cart;i~ge. 199~. "\/Vha; I~ gr~du~lism? Cryptic speciation in 

globarotaliid foraminifera.~ Páleobiol~gy 22:38s-4os ., 

Miller, A.I. 1997 .·."Coordinated stasls or coinciden! relative stability?" Paleobio/ogy 23:155-

164 

Chiba, S. 1998. "Synchronized evolution in lineages of land snails in oceanic islands." 

Paleobio/ogy 24:99-108 

Hagamos a continuación el mismo ejercicio para el caso de Evolution, la cual 

editaba, hasta el 2000, seis números al año: 
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Números de Evolution con artículos de autores distintos a Gould y Eldredge 
y que citan obras del equilibrio puntuado 

iVú111ero tic /u T"taL de 
re••btlt1 y u11t1 tle #J #2 #3 #4 #5 #6 urtlc11im; 

n11hlicuci1J11 c1.111 cita~ 

1995 2 1 3 
1996 1 2 1 4 
1997 2 1 3 
1998 1 1 2 
1999 o 
2000 1 1 

Total: . . .· .:: : 13 
Cuadro 9.5 

Durante 1995-2000 Evolution publicó 1,065 artículos. Ahora bien, hay que recordar 

lo arriba explicado acerca del contenido temático mucho más amplio de esta revista. Por 

consiguiente, era de esperarse una menor representación de artículos con interés en la 

teoría del equilibrio puntuado en relación a lo encontrado en Paleobio/ogy. A pesar de 

esto, y como puede apreciarse, hubo 13 artículos (de autores distintos a Gould y 

Eldredge) que emplearon en alguna medida la teoría en su texto, y que la citan (en 19 

ocasiones), a lo largo de los 6 años y 36 números analizados de esta revista. Esta cifra 

significa que el 1.2°/o (13/1,065) de los artículos publicados en este lapso han hecho 

referencia al modelo del equilibrio puntuado. Además, la presencia del puntuacioni;;-mo 

también puede medirse en el hecho de que en casi todos estos años -la excepción.es el 

año de 1 999- han aparecido entre uno y cuatro artículos que citan la teoría. El p-orcentaje 

de números (revistas) de Evolution que incluyeron citas sobre el tema, en ·comparadón 

con el total de números publicados en este período, es del 28% (10/36); es decir, \mo_ de 

cada tres números, en promedio, ha publicado algún artículo que sigue citando en su 

bibliografía obras relativas a la teoría del equilibrio puntuado. 

Pero, nuevamente, cabe preguntarse ¿cuántos de estos artículos·· trataron, 

realmente, sobre el tema del equilibrio puntuado como un modo de evolución? Esta vez, 

tan sólo dos entre 1995 y el 2000: 

Marko, P.B. 1998. "Historical allopatry and. the ··biogeography of speciation in the 

Prosobranch Snail genus Nucel/a." Evo/ution_52;:757-774, 

Samadi, S., P. David y P. Jame. 2000. "Variation of shell shape in the clonal snail 

Me/anoides tubercu/ata and its consequences far the interpretation of fossil series." 

Evolution 54:492-502 
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En el Anexo 2 al final de esta tesis (p.259), se muestra el detalle y la ubicación de 

las citas a la teoría del equilibrio puntuado; así como la .re.ración de ra.s citas totales que se 

han hecho sobre obras de Gould y Eld;~¡:¡;;: t;íltd ~';, Paf;,obÍ;;/c;gy ¡;;,,;,~ en Evo/uf ion, 

durante los años 1995-2000. 

A partir de los datos que h~mos ~:~~H~a~~pode0~s éo~clJi~'ql\E?: (;)~a'teoría del 

equilibrio puntuado ha pernianc;¡cido viva~jdesc:le;súsl\rgimienfo y!h'a51:a'ah~'ra{a través de 

referencias en las páginas de·-'-por.IÓ menos.:.:.. estas dos revistas espe8ializ8das;•(2) sin 
- -. ' ,-, -;.·,1 ;.; 

embargo, el interés por la misma ha.declir:i"!éio, ya q'ú.e;1~·9~an niayorí.a;pe)~s.citéls rio .se 

refieren a artículos que traten directamc;¡nte·sC>b're:~r·teriía;·~a seciSreispardando o 

rechazando el model.o punt¿él·d~_,···p·····.~e .• nr,d·.···~1·d~.·o~~él~;:~~la~ra~,>.~;~01éri:ii~él ·~·riúe •e( equilÍbrio 

puntuado y el neodar.ivinismo ha: . iélí.t6'/íriteAsidélci 'cbmoépr~sehcia en.·ambas ,, ',· \ -~-: - - - .. - . 
publicaciones. 

Esta segunda conclusión merece una explicación. Si continúa viva la teoría, ¿por 

qué la controversia ha disminuido? En el capítulo final de esta tesis presentaré una 

hipótesis que busca explicar el porqué de esta situación. 

9.2 La vigencia del equilibrio puntuado en otras publicaciones científicas 

En apoyo a la conclusión de que la teoría del equilibrio puntuado sigue vigente, en esta 

sección mostraré que, además de los artículos ya citados en las revistas analizadas en 

secciones anteriores (Nature, Paleobiology y Evo/ution), de 1988 a la fecha se han 

publicado, de acuerdo al indice temático que elabora la revista /sis, cuando menos los 

siguientes libros y artículos cientificos cuyo contenido tiene que ver, enteramente, con la 

teoría del equilibrio puntuado y/o con la controversia que desató con el neodarwinismo: 

Fortey, R. A. 1988. "Seeing is believing: gradÜalism árid.punétua.ted.equiUbfi~ in the fossil 

record." Science Progress 72:1-19 

Blitz, D. y M. Bunge. 1989. "Gradualism vs. saltationism in evolutionary biology from Darwin 

to Gould". En: Paul Weingartner y Gerhard Schutz (ed). P/1ilosophie der 

Natt1rwissensc/1aften. Holder-Pichler-Tempsky, pp. 297-301 
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Wagner, G. 1989. "The variance allocation hypothesis of stasis punctuation". En: 

Hoyningen-Heune y F. Wuketits (ed.) Reductionisrry and systems theory in the life sciences: 

Sorne problems and perspectives. Kluwer Academic. 

Gould, s. J. 1990. "Speciation and sorting as the source of evolutióna,Y .. trends, or things 

are seldom what they seem." En: K.J. McNamara (ed.) Evolutionary.:Trends. Belhaven, 

London. 

Shermer, M., et. al. 1992. "Is there a revolution in evolution?" En: SkeptiC:::·1(3), pp:1s-8s. 

(Contiene: Michel Shermer: "The mismeasurement of history: Darwin, Gould, and the 

nature of change". Donald Prothero: "Punctuated equilibrium at twenty: A paleontological 

perspective". S.J. Gould: "Punctuated equilibrium in fact and theory~). 

Somit, A. y S. Peterson (ed.). 1992. Tlle dynamics of evolution: The punctuated equi/ibrium 

debate in t/1e natural and social sciences. Cornell University Press, New York. (Este libro 

está dedicado, en su totalidad, a analizar la controversia desatada por esta teoría, y 

contiene artículos de A. Somit, S. Peterson, S.J. Gould, S.M. Stanley, N. Eldredge, A. 

Hoffman, M. Ruse, K. Boulding, S. Cachel, A. Mazur, B. Gladue, G. Schubert y R; Masters): 

Prothero, D.R. 1992. "Punctuated Equilibrium at Twenty: a Paleontological Perspective." 

Skeptic 1 :38-47 

Nicho!, S.T .• J.E. Rowe y W. Fitch. 1993. "Punctuated equilibrium and positive Darwinian 

evolution in vesicular stomatitis virus." Proc. Nat. Acad. Sci. USA 90:10424-10428 

Eldredge, N. 1996. "Hierarchies in macroevolutié>n;" En:· D~ Jablonski, D.H. Erwin .y J.H. 

Lipps (ed.) Evolutionary pa/eobio/ogy. University of Chicago Press, Chicago. ~ 

Murphy, R. W. y N.R. Lovejoy. 1998. "Punctuated Equilibrium orGr~c°i~~;f;n, i;, the Uzard 

Genus Sceloporus? Lost in Plesiograms and a Fore~t ofTrees;".(;ládí;t;c;J 4:95-·.¡ 03 

. . 

Y a esta lista debemos añadir la siguiente; qUe se re~iere .,; los libr¿s ·profesionales 

sobre biología y evÓlucióíl que dedicanÚnc~pÍiulÓ, ci ~I menos una-secciÓn;.'a1.tem~.del 
equilibrio puntu~do ctambiéíl a. partí;.~~ -Í SBS): .. 

. :- ;·,_-

Mayr, E. 1988. Toward a néw · p/JÍ/osophy of Biofogy. Observations of an evofutionist. 

Harvard University Press, Cambridge (articulo dedicado al equilibrio puntuado en pp.457-

488). 
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Eldredge, N. 1989. Macroevo/utionary Dynamics. Species, niches and adaptative peaks. 

McGraw Hill, New Yárk (un capítulo dedicado al equilibrio puntuado). 

Ridley, . M. 1 993. Evo/ution. Blackwell Scientific Publications, New York (ver pp.511-525; 

576-579). 

Dennett, D. ;i'ss5>.oarwin dangerous idea: Evolution. and the:meanings of life. Simon & 

Schust~;; N'ew y.;~1< (ca'pítulo sobre el equilibrio puntuado _:al cual" critica~ eri pp.429-513}; 

Eldredge, N. 1995 ... ,Réinventing Darwin: Tl1e great debate at the IÍigh table of evolutionary 

theory. Wiley, New Yo~k (v~r pp.64-79). 

Mayr, E. 1997,<fhis'is"BÍology. The Science of t11e Livin~ 'N'orld. Harvard Universily Press, 

Cambridge (sec~ión sobre el equilibrio puntuado en pp.19S-203). ' 

Futuyma, D.J .. 1998. Evolutionary Biology. Sinauer Ass.,' Massachusetts '(ver secciones 

especiales en: los capítulos 6 y 24). 

Eldredge, N. 1999. Tl1e Pattern of Evo/ution. Freeman & Ca., New York (ver pp.16-23 y 

140-145). 
- -; ~ ' . - . 

'' ;_~ ' 

Ruse, M. 1999. Mystery of Mysteries. Is Evoution a Social Construction?.Har\tard Universlty 

Pre.ss, Massachusetts (capítulo sobre Gould y el equilibrio puntuado en p~~1'3s~152). 

Schwartz, J. H. 1999. Sudden Origins. Fossi/s, Genes, and the E~ergen~e o( Species. 

John Wiley and Sons, New York (ver pp.320-330). 

Gould, S.J. 2002. The Estructure. of Evolutionary Theory. Harvard University Press, 

Cambridge (todo el capítulo 9 dedicado al equilibrio puntuado). 

Estas dos listas, además de que sólo se refieren a publicaciones en idioma inglés, 

no son exhaustivas. Por el contrario, apenas representan una muestra, construida a partir 

de un solo índice (el de /sis), de la literatura científica que sigue ocupándose del tema. 
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9.3 La teoría del equilibrio puntuado en 
los libros de divulgación científica 

Tanto Eldredge como Gould son, además de cientificos profesionales, excele-nte-s 

escritores de divulgación de la ciencia. Lo mismo ocurre con Richard Dawkins, en -el lado 

contrario de la polémica. Y ello ha propiciado que una parte de la controversia se haya 

ventilado, desde su inicio y hasta la fecha, a través de este tipo de put>lica_ciones. Esta 

situación a veces ha contaminado, con cierta carga de retórica, el debate_:_qüe_ se: lleva a 

cabo dentro del terreno de la ciencia profesional, pero también ha servido para 'popularizar 

la polémica. El aspecto positivo de esta popularización ha sido qu~ múchas .veces estas 
. ·- . ·: .- . 

obras de divulgación han sido la puerta de entrada para que el público en general, y 

algunos biólogos profesionales, conozcan la controversia y se adentren" en ella; un 

aspecto negativo ha sido que, en la medida en que la mayoría de los lectores de este tipo 

de textos no se toman la molestia de leer las fuentes primarias -además de que el lector 

no científico no tienen un fácil acceso a las mismas-, normalmente se quedan con una 

imagen deformada o parcial, y casi siempre incompleta, del contenido de la polémica. 

Veamos, pues, algunos de los libros que se han publicado en el ámbito de la 

divulgación científica -que hacen referencia explicita a la teoría- en los últimos años: 

Gould, S. J. 1993. Eigl1t /ittle piggies: Reflections in natural l1istory. Norton, New York (ver 

pp. pp.263-265) 

Dawkins, R. 1996.Climbing Mount Improbable. W. W. Norton & Ca. lnc:; Londres (ver 

pp.105-107) 

Gould, S. J. 1996. Ful/ l10use: Tl1e spread of excellence from Plato ·to Darwin. Harmony 

Books, New York (ver capítulo 5). 

Gould, S. J. 1996. Dinosaur in a l1aystack: Reflections in natural l1istory. Harmony Books, 

New York (ver pp.127-136; 142-144) 
. - .·'' .·. 

Stanley, S.M. 1998. C/1ildren of the Ice Age: F~eeman & Co.,NeviYo;~:(Ser pp;~88-198) 

Nuevamente, se trata de una<lista incompleta y sólo~de pu,bficaciones en inglés. 

Pero sirve para ilustrar la presenci;;; i;,,pMante d~I ~qúilibrio punti:_¡'ad~ _:_y q~l~á. aÚ~ más, 

la de los protagonistas de la controversia- en el terreno de la divulgación científica. 
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La importancia de los valores epistémicos 
y de la retórica en la controversia 

1 0.1 Valores epistémicos y culturales de los principales protagonistas 

En varios aspectos, los valores epistémicos de los autores de la teoría del equilibrio 

puntuado y los neodarwinistas coinciden. Finalmente, ambos bandos de la controversia 

son cientificos dedicados al estudio de la evolución. También, por ello mismo, resultan 

parecidas sus propias concepciones sobre la historia evolutiva de la vida en nuestro 

planeta. Y, sin embargo, en los pocos puntos en que discrepan, las diferencias son 

profundas. Sus respectivas visiones de lo que resulta importante en el estu.dio de la 

evolución representan diferentes tradiciones históricas. e implican distintas preferencias 

culturales y epistemológicas. 

Antes de concentrarnos en estas distinciones veamos, primero, las coincidencias 

básicas. Tanto los neodarwinistas como Gould y Eldredge están de acuerdo en ·que ~la 
evolución en la Tierra ha procedido por causas exclusivamente naturales; ningur:io .. de 

ellos posee el menor rasgo de pensamiento teleológico. Tanto neodarwinistas ·como 

puntuacionistas coinciden en que sólo la selección natural produce adaptaciones. y. la 

consiguiente adecuación al medio; que no hay nada de inevitable en las tendencias. 

evolutivas y que el azar juega un papel importante en la producción de las variaciones 

sobre las que podrá actuar la selección natural. Ambas corrientes de pensamiento están 

de acuerdo en que las nuevas especies no evolucionan mediante saltos -ambas -son 

igualmente antisaltacionistas- y que las macromutaciones con grandes efectos 

fenotípicos son, además de raras, casi siempre terriblemente desventajosas .. Coinciden, 

por tanto, en que la historia evolutiva de las adaptaciones normalmente está constituida 

por una serie de pequeños cambios, que se van acumulando. En todos estos aspectos, 

ambos bandos de la controversia son igualmente darwinistas. 
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Tanto neodarwinistas como puntuacionistas son, además, igualmente gradualistas 

en el sentido que hemos definido al término en la p.37 (si bien, por supuesto,, no lo son 

bajo otras de_firiiciones, partic;ularrrien~~ laq1.1e tiace al gr¡;tdu~Hsrr1c..~quJ~~}l31'"1~~ 5()11 t~:;as 
constantes de cambio). 

Veamos ahora en qÚé val;res ··difieren .. A qui será, necesario ·personalizar en 

algunos casos. Para empezar, Ste~Eln .Gould y Nilkes Eldredge; p~ru,:, l~do,,y John 

Maynard Smith y Richard Dawkins,. por el otro, son representantEl~. de '.:c:lite~entes 
tradiciones nacionales· y culturales de - la biología evolutiva> llÍlayri~'~C:t{s"rnittí: E!~tudió 
genética directamente con John B. S. Haldane, mientras que Davvkins hizé:i',su:ci6ctorado 

bajo la tutela de Niko Tinbergen, el famoso etólogo. Los dos fueron formados· bajo una 

tradición que pone el acento en las adaptaciones. 

Eldredge y Gould, por su parte, estudiaron paleontología en un medio universitario 

con menor propensión por el aspecto adaptativo, y en el caso particular de Gould se 

formó a si mismo, también, en la tradición moñológica alemana. Resulta obvio, por lo 

demás, que el aspecto adaptativo es más evidente en el estudio de animales vivos que en 

el estudio de los fósiles (sin que esto quiera decir que no sea, también, muy importante en 

la paleontología). 

En cuanto a su historia personal, Gould creció en una familia judía laica y se educó 

en escuelas públicas estadounidenses (un ambiente, ciertamente, muy distinto a la 

educación en universidades privadas y conservadoras que recibieron, en Inglaterra, 

Maynard Smith y Richard Dawkins). Además, el padre de Gould era marxista y Gould 

alardeaba de ello -ver cita de la p.95-, así como de la relevancia de'una filosofía general 

del cambio para el pensamiento científico. Sin embargo, no hay elementos para creer que 

este último detalle biográfico haya sido decisivo en las preferenci_as conceptuales de 

Gould, puesto que Maynard Smith, su adversario teórico,·también simpatiza con ideas 

marxistas y comparte muchas de las inquietudes sociales ·de Gould. 

Los neodarwinistas como Maynard Smith, Richard D~vvkin~ y George Williams, por 

un lado, y del otro lado los puntuacionistas, parten de dos. perspEl,Í::tivas distintas de la 

biología evolutiva. Para los primeros, la adecuación de los_or~a'ílisn-Í6~/;-'li~s,adaptaciones, 
o su buen diseño- es el problema central a ser explicado:\Eriúr;i_mundo;'sin diseñadores 

divinos, el poder explicar cómo han evolucionado las COITlpli;;j;,;s f;;str~c'.tu~a~ adaptativas es 

lo más importante ("lo que espero de una teoría sobre i~''.~\/·.;;·1~'~iÍ'.>F~~:,·q,Je explique los 

mecanismos complejos, bien diseñados, como los corazones, las manos, los ojos y la 

ecolocalización" dice Dawkins 1986, p.265). Y la selección natural es el único mecanismo 
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natural que puede explicarlas. Por consiguiente, es de esperar en esta perspectiva 

evolutiva que se ponga el acento en la selección y en las adaptaciones. 

Sin __ embargo, _.Eldrege~ y ___ Goulét __ parten ___ de, .otra _,perspectiva, _naturalmente 

influenciada_ por las características~ de su profesión. Lo que· ellos. ven; es que _muchas 

formas vivas. que existieron en el pasado de pronto se extinguen, y q~e-c;tras parecen 

transformar~e casi instantáneamente, mientras que la mayoría permanece sin cambio por 

largos pe~íCldOS de tiempo. Estos tres fenómenos son más evidentes en ~1-.l"~g'iS:tro'fósil 
que la selección natural. Además, para ellos -sobre todo para Gourci~t~¡)él'specto 
conservativo de los diseños corporales y de las morfologías a lo·largo'_de'1os'Hnajes es 

mucho más impactante que las adaptaciones que implican; estas· a:c:lapta~io'ri'~s son 

importantes, pero no son lo más importante, sino, en todo caso, tan imp~r1~rites·c~í]o las 

constricciones al desarrollo o los patrones de diversidad producidos poí.·1a»'seleccion de 
.. : ..... , .,,, ;-;.' -"'~"~ ' 'r .,,. , : • 

especies. Para ellos resulta mucho más desafiante comprender ..::ver citadeiiá p;"1:48~ pcír 

qué existen millones de especies de escarabajos y sólo unas poca's,de··~oBi'ol16fo,ros, que 

buscar la explicación del diseño de los escarabajos. Y,_ en to
0

é:Í~ 6~sc;, I~ -~~~lic;ción 
adaptativa del diseño de los escarabajos no basta para explicar.: i>orqi'.ié,e_se grupo', ha 

•. ·-,'" .·' . , .•... : ...... :'v •. 

especiado tanto, mientras que los pogonóforos, que también cúentarí con uri ti'uen diseño, 

no lo han hecho. 

Es comprensible, entonces, que para Eldredge),Gol.l1d;1as{explicaci6nes:a otros 

niveles se vuelvan tan importantes como __ la_ cje,,_la 'selecdón natural,\,alCnivel·cie-_-Jos 

individuos. No pueden entender los patrones qué 'óbservarí\.siniesos/meca~ismos 
adicionales. Y, por lo tanto, no pueden Elstar'de;·ac~~rdo,~enfqúe!-~1.iis.;E!x~Hcaciones' 
privilegien el aspecto adaptativo, no porque nc;_~e~ i~~ortante a s;_; rii~~1;~1ri6 ¡;c;rqü~ sólo 

, . • 1 ·~· :'~ .-: ·- :--:,:.:< - .: . : ''~'/·-·:; ·. ,., .~. >". - ... ~-·-,' . 

exp 1ca eso: un nive. _ _ ·; ·--- __ ,•- ____ ,-~_-_:;.;.;:/<:;,-, ;,:/ :••;• .;.~:;::;;/::<- :. _- _-
Para Gould el pluralismo_ explicativo-_ es un .valor tan import_a11te,, _c¡ue cuar;ido ha 

tenido que denominar al grupo al que pertenece lo hace diciedo que soriºí;;;,-'.'pluralistas", 

en contraposición a los "fundamentalistas". Tal fue el caso, por ejempló;' en Ía 'polémica 

que tuvo lugar en el New York Review of Books: 

The "fundamentalists" among evolutionary theorists revel in the belief that one overarching 

law -Darwin's central principie of natural selection- can render the _ful!' complexity- of 

outcomes (by working in conjunction with auxiliary principies, like sexual reproduction, that 

enhances its rate and power). The "pluralists", on the other hand -a long fine of thinkers 

including Dan111in himself, however ironic lhis may seem since the fundamentalists use the 

cloack of his name for the distortion of his position- accept natural selection as a 
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paramount principie (truly primus ínter pares), but then argue that a set of aditional laws, as 

well as a large role for history's unpredictable contingencias, must also be invoked to 

explain the basic patterns and regularities of the evolutlonary pathways of lite (Gould, 

NYRB, Jun:2e, 1997). 

El valor del pluralismo explicativo surge, para Gould, de la .diversidad de la propia 

vida. Por ello es un valor epistémico:· porque. no. podría :C.en ·s1.Fmaner1'Lde enfocar la 

biología- estudiarse la· diversidad y complejidad de 1a·l1a~uraleza C:ófi ~~él tei:oría\que no 

refleje en sí misma esta diversidad y complejidad. Eii el misnl"o articuló c:i€l'junio 26 (donde· 

emplea el término de algoritmos en referencia al uso que hace C:Í~1·friisrT16 ÓÍ;iniE31 Dennett) 

termina su ensayo diciendo: 

We live in a world of enormous complexity in organic desigll and di\.iersity -a world where 

sorne features of organisms evolved by an algorithmic form of natural selection, sorne by an 

equally algorithmic theory of unselected neutrality, sorne by the vagaries Of history's 

contingency, and sorne as by products of other processes. Why sho.uld such a complex and 

various world yield to one narrowly construed cause? (Gould, NYRB, jun.26, 1997). 

Es por todo esto que sostengo que el pluralismo explicativo es un valor epistémico 

fundamental para los puntuacionistas. 

Michael Ruse (1999) señala una importante influencia cultural para el caso de 

Gould. Cuando éste se preparó para escribir Óntc:lgeri/'and.f"hy/ogeriy se~suriiló>en el 

estudio de la tradición morfológica alemana, y a partir d~ el1i.~~ces.laNat/.Jrphilosophie (la 

filosofía holística que recalcaba que los rasgos más'im~ortani:es.dela\(ida;orgániC:a son 

los isomorfismos que vinculan a los seres entre sí) lo i~t1i:IE36~ié>,'Sl~ .. b1!3~~r~:pE3rriianente. 
Es por esta influencia cultural que la adaptación comenzó a parec€Jr1.€J; el'lrnuctios casos, 

secundaria o inexistente, y la unidad de los planes corpora1E3s a·i3a¡,pl¿¡~e~ lo e'sencial. De 

esta influencia parte su crítica ulterior al adaptacionísmo: 

Then remember that all of this was reinforced in the 1970's.when Gc:iuld embarked on 

researching and writing his magisterial Ontogeny and P/JY/ogeny48
• From thence forward 

Gould was inclinad, if not more inclinad, to think from the Naturphilosophie paradigm as 

·
1
M Como puede .apreciarse en d Anexo 2~ de todas las ohras de Gould citodns por otros nutorcs en los últimos años en 

I::volution y />alcohit,/ugy. la Uc (J11to}!,e11y and PllJ4ogc11y ocupa~ con tnucho. el primer lugar. El articulo conjunto de 1972 
con Eldrcdg.c se encuentra en se!!undo Jugnr. 
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from the Darwinian one. And here certainly one feels that there was (and is) more than 

disinterested understanding. There is positiva enthusiasm-pride in standing in line with the 

great German biologists of the past (Ruse 1999, p.144). 

Es por esto que Gould hace tanto énfasis en las constriécione.s al desarrolló. Y es 

que, en su c~ncepción, estas constricciones durante el desarrC>llo ''e;n:;b~i6nariC>.tal vez 

impliquen que las nuevas formas orgánicas, los Bauplane, no sean .. \tan:·.cornpletamente 
C 0 •-v • • • •e;. • 0 0 • - V'~ ' , •• 

funcionales como tradicionalmente se ha interpretado;. A. lo mejor;s'on":rn'ásiácddentales 

que adaptativos y, entonces, la adaptación ha jugado un papel riluché;;·n"lfi~ ¡ed~¿ido de lo 

que piensan los neodarwinistas. . .·. > .·.•. > / : ? . ci 
Esta posición tenia que enfrentarse, inevitablemente, ;;o~-1~'c:ie RÍ-;;h~rd Dawkins, 

George Williams y Maynard Smith, para quienes --c;o;.;,?:Y~(h~~C,~· .. 8i~i1c,;-:;\ ~o hay nada 

más importante que explicar los procesos de can;ibio.que hán llevad~·.a:ún buen diseño 

adaptativo. Para Gould, en cambio, hay otras cosasº igual de irn"portantes;·como 'encontrar 

la explicación de por qué no han súrgido nuevos aaJp/anei~n 'íos"último~ ¿ientos de 
- .· •' •, 

millones de años. .., · ·. . 

Kim Sterelny (2001) hace notar que Gould, de hectio;· tiene.:,Úna ·.diferente 

concepción del mecanismo de la evolución que la que manejan los nE!()darwinistas, pues 

para Gould la selección está fuertemente constreñida por los límfü;!s'-c:ie¡ 1él\v~:riai:;ión' en los 

linajes. Debido a esto, para Gould las constricciones genéticas revisten Úri 'rnisrno" nivel de 

importancia que la selección natural. La selección, por tanto, nC> e~'é'ú~C:i6/}J~darrie'ntal, 
sino uno de varios. 

Además, para Gould el aspecto aleatorio en la historia de la ·viclá:jüega un papel 

mucho más importante que para la mayoría de los neodar.Ninist~s. sC>bre: tC>do cuando 

recalca que, al menos a veces, el azar puede jugar un p.,ipel -~ás.Jnlp:o·rt~:~te_. q;:.e las 

adaptaciones. Así, por ejemplo, en La vida maravillosa escribe: · 

No sabemos con seguridad que la diezmación en Burgess Shale fuera una lotería; Pero no 

tenemos pruebas de que los ganadores gozaran de superioridád adaptatlvai o. ele. que un 

pronosticador contemporáneo pudiera haber designado a los supe~ivi~
0

ntes:"Todo lo_ que 

hemos aprendido ... retrata a los perdedores de Burgess Shale. cofT1o.:acieC:~adamente 
especializados y eminentemente capaces. 

La idea de la diezmación como una lotería convierte la nueva iconografía.de Burgess Shale 

en una concepción radical sobre las rutas de la vida y la naturaleza de la historia (Gould 

1991. p.242). 



Me parece que un neodarwinista estaría de acuerdo en que, para los casos de 

extinciones masivas, esta afirmación es razonable. Pero dudo que, fuera del contexto ... de 

este tipo .de extinciones, le asignara un peso tan grande en la historia de la vida como 

Gould lo hace aquí e, incluso de una manera más clara, en Ful/ Hoúse: 

Si un pequeño y extraño linaje de peces no hubiera desarrollado aletas capaces, de 

soportar su peso sobre la tierra (aunque las aletas evolucionaran por razones diferentes en 

lagos y mares). nunca hubieran surgido los vertebrados terrestres. Si un' objeto 

extraterrestre de gran tamaño (el acontecimiento aleatorio imprevisto definitivo) no hubiera 

precipitado la extinción de los dinosaurios hace 65 millones de años, los, mam.ífe.rós 

seguirían siendo criaturas pequeñas, confinadas a los rincones y grietas del mundo d.e los ' 

dinosaurios ... Si una pequeña y frágil población de protohumanos no hubierasobrevivido 

[como decía Shakespeare] a los tiros y flechazos de la insultante fortuna (y a uria extinCión 

potencial) en las sabanas de África, Hamo sapiens no habría surgido ni.·_'se'_• habría 

propagado por todo el globo. Somos un accidente glorioso de un proceso impr.edecible sin 

ninguna tendencia a la complejidad ... (Gould 1996, p.216). 

Por otra parte. Eldredge, y sobre todo Gould, han sido muy críticos del enfoque de 

Williams y Dawkins sobre la selección al nivel de los genes. Esto -podría parecer una 

contradicción, si pensamos que Eldredge y Gould han sido los principales promotores de .. 

la idea de múltiples niveles de selección. Pero en realidad no lo es, ya que para los 

puntuacionistas -en su mayor parte partidarios de una cohesión del genotipo- el efecto de 

un gen particular en el fenotipo depende de los demás genes (además, por supuesto, de 

una serie de factores ambientales). Por consiguiente, son escépticos de que un .. gen' 

particular pueda tener un efecto suficientemente consistente sobre el organis-mo.que·lo 

carga como para afectar. individualmente. su valor de adecuación. 

En cuanto a la selección de especies, hemos mostrado que neodarwinistas.com.o 

Maynard Smith y Dawkins (ver, respectivamente, p.140 y pp.175-176) no tiepep. ningún 

problema en aceptarla. La discrepancia está en el valor que le asignan dent,fo·~·éf prÓceso 

evolutivo general, comparado con la importancia que le confieren los pu~t;:;_Cl6{~'~Í~!a;.: -

Finalmente, hay diferencias incluso en la forma en que los protagoni~iasidé'~sta 
controversia piensan en la ciencia en general. Sterelny (2001) afirma·· que 'o·a\11/kins se 

concibe a si mismo como un heredero de la Ilustración y piensa que la ciencia debería 

regir las descripciones que nos hagamos de nosotros mismos y del mundo, en tanto que 
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es cierta, bella y completa. Por ello, para Dawkins la ciencia debería regir como nuestro 

único estándar de racionalidad. Ruse (1999) añade que en los textos de Dawkins es 

característica,. también, una Jnmensa •hostilidad. contra la religión, que. refleja. claramente 

los propios valores: del autor. Gould>.en .cambio, no piensa que la cienciasea .completa. 

Para Gould las humanidades, la histo'riCl,.e incluso la religión, ofrecen elefT1ento~ valiosos 

sobre cómo deberíamOs .;,ivir;;inde~eiii:lientémente de cualquier posible 'de~~lJbrimiento 
científico. 

·,·,.,_· 
~- -:· _;:, . 

Un factor no prcipiam'entéepistémiéo que para Edlredge y Gould'.(sobre todcipara 

éste último), representa una de.· sus motivaciones principales -ver: 1él :5ei6ció·;,·;6.3.2 .y; 

también, Gould 1983b- ha sidb el alevar e1 rango de su especialidélc:Í~:¡~/~.Ciieontología. 
Gould ha señalado en varias ocasicmes que la paleontología debe ten'e~;·:·a1;m'enos, el 

mismo rango que la genética en la jerarquía científica. Ruse (1999) h~ ll·~;,éld~ a es~o un 

metavalor epistémico (es decir, una norma que se aplica a la ciencia .• perC> que no es 
. . .·'-".··e!"·' .. "• 

interna a ella, algo que configura y justifica su contenido más que un contenido propio de 

la ciencia). Y este metavalor ha definido el tono de los principales. élrtíclJios. que configuran 

la teoría del equilibrio puntuado. 

De hecho, la crítica de Eldredge y Gould al "reduccionismo",de la síntesis moderna 

debe a este metavalor casi tanto; como a sú concepción de que la teoría de la evolución 

debe de ser jerárquica. Y es que .el reduc.C:ionismo es' cuestio~éldo no solamente en el 

sentido de que los fenómenos· .de· lln nivel no pueden ser~ reducidos a las categorías 

explicativas del nivel inferior (la explicación usual que argumentan los puntuacionistas), 

sino también en otro sentido que no se llega a decir explícitamente/pero que subyace en 

las explicaciones: que lo que ocurre en el nivel superior es impo\-ta.:ite 'para la adecuada 

comprensión de los mecanismos causales del nivel inferior. Dic'Íl'o :de u~a manera más 

sencilla (y un tanto simplista): lo que la paleontología descubrél ~~be •. de ser tomado en 

cuenta para revisar nuestros conocimientos en genética. 

Es por todo esto que, para Eldredge y Gould, el neodarwinismo debe de ser 

expandido. No es que esté equivocado. Es que está, fundamentalmente, incompleto. 

Ahora bien, desde un punto de vista estrictamente epistémico, debemos rec()rdar 

que una de las justificaciones -ver pp.65 a la 67- _del artículo de Eldredge.y Gould en 

1972, fue que las interpreta'ciones convencionales del registro fósil eran ad hoc: y, 

además, inconsistentes con las concepciones modernas del proceso evolutivo. Por lo 
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tanto, la consistencia ha sido un principio epistémico endosado por los puntuacionistas 

desde su mismo origen. 

Además d.e la consistencia, Eldrege Y. Gould se han esforzado. porque su .obra 

tenga capacidad predictiva y otras virtudes epistémicas, como m_ayo.r capacidad 

explicativa. En el primer punto (la capacidad predictiva) la .teoría sobre los niveles 

jerárquicos de s'elección ha mostrado ser fértil y conducir. a.· 1a . e~·plic~Ción •de cuestiones 

hasta entonces inexploradas o ignoradas (como, por ejemplo,:Ja 'comprensión que permite 

de Jos patrones actuales de biodiversidad). En el seguf1do ·pu~tc:;, (inayor capacidad 

explicativa), la aplicación de la teoría de especiación de Mayr a la paleontología -es decir, 

la primera parte de la teoría del equilibrio puntuado- ha mostrado tener una mayor 

capacidad de explicar· 1a evolución de numerosos casos concretos (Phacops rana, los 

moluscos del lago Turkana, los caracoles del género Cerion, etc.), y el enfoque de la 

selección de especies ha ofrecido, también, alternativas explicativas más convincentes 

para varias tendencias evolutivas (como los analizados en las pp.89-90 y 192). 

Por último, desde el lado de los neodarwinistas, Jos valores epistémicos de 

consistencia, capacidad predictiva y mayor poder explicativo son plenamente compartidos 

por todos ellos. No me parece, sin embargo, que el pluralismo explicativo sea un valor que 

les interese defender per se. Al menos en esto último, si existe una diferencia 

genuinamente epistémica con Jos puntuacionistas, en medio de muchas otras diferencias 

que, como hemos visto, son más bien culturales y de metavalores. 

1 0-2 Las herramientas retóricas empleadas en la controversia 

La retórica tiene que ver con las condiciones necesarias y suficientes para crear un 

discurso persuasivo. Y, en opinión de Alan G. Gross (1996), esto aplica para cualquier 

campo, incluido el científico. Es por esto que, en esta sección sobre la retórica de la 

controversia, no estoy pretendiendo decir que la polémica en torno al equilibrio puntuado 

sea como la oratoria, pero si que, al igual que en la oratoria, todas· las controversias -y la 

transmisión de cualquier teoría científica- son, también, empresas retóricas, centradas en 

la persuasión. 

Para Aristóteles la retórica debía limitarse a aquellas actividades én las cuales el 

conocimiento era incuestionablemente una cuestión de persuasión: la política y el 

derecho. Sin embargo. en la acepción anterior a Aristóteles, es decir, la de los sofistas, la 
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retórica abarcaba a toda la creación de conocimiento, y es en este sentido sofista que 

Gross considera que también abarca a la ciencia. En su opinión, la visión retórica de la 

ciencia no niega ;·1os hechos enbr_uto de la. naturaleza'.',~sino que afirmé!, simplemente, que 

cualesquiera que sean estos hecho~.· no son conocimiento ni ciencia por si mismos. 
' • - ~ • • - • - • - • • - - - - • -- r - • • 

Pa'ra .Gross,. el conocimiento' científico consiste en la respuesta que se dé, en un 

determinado mom~nto; a' estas tres preguntas: ¿qué ra'rigo de hechos de la naturaleza 
' -- ._ . - ' .. ·· _; - ·, - ___ ,, __ ·. -~. -- .. · ' - - ' - -- . - -- ' " ·- ~ 

merece. la pena invE!stÍg.aÍ?· c!.cómo debe investigarse este rango? ¿Qué significan los 

resultados de está investigación?· Pero los hechos· en bruto, por sí mismos, no significan 

nada. Sólo las declaraciones (la exposición de los hechos), tienen significado, y siempre 

necesitamos persuadir a los otros sobre la verdad de estas declaraciones. Ahora bien, 

este proceso por el cual los problemas a estudiar son seleccionados y los resultados son 

interpretados, es un proceso esencialmente retórico: sólo a través de la persuasión se 

logra establecer la importancia y el significado de cualquier hecho. 

Por todo esto, para Gross el avance científico a lo largo de la historia ha sido tanto 

un triunfo epistemológico como retórico. Más allá de si uno coincide plenamente o no con 

esta afirmación, lo cierto es que la controversia en torno a la teoría del equilibrio puntuado 

ha sido, tipicamente, un caso en que los argumentos científicos se han mezclado, desde 

su inicio, con toda una serie de herramientas retóricas, donde cada bando ha buscado 

obtener el establecimiento de su propia interpretación de la evolución. Veamos, a 

continuación, cuáles han sido los principales recursos retóricos empleados por los 

protagonistas de la controversia. 

1 0.2.1 Los recursos retóricos de Eldredge y Gould 

En el artículo inicial de la teoría del equilibrio puntuado, en 1972, Eldrege. y .. Gould 

elaboran una argumentación en cuatro pasos -cada uno de ellos con recursos r.etóricos 

particulares- para convencernos de por qué su teoría es mejor que la del :9rad_ualism0 
filático: ·--. ··.·., ~:~ -: 

--.. -, 
: :; . .--- .. ·'--'·,·-:·--+ 

En el primer paso (ver pp. 59-60), sostienen que nuestras exp~ctativas teóricas 

colorean nuestra percepción a tal grado, que difícilmente:.:: p'ód€lmo~5 iie9k~cá ;>ni:¡evas 
' ·~·''.'. ' ,_ ·. ' ··.• ;;. . '· -~ ' ), ' ·.,- " ·:. ·- - . . 

concepciones a partir de los hechos que han sido colectadós'. precisamente, bajo la 

influencia de estas expectativas teóricas. Además, al no darnos cuenta de que nuestras 

percepciones y descripciones se llevan a cabo bajo la influencia de alguna teoría, 
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creemos que observamos de manera objetiva. Entonces, a pesar de que nuestra teoría 

esté equivocada, no podemos refutarla. Para sustraernos de este dilema, primero 

debemos poseer una mejor teoría, pero ésta no p_odrá ;s_urgir_de los _datos_ acumulados 

bajo la luz de la teoría anterior. Es decir, debemos .dar .el 1:>e_nefi~io de la ~uda,-.i;>rimero, a 

una nueva teoría, y después colectar datos bajo su propia y nueva iluminación ·para ver si 

la evidencia empírica la respalda. Y esta nueva teoría q~e 'se pr?pone'/pl:>r s~pÜe~to, es la 

del equilibrio puntuado. 

En este párrafo he tratado de resumir el argum;,;ntd d~. l·c/primera parte del artículo. 

Se trata de un argumento retórico poderoso: Eldredge y Gould nos dicen qüe hemos 

estado colectando e interpretando evidencia paleontológica de manera sesgada, y que ni 

siquiera nos hemos dado cuenta. Y al mismo tiempo nos ofrecen una salida: su propia 

teoría. No nos piden que la aceptemos a priori, pero sí que le demos el beneficio de la 

duda y que la pongamos a prueba, es decir, que nos atrevamos a colectar e interpretar las 

evidencias, a partir de ahora, bajo la luz nueva de la interpretación puntuacionista. ¿Cómo 

negarnos a intentarlo? ¿Quién quiere seguir haciendo interpretaciones sesgadas? 

A continuación hacen uso de un nuevo recurso: la proclama de que la consistencia 

también nos obligaría a darles crédito. Y es que, en el segundo paso, Eldredge y Gould 

nos advierten que su propia interpretación también puede estar sesgada, así que nos 

piden que les demos crédito no por si mismos, sino por el crédito que nos merezca la 

nueva síntesis, ya que la imagen que ellos ofrecen es mucho más consistente con la 

moderna teoría de la evolución que la que los propios paleontólogos del pasado han 

venido ofreciendo: 

The idea of punctuated equilibria is just as much a preconceived picture as that of phyletlc 

gradualism. We readily admit our bias towards it and urge readers, in the ensuing 

discussion. to remember that our interpretations are as co/ored by our preconceptions as 

are the c/aims of the champions of phy/etic gradua/is1n by theirs. We merely reiterate: (1) 

that one must have sorne picture of speciation in mind, (2) that the data of pa/eonto/ogy 

cannot decide w/1ich picture is more adequate. and (3) that the picture of punctuated 

equilibria is more in accord with the process of speciation as understood by modern 

evolutionists. (Eldrege y Gould 1972. p.98; las cursivas son mías). 

El tercer paso es, probablemente, el que conlleva una intención más 

deliberadamente retórica: Eldredge y Gould caracterizan al gradualismo filético (ver p.61) 

de una manera que, en seguida, les facilitará su critica. De esta forma, hacen lo que 
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Maynard Smith (1993) y Daniel Dennett (1997) han calificado como el truco básico de los 

puntuacionistas: crear un "hombre de paja" (strawperson) para, después, poder 

desbaratarlo_ fácilmente; se __ trata_ del __ recursoJetórico _de_Ja refuta_ción._por medio de_ la 

caricaturizaciór:- ~e1,-ap·~.~e~te~··-~--- . _.- ... · .. .. -: -;_. .-· =--- --

En el cuarto paso de•.•su .,;_rgJ~~nt6:··É1dredge ; Gould nos ~¡c:;;,;~que;aclemás 
debemos darle mayor credibmd.iid a su t€lorÍano sÓlo porqJ.á _ést~ E;¡~ má~ c-()r)sist€lílt€l con 

~:c=~~:~:~sció~o==r~:~ . hs~:~o~a;:iiép:s:::~u: ·P:~:;til~~:fjrJ;tI::J:~-fiJ~t;i: •-:~ 1~: 
trilobites Phacops·raná (ver pp.72-73). .::., ·,,·- .. -

; : ; •. ,' ~ : - : --. i : . ' 

En el artículo de 1972 incluso las representació_f1e~ gráficas jugaron tm' papel 

retórico. En las ilustraciones del artículo números 5~8 y;'pa-rticularmente, en-la' 5::1 O -ésta 

última se encuentra reproducida en la Figura 5.4'. _en la' p:7o- se nos muestra un 'árbol 

filogenético con una imagen radical del proceso:· 1os cambios en el diseño morfológico 

ocurren únicamente durante la especiación, y tienen lugar casi instantáneamente. 

Además, las especies no cambian absolutamente nada desde su inicio y hasta su 

extinción. El patrón dominante es, como puede apreciarse gráficamente y de forma 

abrumadora, la estasis. ¿Cómo podríamos dudarlo, si lo estamos viendo? 

Revisemos ahora las estrategias retóricas empleadas a lo largo de la controversia. 

Quizá la más empleada ha sido la que describimos arriba como el tercer paso retórico en 

el artículo de 1972: la caricaturización del oponente. En numerosas ocasiones;. Eldredge 

(ver 1985a y 1995) y Gould (cuando menos en 1980, 1993, 1997a;b-.y-2002) han 

etiquetado a los neodarwinistas -sobre todo a los que se atrevieron a expresar opirliones 

en contra de la teoría del equilibrio puntuado- de "fundamentalistas·-·; "u-ltrada~inis.tas" o 

"ultraortodoxos", y les han achacado posiciones que no sostienen. En ~lgÚno·s¿asos· .:.:.y 

aquí es donde se hace más evidente la intención retórica- la estrategi~- h~ c;;~si~tido en 

achacarles creencias que, aunque ellos difícilmente compartirían, silas 't€lní~D~~in'(y, 
puesto que son los fieles seguidores de Darwin, entonces deben de _coíTl~~'rtfrí~s). Co_mo 

ejemplo, cito a Gould en el New York Review of Books del _14 dei 'sn~ro d~i1 s9:3: · -

Dennett writes "I can no see why any adaptationist w~uld b~ .so' tC>~!i~tt2'."s to endorse 

anything like ·extrapolationism· in a form so 'pure' as to·.-deny the,:p6s;;ibilÍtY, or even 
. \ .. -"·,• .--· -

likelihood that rnass extinction would play a majar role ... " Bu! Darwin himself took just such 

a position in trying to identify mass extinction as an artifact of an imperfect fossil record (see 

"On Extinction". pp. 317-322 in !he 1859 firste edition of the Origin of Species). 
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Y bien, por supuesto que Darwin estaba en contra del argumento de las grandes 

extinciones, tanto porque lo consideraba una _posible mala ___ interpretacióri __ d~ las 

discontinuidades del registro fósil, como por el abuso que de dicha idea. había: hecho 

Cuvier. Pero, ¿acaso no habría podido caOlbiar Darwin d~ opi;,iÓn siiti'[;Í:>¡f3~~ p'aé:tido 

conocer las investigaciones de Walter Álvarez sobre la capa d;;H~idi~ en' ei'frmite; KIT? En 

todo caso, los neodarwinistas ya no comparten esa idea, erí'p;,:¡rti6u1,;;r, de'-¿¿¡·r;:;,;i~.;OPero 
Gould nos quiere convencer de que sí, puesto que son~e~darvvi~l~p;i~{(puE;'itos•en-un 
plan tan purista, también deberíamos de esperar q~e l~s ~~od~-~inl.st~;i/é:r¡;¡y~~an en la 

existencia de caracteres adquiridos, puesto que en, El oÍigen de'./as especies Darwin 

todavía hace mención de ellos). 

Lo paradójico de esta estrategia es que. resulta inconsistente con_otro_camino que, . . -

a veces -como en el New York Review of Bopks del 12 de jünio de 1997-, también 

empleó Gould: decir que los puntuacionistas_ son plurales como Darwin, mientras que los 

neodarwinistas son más ortodoxos que el .mismo Darwin, sobre todo en lo relativo a la 

importancia relativa de la selección natural (en esa ocasión, Gould cita a su favor la frase 

de Darwin al final de la introducción del El origen de /as especies: "I am convinced that 

natural selection has been the main but not the exclusive means of modification"). En este 

caso, es Gould quien se presenta a sí mismo y a su grupo ("los pluralistas") como los 

seguidores más directos de Darwin, a diferencia de sus oponentes (permítaseme citar de 

nuevo la siguiente frase): 

The "pluralists", on the other hand -a long line of thinkers including Darwin himself, 

however ironic this may seem since the fundamentalists use the clo:;:ick·ar hisname far the 

distortion of his position- accept natural selection as a paramount principie (truly primus 

ínter pares), but then argue that a set of aditional laws, as well as a large role far history's 

unpredictable contingencies. must also be invoked to explain the basic patterns and 

regularities of the evolutionary pathways of life (Gould. NYRB, jun. 12, 1997). 

En otras ocasiones, Gould rechazó la posibilidad de coincidir con quienes había 

diferido en el pasado, incluso cuando su oponente le concedía una buena parte de razón. 
- . . - ' . 

En esos casos, la estrategia retórica consistió en seguir presentarido.discrepancias en 

puntos donde prácticamente ya no las había. Así sucedió, por ejemplo, cuando Maynard 

Smith le concedió razón a Gould sobre la importancia estocástica de las extinciones en 

masa (ver pp.141-142) y, también, cuando respaldó su postura contra el 
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panadaptacionismo, en su comentario sobre el articulo de Gould y Lewontin (1979) sobre 

las pechinas de San Marcos: 

By and large, 1 think their paper had a healthy effect. There are plenty_ of bad adaptive 

stories: we can all laugh al the suggestion that flamingos are pink because it camouflages 

them against the sunset. Their critique forced us to clean up our: act and:provide evidence 
: . '-.. -

for our stories. But adaptationism remains the .core of biological th_inking. Confrontad with 

feathers, or eyes, or ribosomes, we cannot but ask what the'y··are: for ·(Maynard Smith, 

NYRB, nov. 30, 1995). 

Otra herramienta retórica empleada ha sido' la prolepsis,. es decir, la "refutación 
- . . . .. - : ,, 

anticipatoria'', en la cual "un argumento opositor es anticipado y'respondido directamente 

por el retórico" (Cecarrelli 2001, p.39) .. La prolepsis .ha~:siC:io ·~mpleada por Gould y 

Eldredge en muchos de los ejemplos que han ofreC:ido ~obr~:elequiÍibrit'.> pUntuado y la 

selección de especies: primero nos muestran' la Íriterpr~t';;iC:iÓ,, 'evOlutiva o la 

reconstrucción filogenética que ha elaborado el gradu8Íi;;A~"fi1éú~t'.>'.t~adicio6a1,:jllnto con 

sus argumentos, y luego nos presentan su propia propUeista:{erl 1a:c::~al los"árgur'nentos 

resaltan con un mayor poder explicativo. ··. ·-->~- ,·::.:: ·":_ .. ., ...... ·,"·._"'-<" ·:.: ,,,-... ·,. 
Este proceso puede apreciarse con .claridad en el"segundo'arti~ulo,:,d~I equilibrio 

puntuado (Gould y Eldredge 1977), donde habla,, del pod~r. ~xplic~ti~o d~ Ía teoría 

especiacional (ver p.89) y, como ejemplo, citan el est~dÍo_'de St~nl~y {197Sb) sobre la 
. - . . . . . . 

razón de la existencia de tantas especies con reproducción se_xuaL Como marca la 

prolepsis, Gould y Eldredge presentan primero todos los ;,;;~Lr;;Jnto~"i~~dicion.,;le~ sobre 

la diversidad de especies sexuales que podrian oponerse alsuyo. (que el sexo acelera la 

evolución al proveer mecanismos de recombinación genética; que permite una rápida 

propagación en la población de las mutaciones favorables, -etc.), y sólo después de revisar 

estas posibles refutaciones presentan su propia propuesta:'. la prol.iferación de especies 

sexuales no depende de los beneficios adaptativos inmedi_atos que el sexo proporciona 

sino. simplemente, de que los clones asexuales no espe«::ian fácilmente, mientras que los 

ciados sexuales si. 

Sin duda. otro de los recursos retóricos más empleados por ambos bandos de la 

controversia ha sido la presentación de analogías y metáforas en apoyo a su propio 

discurso. 
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En el artículo de 1972 hay una analogía que constituye, de hecho, una parte 

esencial de las consecuencias macroevolutivas de la teoría del equilibrio puntuado: la que 

sus autores denominaron·.como.laºregla de Wright~ (verp.87) •. es·decir, que:así.como las 

mutaciones en una.población··son. est.ocásticas con· reispectc:>;;i•.1.~ s~l~.6ciÓn, d~ ~~ne~a 
análoga la especiación resulta , estocástica con respecto: á .:Ja•. dirección de: cÍ.Íalquier 

- .- .·' •.•. !;. __ ,·:· .•. ·.,--_ ' -- .• ,·,. - - - • 

tendencia macroévolutiva .. La. consecuencia teórica de: está~analc:igía/:corrio herrios visto, 

es que, retrospectivament~. •es posible observar.~n ap~~~17¡;•,6ii;;,b¡C>0clir~C:cionl31ei~ la 
- . - ·. ','_ ... - ·- -.'·> ·.'!'.: ... ;,;:,_ , .. :·i<·.:t·'._.;> ,·' ,._':::;'./. ·:-\,_,;...; <-.·~;;;--:'._,;'..:,.-_,. :-: -< ... : .. ;_ 

historia evolutiva de algunos linajes, pero éste, en.re¡;;ilidad; s_c).IO\e!s}.E!l;J?!()c:!.Uc;tolde!la 

supervivencia diferencial de algunas de las especies de'.e~téí linajtis<JbreAfral!;'.·En .este 

caso estamos frente a una analogía explicativa, 'qUei no conÜevél otráintención más que la 

de persuadir sobre un nuevo concepto por meidio d~ ~~ ·~~~~a~~~iÓ,n §~~''l.l11?;'5i~ilar ya 

previamente aceptado. ·· .. :,. 

Pero no todas las analogías que se han empleado' llevan;. excll.J~i;_,~mente; una 

intención explicativa. Cuando Gould nos presenta, tanto en eÍ t::aso de 1él«evol_ución de_los 

homínidos (Gould 1976) como en la de los equinos (ver sección 8.1). que el.gradualismo 

filético tradicional tiende a mostrar esca/eras (una única tendencia evolÜtiv~· a·;¿~:ndente) 
donde realmente hubo arbustos (una multitud de tendencias evolutivas,. en'idifer~ntes 
direcciones, donde ninguna de ellas era más importante que el resto). estti'en:ipleando 

una metáfora que no sólo tiene una intención explicativa sino, también, el ~r6pósito de. 

descalificar la interpretación evolutiva del bando contrario. 

Otras veces, las metáforas han sido empleadas con fines más bi.~n lltei~~()~:· C:::amC> 
cuando Gould y Eldredge defendieron en Nature el concepto de seleccióri·de'e~~~6i~s: · 

Maynard Smith ends by welcoming us back to his conceptual edifice::·~'..'.t~¡W~i1.,,::~e:was out 

crusading for his caslle. the building was growing. The darwinian ground/floor .. is',asvibrant · 

as ever, but a wonderful basement has been added for gene and cell-lineage le\Íel ·selection 

-and a lovely attic for the leve! of species (Gould y Eldredge .19,BB,· p:19r'.:.' ,:'.:' ' . . . 

Este aspecto de la habilidad literaria como herramienta i-étóriFa nc:i.'es mencionado 

por Alan Gross (1996) ni por Leah Ceccarelli (2001). otro aut()f,\ClÚ;,;,~ha:jei.xarninado la 

construcción retórica de algunas obras científicas. Sin embargo: mei'(~~~~"2~·9u~E;;~treJos 
autores puntuacionistas. y muy particularmente en Gould, .la h~tl"iÍici~.~~1ii,e~~~ía'cobr.,; una 

fuerza indiscutible como elemento retórico. En primer lugar, porque dicha habiliad permitió 

a Gould convertirse en un gran divulgador de la biología evolutiva y, desde esa otra 
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actividad, consiguió difundir y obtener una mayor receptividad general hacia sus ideas, 

muy particularmente hacia la teoría del equilibrio puntuado. Pero, también, porque la 

habilidad literaria es, en sí misma, un elemento fund"a!!1,E!rltl3l cje~_cua_lguier _discur;s() que 

aspire a ser persuasivo. Y entonces, bajo la propia - definición: de e Gross, es válido 

considerarla como otra herramienta retórica. 

En la vasta obra publicada de Gould hay mubri;,is frases d_e . gran elocuencia 

literaria. Citaré, sin embargo, un solo ejemplo. En él:caJ:>ítul_o_·:c:ie;FÜ/I House dedicado a 

explicar la evolución de los equinos, las palabras con las,cjue Ínicia son las siguientes: 

' .. },:_.··.-. .:_;"' ·,:.-· ,· ,-- : ' ·. 

Las historias más erróneas son aquellas que cre.e_rn·()S _que conocemos mejor, y que, por 

consiguiente, nunca cuestionamos (Gould 199S,. p;57). 

Gould todavía no ha expuesto uno solo de sus argumentos, ni mostrado sus 

evidencias. Pero la frase inicial es tan formidable, que ya nos predispuso a su favor. Y 

sólo necesitó dos renglones. 

"I 0.2.2 Los recursos retóricos de los neodarwinistas 

En esta sección mostraremos que prácticamente todos los recursos retóricos que usaron 

Eldredge y Gould han sido empleados, también, por uno u otro de los autores 

neodarwinistas que intervinieron en la controversia del equilibrio puntuado. 

Veamos, primero, la estrategia de caricaturizar las ideas del oponente .. Esta 

estrategia resulta particularmente clara en todos los casos en que se ha hecho· referencia 

al equilibrio puntuado como una teoría saltacionista. Pero, además -·de esta 

caricaturización. también han ocurrido caracterizaciones falsas aunque más sutiles, como 

en el caso que ya hemos presentado en las pp.157-158, donde Daniel Dennett hace 

equiparables los términos especie y linaje, para esconder el hecho de que, bajo la teoría 

del equilibrio puntuado, las especies pueden exhibir estasis durante toda su duración y, al 

mismo tiempo, formar parte de un linaje con una larga serie de transformaciones. 

En lo que respecta al mayor poder heurístico del neodarwinismo (con su acento en 

las adaptaciones graduales), Richard Dawkins (1986) ha subrayado, en los párrafos en 

que concede cierto valor a la idea de la selección de especies, que finalmente este tipo de 

selección solamente puede "elegir" entre distintas especies que han evolucionado 
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previamente por selección natural darwiniana, y que lo principal de una teoría evolutiva 

debería ser su capacidad de explicar las adaptaciones que caracterizan a los seres vivos. 

Por consiguiente, y_bajo estos términos, el_equilibrio puntuado y la seleccié>íl __ deespeicies 

tienen un poder heurístico muy pobre, en tanto que la selección natura_! darwiníana -es 
- - -~ 

decir, al nivel de los individuos- m~_estra un_pode~ explicativo mucho mi;iy_()r. . 

Esta estrategia está mezclada, evidentemente, con otro recÚrso: retprico: evaluar a 

la teoría del equilibrio puntuado y a la selección de especies a un nh,-¡;-, ·diferente -y bajo 

un criterio distinto- a aquel en el que deberían ser evaluadas-_ Ni. ~I Í3qÜiÚbrio puntuado ni 

la selección de especies son teorías sobre las adaptaciones~ Po~-coílsiguie;,te;juzgarlas 
,. ;-"' ' 

bajo ese criterio las muestra, ciertamente, como heurísticamente muy pobres; 

En cuanto al empleo de gráficas con una intención retórica, quien mejo~ ha hecho 

uso de este recurso ha sido, una vez más, Dennett. En La peligrosa idea _de Darwin nos 

presenta varios ejemplos de ello. Primero, en la Figura 7.1 (ver p.155), Dennett consigue 

mostrar que la diferencia entre el gradualismo y el puntuacionismo e·s sólo de escala. Su 

argumento es falso, pero visualmente es convicente. Después, con las Figuras 7.2 {p. 158) 

y 7.3 (p.159) nos convence -de una manera casi cómica, en el caso de la figura 7.3- de 

que es falso que exista una distinción inherente durante los procesos de especiación por 

anagénesis o por cladogénesis. Su argumento es, nuevamente, cuestionable (al menos 

bajo el supuesto de que la especiación se produce de manera alopátrica). Pero sus 

gráficos son elocuentes. 

Veamos, finalmente, cómo el dis~u~so neódci[Wini;¡ta- también ha sabido sacar 

provecho de la analogía como herramienta ·retórica. Comó citamos en la p.149, en 

relación a un articulo de Maynard Smith en Nature, cuando Gould y Eldredge 

descalificaron las conclusiones de Peter Sheldon (ver p. 14 7), Maynard Smith decidió 

mostrar, con una simple analogía, lo inconsistente de la critica de los puntuacionistas: 

Eldredge and Gould suggest that the changes described by Sheldon are too small to shed 

much light on the origin of taxa obove the species leveL This may, or may not, be true, but it 

is an odd claim for Eldredge, al least, to make. In his book [Eldredge 1985b] explaining the 

theory of punctuated equilibria, the only example discussed at any length is his own study 

of changes in the number of lenses in the eyes of trilobites. Why a change from 18 to 17 

columns of lenses in the eye is relevan!, whereas a change from 11 to 13 pygidal ribs is not, 

defeats me (Maynard Smith 1988, p.311 ). 
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La eficacia de esta analogía directa está en la gran similitud entre los casos 

citados. Pero, otras veces, no hace falta que la similitud sea tan exacta. De hecho, puede 

haber sólo una similitud vaga, con. tal_ de. que esté mezclada con aquel otro recurso 

retórico que ya hemos identificado como potente: la habilidad literaria. En este caso, el 

único autor entre los neodarwinistas que me parece que posee una habilidad literaria 

equiparable a la de Gould, es Richard Dawkins (no es coincidencia que también 

compitieran como divulgadores de la biología evolutiva). Dawkins posee una habilidad 

especial para hallar las analogías que mejor subrayen su argumento, como podemos 

apreciar en los siguientes párrafos, que constituyen el inicio de su crítica al equilibrio 

puntuado en The Blind Watchmaker: 

Los hijos de Israel, de acuerdo con la descripción del Éxodo, tardaron cuarenta años en 

atravesar el desierto del Sinai hasta llegar a la tierra prometida. Una distancia de unos 

trescientos veinte kilómetros. Su velocidad media se puede calcular, por tanto, en unos 

veinte metros por día, o metro por hora ... si estudiamos estos cálculos, veremos que 

estamos tratando con una velocidad media absurdamente lenta, mucho más lenta que la 

marcha del caracol. .. Por supuesto, nadie cree que se mantuviese esta velocidad media de 

una manera continua y uniforme. Los israelitas viajaron a tontas y a locas, acampando 

quizá largos periodos de tiempo en un sitio antes de continuar... Nadie, repito, cree 

realmente que se mantuviese una velocidad media de manera continua y uniforme. 

Pero supongamos que dos elocuentes historiadores jóvenes irrumpen en la escena. Hasta 

ahora, nos dicen, la historia bíblica ha estado dominada por la escuela de pensamiento 

"gradualista". Los historiadores "gradualistas", nos cuentan, creen de verdad que los 

israelitas viajaron a una velocidad de veinte metros por dia ... la única alternativa al 

"gradualismo", nos dicen, es la nueva y dinámica escuela de historia "puntuacionista". De 

acuerdo con los jóvenes puntuacionistas radicales, los israelitas permanecieron la mayor 

parte de su tiempo "en estasis", sin moverse, acampando, a menudo, años en un sitio. 

Luego se moverian, con bastante rapidez, a un nuevo campamento, donde permanecerían 

de nuevo varios años. Su progreso hacia la tierra prometida, en lugar de ser gradual y 

continuo, fue desigual: largos periodos de estasis interrumpidos por breves periodos de 

movimientos rápidos. Por otra parte, sus movimientos no eran siempre en dirección hacia 

la tierra prometida, sino en cualquier dirección escogida al azar. Sólo cuando miramos 

retrospectivamente el patrón de la macromigración a gran escala, podemos ver una 

tendencia en dirección hacia la tierra prometida. 

Tal es la elocuencia de los historiadores bíblicos puntuacionistas, que causó sensación en 

los medios de difusión. Sus retratos adornan las portadas de las revistas de gran tiraje. 
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Ningún documental de televisión está completo sin una entrevista a al menos uno de los 

puntuacionistas más destacados. La gente que no sabe nada más de erudición bíblica 

recuerdro. sól() . lll'l ~hlac.ho:. que en_ lo~ días _osc:ur?!; antEO!s_ cje __ c:i.u~ l':JS pu~tu~C::i()rlist~s _ 
irrumpieran en. escé;ria. todos los Ciemás estat:lan equivoc~ICios .. :. _Los- puntuacionistas se 
presentan como revolucionarios; p~r eso se lesescucha (Da;,¡.;klris 1986; pp.223:;224). 

En esta analogía explicativa que hace entre Ja hi~tori~ ~íbUcél'y ¡~-~ein~er~retación 
de Ja historia evolutiva hecha por el equilibrio puntuado, óa;:.;;kins-~é"nr;,,¡penas po~o més 

de una página- logra mostrar varios puntos: <; ·' '>/_';/· -··-·· 

a) La idea del "gradualismo filático" es un hombre de paj;, 
0

(o;· si se prefiere, un 

molino de viento) que sólo existe en la mente de 1C>5.> puntuacioni~tas; ningún 

neodarwinista cree realmente que Ja evolución ocurra a tasas -lentas y constántes · d~ 
cambio. 

b) Lo que proponen Jos puntuacionistas sobre tasas variables de cambio evolutivo 

ya Jo sabían y apoyaban Jos neodarwinistas desde siempre; no hay, por tanto, una 

verdadera reinterpretación del pasado evolutivo, sino una caricaturización de. Jo" que se 

suponía que se pensaba antes del puntuacionismo. 

c) La idea de que Jos patrones macroevolutivos en que se aprecian tendencias en 

una misma dirección sólo puede ser producto de una mirada retrospectiva, es una idea : 

tan pueril como que las tasas de transformación han sido variables. 

d) Por consiguiente, no hay nada de nuevo ni de trascendente en Ja pretendida 

reinterpretación del equilibrio puntuado; Jo que hay es una campaña publicitaria queJ6 

presenta como si así fuera, y el único fundamento de dicha campaña es que Jos autores 

puntuacionistas gustan de presentarse a si mismos como revolucionarios. 

Me parece que Ja eficacia de esta analogía proviene no sólo del poder he_urístíco 

que tiene cualquier analogía sino, también, de Ja habilidad literaria de Dawkins· para 

seleccionarla y contarla de esta manera. 
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11 

¿Ha constituido la teoría del equilibrio 
puntuado un nuevo paradigma? 

En La estructura de /as revoluciones científicas (1962) Thomas Kuhn empleó la expresión 

nuevo paradigma como sinónimo de una nueva manera de ver el mundo, producto de una 

revolución científica que trastocaba la visión anterior de la realidad. Bajo este enfoque, el 

conocimiento científico avanza de manera discontinua:· en cada revolución científica el 

paradigma anterior termina sepultado y sustituido por el . nuevo paradigma, y a estos 

períodos revolucionarios les sigue un nuevo período de "ciencia normal", durante el cual 

se investiga y se interpretan los fenómenos dentro del paradigma dominante. 

Sin embargo, quienes han escrito filosofía de la ciencia desde la biología, como 

Michael Ruse (1992) o Ernst Mayr (1997), opinan que en esta ciencia no existen las 

revoluciones científicas cataclísmicas que describe Thomas Kuhn (1971) y que cambian 

un paradigma por otro, ni tampoco los largos períodos de "ciencia riormal'' entre una 

revolución y la siguiente. Independientemente de si el esquema·,de ·Kuhn .funciona .bien 
' ~- . - .. ' . '. i -. -. 

para la física o no -discusión a la que no entraré por no ser tema.de esta tesis_;; lo.cierto, 

en todo caso, es que su aplicabilidad es dudosa para la historia;de!.Ía:bicllogía.:· 

A pesar de esto, la palabra "paradigma" ya forma pa~e~'ciei 10!>-té;~inos?c'otidianos 
empleados en la ciencia en general, incluida la biologla.Y, en el.-caso~é:ie.1aiteoría del 

equilibrio puntuado, hay más de un autor que sE! h~ ~E;l'ferido:~\~11~;c_C:,rrio'/~n nuevo 

paradigma en la teoría evolutiva. Por consiguien~e, "3s. n~_ces'ario' enffentar la cuestión y 

preguntarnos si. incluso en el supuesto deque el S'squ~rna'd~·¡:¿i:i~-~i¡:;~{~~'p'licatal cual en 

la biología, existe alguna otra acepción bajo la cua1::e1 e~Ji1i~ri~;";JJ~t:~~d~ pueda ser 

considerado como un nuevo paradigma. . -.. . . <. ' ·<> ·;.,/ \:,. 
Michael Ruse (1992) ha sugerido explor~r est.a po~ibilidad ~esgranando el término 

"paradigma" en cuatro definiciones parciales, dentro del significado general que le atribuyó 

Thomas Kuhn. En este capítulo seguiremos su metodología. 
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¿Cuáles son estas cuatro definiciones posibles? En primer lugar, está lo que 

podemos llamar el sentido sociológico de un paradigma. La noción que tiene un grupo de 

personas de que comparten unaº misma visión
0
.sobre ,algo .(independientemef!te de. si 

realmente la comparten· e> no), yde·que··esavis_ión.l_as sitúa en una categoría aparte 

respecto a los demás. 

En segundo lug~r teíÍemos. el. niv131 sicC>lógico cl~un •paradigma; Aquellos que 

pertenecen al nuevo •. paracÍigrna\veiijas cosas.de uíía'marí'er~ diferente.a.las personas 
' .· .- .. . , .. "' - - -.-.:> -· • . .. . • .. . . 

que no se encuentran•deritro de· eS,e:p.aradigmá~;un grupo ve en el ·registro fósil .la 

evolución filética de .un ·linaje;· el-ofro:lo que.ve .• es_una sucesión de.especies mediante 

eventos puntuados de especiacióri: E~ta:€!-s'I~ 1"'3~óri por la que Kuhn hablaba de que, 

durante el cambio de un ·paradigma. por: ()íro> sLlcedia algo parecido a una "conversión 

religiosa". Literalmente ocurre úna nueva· forma de mirar las cosas. 

En tercer lugar está el nive.1 epistemológico del paradigma. Aquí, la manera en que 
·, . ·, ,--.-. . -

un grupo hace ciencia está moldeada por el paradigma que se comparte: Aquello que es 
. ··,:· .. , .. ·_ 

considerado como una solución apropiada está definido por el paradigma;: así• como. 

aquellos problemas que merecen la pena investigarse. (Para ilustrar este•niv·e1,· l<utin 

utilizó el ejemplo del problema de las diferencias entre las órbitas de i6s. ~lan'~tas 
interiores y los exteriores. Para los pre-copernicanos el problema no era siqui~;ci ~el~~a-nte · 
pero, para los copernicanos, era crucial, puesto que la teoría geocéntrica Él~;;; i;,•c;.;¡;~·~ el~ 
solucionarlo, mientras que la teoría heliocéntrica lo resolvía exitosamente): . .. . :.·· ·.·•·:-:·:. 

Finalmente, está el aspecto ontológico de un paradigma. En ciertós: momentos, 
- , -, ,__ ,.,, ·e '•' 

Kuhn sugiere que el mundo no está tanto definido como, en cambio/ creado por un 

paradigma. Aquello que existe depende, de manera crucial, de lo que el paradigma 

sostiene. (Para Priestley no había tal cosa como el oxigeno; Lavoisier, en cambio, no sólo 

creía en el oxigeno: en su mundo éste existía). 

"I "1-"1 El caso del nuevo paradigma en los niveles sociológico y ontológico 

De acuerdo con Ruse no hay razón para negarle a la teoría del equilibrio puntuado el 

estatus de un nuevo paradigma, en lo que respecta al aspecto sociológico del término. 

Debemos recordar que el término paradigma no está reservado, exclusivamente, para 

aquellas teorías de gran envergadura en cuanto a su explicación del mundo. También 

puede incluir teorías menos conspicuas. Ciertamente, los trabajos de Eldredge y Gould 

polarizaron las opiniones de los científicos dedicados a la evolución -de hecho, como 
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vimos en Ja sección 7. 1, con una rapidez inusual-, y Jo hicieron en un grado suficiente 

para que no quepa duda de Ja pertinencia de concederle a Ja teoría el estatus de 

paradigma al nivel sociológico. 

Por el contrario -opina Ruse, y coincido con él;:-. en el nivel, ontológico no hay 

razón alguna para otorgarle a Ja teoría elestatus de paradigma: la teodá no ha cambiado 

lo que "existe" en. el mundo. Ni siquiera lo que;~xiste en "e1 ~egis'tro'fósil/ Para cualquier 

paleontólogo ~xist~n Jos mismo~ fósiles ahora que antes cf~ Ja·te;6'~iCÍ;W<' 
¿Pero, qué hay con las otras dos definiciones c:lec1o'•qÍJe.·e5::ún·paradigma, la 

sicológica y Ja epistemológica? Estas dos acepciones son más difíciles dé resolver y, para 

lograrlo, es necesario que primero analicemos las razones por las cuales la teoría del 

equilibrio puntuado ha sido apoyada por un sector de Ja comunidad científica. 

11 .2 ¿Cuáles han sido los atractivos del equilibrio puntuado? 

¿Por qué debería uno de aceptar Ja teoría del equilibrio puntuado? ¿Acaso por Ja 

evidencia empírica que han aportado sus partidarios a partir de Ja nueva interpretación del 

registro fósil que la teoría permite? Ruse hace notar que, de manera un tanto paradójica, 

los fundadores de la teoría negaron, en un principio, que Ja evidencia empírica pudiera ser 

una razón -ver la cita de Ja p.62-, ya que entre Ja teoría del equilibrio puntuado y el 

gradualismo filático, "Jos datos de Ja paleontología no permiten decidir qué versión es más 

adecuada". Sin embargo -y como hemos mostrado en Ja sección 6.3- pronto rectificaron 

y, en el artículo de 1977, Gould y Eldredge niegan haber menospreciado la importancia de 

la evidencia empírica y aclaran que, todo lo que habían querido ,decÍ~. ·e;'9Üe Jds hech;,s 

que uno puede inferir a partir de la evidencia fósil están fuertemente•influenciados por el 

marco teórico que cada investigador tiene. •. · ::. ·~.:~::: 
De hecho -y como espero haber mostrado-, Jos puntuacionistas han hecho todo Jo 

posible por buscar evidencia empírica a favor de su, teoría. Pero, como vimos en la 

sección 8.2, aunque Ja búsqueda de esta evidencia empírica .ha jugado un papel relevante 

en Ja controversia entre puntuacionistas y gradualistas, desde el principio se volvió claro 

que el registro fósil, por sí solo, difícilmente resolverá definitivamente Ja polémica. 

Sin embargo -y en esto discrepo de Ruse- me parece que Ja teoría del equilibrio 

puntuado sí ha tenido un atractivo empírico importante, sobre todo para Jos paleontólogos. 

Poco importa que la evidencia empírica no haya resultado definitiva para dirimir Ja 
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controversia; algunos casos de estudio han quedado tan elegantemente resueltos por el 

modelo puntuado que, independientemente de su importancia relativa, son 

indudablemente._atractivos"y_han consitado, apoyo a Ja teoría._, __ 

~eamos ahora ~u~I ~-~ ~icl~ la atr~~(:j¿~' ~;,lítlC:a de_ I~ .t~~ría~: La 'r,i0!1abra · .:p()lítica" 

puede referirse ~ · ra pt'.>ritlca _que sucede_:~, i,,~e;ior de la cie!~cia; b biell ~ fa política en su 

sentido tradiciCJnal.-Analizarer;,os a,;;bos a~p'ectci~'. - - -

En el primer sentido, el de ra· polÍtica alinterior de la ci~ncia, Ruse dice sospechar 

que los paleontólogos -y en particular GouiciOO.:-:'han suf~ldo un pClCO un sentimiento de 

inferioridad frente a los genetistas en el tema d_e la evolución. Tradicionalmente se piensa 

en el registro fósil como aquel instrumento é:¡uei nos sirve para desentrañar cómo ha sido 

la historia de la vida, pero no cuál ha sido su mecanismo de evolución. En todo caso, 

independientemente de lo que muestre el registro fósil, se supone que éste tiene que 

encajar con lo que se sabe de genética, y no viceversa. 

Por esta razón Ruse afirma que, al principio, mucho de lo que habia en el artículo 

inaugural de Eldredge y Gould (1972). era el simple placer de poder mostrar al resto de la 

comunidad científica lo útil que podía resultar la paleontología para la comprensión de la 

evolución. En la primera fase de la teoría los autores parecían decir: "no piensen_ en 

nosotros como en un hermano pequeño; podemos desempeñar un importante papel en 

defender la causa ... ". Sin embargo ahora, en la tercera fase de la teoría (en la división que 

hace Ruse), lo que se sostiene es mucho más: "Hay procesos importantes de la evolución 

que simplemente no pueden ser entendidos sin acudir a la paleontología. Es--más: no 

podrían siquiera ser identificados sin la paleontología" (ver el análisis que hicimos._de este 

punto en la p.216) Y bien, esta es una poderosa razón política para apoyar al equilibrio 

puntuado. 

Esta tesis sobre el reposicionamiento de la paleontología gracias a la nueva visión 

que ofrece la teoría del equilibrio puntuado fue propuesta desde 1977 -ver la. ~ección 
6.3.2-, y quedó claramente plasmada en la conferencia que fue dictada por Gould en 

1982, durante la celebración de la Conferencia por el Centenario _de: D_arwin, en 

Cambridge, Inglaterra, y que fue publicada al año siguiente ( Gould 1S83b). 

Ahora bien, en lo que toca a la política en su sentido tradicional, Ruse señala que 

el propio Gould (1981) ha sido uno de los principales promotores de la idea ele que el 

pensamiento evolutivo contemporáneo no ha estado exento de una cierta ideología 

política. Y, paradójicamente, ha abierto la puerta a las críticas en este aspecto al haber 
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admitido, un tanto inocentemente, que aprendió marxismo "sobre las rodillas de su padre" 

(ver la cita textual en la p.95). En opinión de Ruse, el que Gould creyera pertinente 

declarar_ esto en un trabajo científico, al igual que ha admitidoyer_el_mundo de acuerdo 

con las leyes de.1 materialismo dialéctico, no es casual. Es porque una de las _cualidades 

que él le ve a la teoría del equilibrio puntuado es, precisamente, que encaja dentro de una 

visión dialéctico materialista del mundo. Si esta apreciación de Ruse es correcta, 

entonces Gould habría promovido esta "ventaja" política del equilibrio puntuado. 49 

Ciertamente Ruse no pretende decir, en modo alguno, que la teoría del equilibrio 

puntuado sea una teoría marxista. Lo que si afirma, en cambio, es que las razones que 

pueden tener los diferentes científicos que apoyan una teoría pueden ser muy variadas, y 

que en ningún caso debemos asumir que los motivos que una persona tiene para apoyar 

una teoría son necesariamente similares a los motivos de otro colega. Goúld, 

probablemente, encontraba políticamente atractiva la idea del equilibrio puntuado debido 

a su inclinación al marxismo. Sin embargo, Eldredge es coautor de la teoría y éL no ''es 

marxista (y ya hemos señalado en el capitulo 7 cómo Maynard Smith, . también 

simpatizante de ideas marxistas, no ha aceptado gran parte del equilibrio punt~ad6). (;ada 

uno debe tener, entonces, distintos motivos para justificar su apoyo a la teoría, Sin 

embargo, dice Ruse, no podemos pasar por alto que, al menos para algunos, la teoría 

puede poseer un atractivo politice adiciona/, similar al que parece haber tenido para 

Gould. Me parece que podemos concederle razón a Ruse en este punto. 

Por último, exploremos la posible atracción metafísica que ha ejercido la teoría del 

equilibrio puntuado: si bien no se puede negar que la selección natural desempeña en ella 

un papel importante, también debemos admitir que esta teoría tiende a disminuir la 

importancia relativa de la selección natural y, sobre todo, de las adaptaciones. 

Recordemos la siguiente frase de Gould: 

1 do not claim that a new force of evolutionary change has been discovered. Selection may 

supply an inmediate direction. but if highly constraint channels are built of nonadaptations, 

and if evolutionary versatility resides primarily in the nature and extent of non-adaptative 

Rcsulra dificil saber. a i.:icm.:ia cicrtu. si Gnuld prutnovió ulgunu vez ul equilibrio puntuado como una teoría 
politit:mncnh: mús co11vt•11ie11tc. Pi.:ro el argmncnto Je Rusi: no resulta <lcscuhdla<lo si rccon.Ja1nos qut: Gould,.junto con 
Lt:wontin y algunos de: sus cstudiauh:s. fonnanm mw ugn1pación cicntílico-polílica a principios <le los ochenta. llamada 
Cfrncia para cl ¡mehlo. uno de i.:u~·os nhJctivos principales fui.: oponerse -por rnzoncs nrncho 1nús de índole político que 
cicntificas- a la sodohiolo!!ia de Edward O. \Vilson . ..:uyas confi:rcncias llegaron a hoicotcar uhicrtamcntc (pura un 
trat:unic1th1 de esta faceta de Gould puede cm1sultarsc a \Vi1son l 995. pp.329-340). 



pools, then "interna!" factors or organic design are an equal partner with selection. (1982a, 

p.384) 

¿Por qué muestran los puntuacionistas, o al menos Gould, esta .inclinaelÍ::>n a 

disminuir el papel de la selección natural? Ruse opina que esto se debe a que el 

pensamiento de Gould tiene fuertes raices en la noción trascendentalista germana de los 

Baup/ane (donde se pone el énfasis en la estructura y la forma, más que en Ía función);.y 

con la cual la visión marxista del desarrollo mediante cambios cualitativos podría encajar 

mejor. Según Ruse (1992, p.157) estamos frente a un pensador que: proviene de una 

tradición biológica distinta a la tradición adaptacionista de Darwin. En el caso del equilibrio 

puntuado (sobre todo en su tercera fase), estamos frente a la teoría d'e ·:aJg:¿f¡~;, cuyas 

raíces se hunden en el idealismo trascendentalista de Goethe y ótro~: pen~fudores d·e 

inicios del siglo XIX. El énfasis se ha puesto más en la forma que en la fuhdiófí>i:>ortanto, 
el cambio evolutivo dependerá, en muchas ocasiones, de leyes·internat~:Lle c:i~t~rminan 
constricciones al desarrollo o al cambio de las formas. 

Esto no significa, por supuesto, que los autores del equilibri~ ~J~¡~~~o:.,:,,·ci siean 

evolucionistas. El problema está en el mecanismo propuesto. R·¡j::;i~·:·. opina: que, 

históricamente, han existido dos grandes tradiciones ideológicas en relació;:, a 1a:hi~toria 
natural y el pensamiento evolutivo. En el lado de la función están Paley (~Úi~ri a.2'.udía a la 

teleologia externalista de Platón), Cuvier (cuyo pensamiento se basaba .más.blen·en la 

teleologia internalista de Aristóteles y Kant) y los darwinistas. En el lado de 1é1 rór:i'na ~stán 
todos los trascendentalistas, no sólo los alemanes como Goethe, Oken y·vo'n·B¡,¡e~; sino 
también los franceses como Geoffroy Saint-Hilaire, los ingleses como c'iíélrl-it);~~~:.~.Owe,,, 

···.'.' .··'.:. · ... ' 

y el suizo-americano Louis Agassiz. Y. en este lado formalista se encuentran también,. en 

opinión de Ruse, aquellos que apoyan la teoria del equilibrio puntuado. ~r >.~!'. ... ;'; '. · 
Ahora bien, quizá no haya casi nadie que pertenezca exc/t.Ísi.Vamente: a:··úna 

tradición o a la otra. Darwin mismo siempre se dijo orgulloso de su habil,ld~d p:~·ra ~xplicar 
los Bauplane que identificaba en patrones repetitivos (homologías) j:de:.::~!g;,¡nisrno· en 

organismo. Sin embargo, para él los Bauplane no eran más que platafo{1T1:~s:~(Ób~e las que 

la selección natural trabajaba para producir adaptaciones. y por el ()'!r~{ladc>:.6~.in, por 
'· - · .. · .. · ... ·. "·" 

ejemplo, nunca negó que existiera la adaptación (del mismo modo que.no Je> hace Gould). 
-·· '. - -

De lo que se trata, entonces, es de un problema del énfasis y de la importanda relativa 

que se le adjudica a cada fenómeno. 
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Es por esto que Ruse considera -y yo coincido con él- que las verdaderas raíces 

de la teoría del equilibrio puntuado descansan en la tradición trascendentalista. Y ésta es 

la razón metafísica por_ la cual algunos biólogos la han apoyado:_ erí~_este -Caso_ no_ces 
. ~ . . ·. . 

debido a los argumentos empíreos, ni tampoco a las razones políticas- asociada_s _al 

equilibrio puntuado, sino, simplemente, porque estos biólogos se sienten atraídos hacia la 

visión trascendentalista del mundo y la naturaleza. 

En apoyo a esta interpretación, vale la pena reproducir el siguiente fragmento del 

articulo de ·Gould sobre "el endurecimiento de la nueva síntesis'': 

Darwin assertion of evolution was an event of such unrivaled importance in the history of 

science and human society that we tend to view it as a watershed for all concepts in biology 

-as though everything should be discussed primarily in terms of before or after evolutionary 

theory. Such a perspectiva is inadequate, for many traditions of thought persist through 

evolutionary theory, emerging with a reinterpretation of casuality to be sure, but intact 

nonetheless. In particular, certain "national styles" persisted from the eighteenth century, 

through Darwin's era, and into our own time. Views on adaptation provide a good example. 

1 have said nothing about German biology because it has generally held a view of 

adaptation outside the scope of this essay ... Adaptation is seen as real but superficial, a 

kind of jiggling and minor adjustment within a Bauplan evolved by sorne other mechanism -

no!, in any case, a general mechanism (by extrapolation) for evolutionary change at higher 

levels. This viewpoint is firm in the nonevolutionist transcendental morphology of Goethe 

and many of the Naturpl1i/osop/Jen. lt affects !he entire "laws of form" tradition, underlies the 

pre-Darwinian evolutionism of Etienne Geoffroy Saint-Hilaire, and persists to our time 

among such German evolutionists as Remane, Schindewolf, and Goldschmidt. The 

adaptationist tradition, on the other hand, has been an English pastime for at least two 

centuries. lf continental thinkers glorified God in nature by inferring the character of his 

thought from !he laws of form lining his created species, or incarnated ideas (as Agassiz 

maintained), !he Englishmen searched for him in the intrincate adaptation of form and 

function to environment -the tradition of natural theology of Paley's watchmaker. Darwin 

approached evolution in a quintessentially English context -by assuming adaptation 

represented the main problem to be solved and by turning the traditional solution on._its 

head. Few continental thinkers could have accepted such a perspective, since adaptation, 

in their view, was prevalen! but superficial. The centrality of adaptation among English­

speaking evolutionists in our own times, and the hardening of the synthesis itself, owes 

much to this continuity in national style that transcends the simple introduction of 

evolutionay theory itself. One might say that adaptation is nature's truth, and that we had to 

overthrow the ancient laws-of-form tradition to see it. But one might also say that twentieth-
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century panselectionism is more a modern incarnation of an old tradition than a preven way 

of nature (1983a, pp.90-91). 

Tal vez Gould tenga algo de razón en su última oración, pero una aseveración así 

tendría que probarse. En todo caso, creo gue sería igual de pertinente -o igual de injusto­

hacernos la pregunta inversa: ¿y si el equilibrio puntuado fuera más la moderna 

encarnación de una vieja tradición que un fenómeno probado de la naturaleza? 

11-3 El caso del nuevo paradigma en los niveles 
sicológico y epistemológico 

Ahora podemos volver a la segunda y tercera acepciones de paradigama. que hemos 

dejado pendientes, es decir, el significado sicológico y epistemológico. 

Como he mostrado en la sección 5. 1, cuando la teoría del equilibrio puntuado fue 

introducida {Eldredge y Gould 1972) se la presentó como una ampliación, o más bien 

como una corrección, que permitiría la adecuada aplicación de un paradigm:a ya ~~istente: 
el neodarwinismo ortodoxo. Había la pretensión, ciertamente, de tjue ahora el registro fósil 

y los procesos de especiación deberían ser vistos de diferente torní·a·:· pero este nuevo 

enfoque no estaba basado en un cambio de paradigma. Al contrario:: Jo':que· se sostenía 

era que sólo ahora, bajo el nuevo enfoque puntuado, se estaba apli~and~ correctamente 

el paradigma neodarvvinista con que ya se contaba. 

Sin embargo, conforme la teoría ha madurado, y particularmente:a partir de su 

tercera fase, 
·, ·:: ·:-·, --. - ·''·.··.,: - -

el caso de un nuevo paradigma ha ido gana.ndo terreno. Esto es 

especialmente cierto si se acepta la tesis, arriba expuesta, de _qúej~~~~~í~~s. de Ja teoría 

descansan en el pensamiento trascendentalista. Ruse propone dos}11etátc;ras para ilustrar 

lo que sucede. Del lado de Paley/Darwin tenemos al mundo co;)";o:,\Jn i:,bJetCJ'.de:diseño, 

pero no cualquier diseño, sino un diseño de artefactos: los, organ)srn(,s'sorl vi~tos como 

artefactos. El ojo es un telescopio, el corazón es una bomb~/las;a1etas3élórsalesdel 
estogosaurio son mecanismos de regulación del calor cc:>;J~rali ~t6:>~~ ~~;¡:;i:lÍo';;deÍ lado 

de los trascendentalistas el mundo es también objet~ de di~e'iio, ¿9~()'E)~i~ JE)*~Eitrata de 

un diseño a la manera de Jos cristales .. Hay leyes que deterrriirían Jas'configliracicmes 

posibles de Jos cristales, JOS patrones en que pueden formarse, y éStClS Se repEltirán a Jo 

ancho y largo del organismo. 
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Cuando se estudia a un organismo, o a sus restos fósiles, cada quien está 

buscando -y dispuesto a ver- diferentes cosas. Y. esto los conduce a diferencias 

metodológicas y de interpretación._E_lneodarwir;ii_s_taortodoxo busca aquellas s_ecuenc:ias 

de cambio gradual en el registro fósil, ·e intenta interpretar los-cambios en términos de 

respuestas adaptativas ante presionÉ!~ dEl ~el~~C:ión. El partidario del equilibrio pu;,tu-ad6 

sabe que estas secuencias gradualÉ!s: serél'l: raras o inexistentes, y su búsqueda una 

pérdida de tiempo, así que. busc;,¡ índiC:Í6s ciE!'C>t;.;¡; razones detrás del cambio (o :deL no 

cambio, de la estasís). Asímísm<'.>/e1 ~2'ntJ~"6iC>f'lí51.él cC>nsíderará valioso buscarrespJÉ!stas 

a cuestiones tales como qué suce"c:le cC>f'l 1C>~ prbcE!sos evolutivos a niveles mayor~s:al _de 

la especie. En cambio, no es seguro quÉ! ~n l'lE!od~rwinilita ortodoxo recon<:>zC~ siq~iElra la 

existencia de tales cuestiones. 

Así pues, ¿estamos o no frent~~ ~~m;~llº paradigma, en sus senii'cl6ii~i661~9ico 
y epistemológico? Sí y no. Es decir, no, en el sÉ!nÚdo-drástico que Kuhn 1É!.atrib;.¡yÉ! a los 

nuevos paradigmas. Pero sí, si estamos dispi:ie!stos .a aceptar ·una definié:ló;,•/me-nos 

estricta. Hay dos razones para esta conclusión un tanto ambigua. 

En primer lugar, nos encontramos ante un cambio de percepción que es menos 

rotundo que el descrito por Kuhn para los nuevos paradigmas. En· la acepción kuhniana, 

se percibe una cosa o la otra, pero no ambas. Primero teníamos un cambio gradual. 

Ahora tenemos un patrón puntuado. Pero, para Kuhn, no habría patrones graduales en un 

caso y puntuados en otro (que es lo que ha venido ocurriendo durante los últimos treinta 

años). La metáfora de los artefactos/cristales que nos ofrece Ruse, en cambio, resulta 

más útil porque permite cierto sobrelapamiento, donde t~dos pUederi, al menos, percibir lo 

que están viendo /os del otro bando. Como señalamos al principio, en el mundo real de la 

biología no existe la dicotomía que Kuhn proponía. 

En segundo lugar, Ruse resalta que las dos.· posiciones han tenido una. larga 

historia que corre paralela. En algunos momentos ha "predo;;,iÍlado una, .y lueg6 í;:otra; . 

Pero a lo largo de doscientos años ambas han estad6 p'~E!sentes:Así pues, aqJrt.iirÍl-~oCo 
vemos la secuencia histórica de la que habla Kuhn eri i.~ e~tru¿tura dÉ!!as revo/ucfones 

científicas. 
•. -··. ·.' i·'-: <· '. ·~ .. /' ··<"' ¡' • -· .·• '·· . • . 

.·.-.. -·c;· ·;,rr:~-\ . 
¿Qué hay, entonces, para el futuro? ¿pdcie~-~~ J-s~,;~~~ que ~É!;11~g~-~ a una 

solución a la polémica? ¿Al final saldrá victori<:>sC> alguÍicic:IÉ! 1C>'s'dcis p.3r~digmas (o de las 

dos metáforas de Ruse)? Intentaré responder a esta pregunta en el siguiente y último 

capítulo de esta tesis. 
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"12 

La transición de la teoría del equilibrio 
puntuado hacia una teoría de rango medio 

En la sección 9. 1 concluimos con un planteamiento que ahora debemos tratar de 

responder: si continúa viva la teoría del equilibrio puntuado, ¿por qué la controversia en 

torno suyo ha disminuido? Esta situación resulta doblemente paradójica si, además, 

tomamos en cuenta que el equilibrio puntuado llegó a ser presentado -sobre todo a inicios 

de los ochenta, como mostramos en la sección 6.4- como una teoría que cuestionaba 

fuertemente a la síntesis moderna y que se proponía a si misma como un modelo 

alternativo, es decir, como una teoría capaz de explicar patrones universales -y no sólo 

casos particulares-, de la evolución biológica. Sin embargo, a treinta años del surgimiento 

de la teoría, el desenlace visible ha sido que ha logrado sobrevivir, pero sin haber 

desplazado nunca a la síntesis moderna. 

Mi hipótesis es que el equilibrio puntuado ha sobrevivido hasta ahora gracias a que 

se ha convertido en una teoría de rango medio. Estable,· periférica, y casi absorbida por la 

propia teoría sintética de la evolución a la que pretendió sustituir. Considero que de. esta 

manera se explica tanto su supervivencia como la declinación de la controversia (nuestras 

conclusiones del capitulo 9). Y también quedaría explicada lá ·situación actuat 'que .el 

equilibrio puntuado es aceptado como posible respuesta para algunos casos .pélrtiC::IJ1ares 

de la evolución, mas no como un modelo que explique patrones generales.'· 

Para desarrollar mi argumento recuperaré el esquema conceptLl~lde)rJ1íE!.Félkatos 

(1982) que ya empleé en el capitulo 3 (ver pp.35 y 36) para diferenciar,alnúc/e'o firme de 

la síntesis moderna de su cinturón protector, e incorporaré la definició;,.'c¡c{~fj~;;:¡~·:borotí-o 
. - -·. \",\/-,:.-.. ·,..,;_:,;,' - . . -

filósofo e historiador de la ciencia sobre las teorías de rango medi6. •. . . . . •.;•. 

El concepto de teoría de rango medio se lo debemos a Robert i\nE!rtbn (19S8), y se 

refiere a aquellas teorias a medio camino entre las hipótesis de trabajo diario que se 

emplean en la investigación y las teorías generales. Las teorías de rango medio tienen 
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que ver con aspectos delimitados de los fenómenos. Por ello, tratan casos particulares 

con mayor detalle que las teorías generales, en donde el nivel de abstracción suele 

alejarlas del detalle. 

El término, sin embargo, no pretende ser- peyorativo -en _modo alguno. Para 

Kenneth Schaffner (1993) estas teorías son, de heC:ti~. '1as-;,,ás frecuentes; tanto en la 

biología como en la medicina y son importantes porque; -además dé que· sirven para 

organizar sus áreas de estudio, normalmente son tE;lC>-rí;;;s '_<:¡Lle! :·ofrecen parámetros 

medibles. Por su parte, Merton cita el ejemplo de la' física'. como una _-ciencia que ha 

crecido y está caracterizada por este tipo de teorías de rango medio_ que, con el tiempo, 

se han ido agrupando en familias de teorías. 

Una vez aceptado su papel en el desarrollo· de la ciencia, debemos insisitir, no 

obstante, en que una teoría de rango medio sólo es aplicable a un rango conceptual 

limitado. Puede ser que, con el tiempo, evolucione progresivamente hacia niveles de 

generalización superiores y que llegue a converger con otras teorías de rango medio para 

consolidar grupos especiales de teorías, como en el caso de la física. Pero no está en su 

diseño el convertirse directamente en una teoría de aplicación general. No son -y no lo 

serán en el futuro previsible- teorias "universales". Sin embargo, sí son teorías que han 

logrado estabilizarse (dentro de su rango de aplicación) y, por lo tanto, sobrevivir. 

Éste es el sentido en que aplicaré el término en este capítulo. A continuación 

mostraré cómo, a pesar de que la teoria del equilibrio puntuado fue presentada en su 

segunda fase (ver p.114) como una nueva teoría general de_ la e\lolución50
, no sólo no 

consiguió serlo sino que ha derivado en una teoría de aplicación limitada, con las ventajas 

de ofrecer algunos casos particulares para los que cuenta con importante evidencia 

empírica a su favor, pero cuyo contenido, sin embargo, no le permite derivar las 

conclusiones de alcance general que desearía. 

Veamos ahora qué circunstancias y qué razones causaron que el equilibrio 

puntuado derivara en la actualidad hacia una teoria de rango medio. Me parece que en 

esta transición han concurrido, al menos, cuatro factores diferentes: 

"
0 La teoría <lc.:I equilibrio puntuado realmente llegó a ser vista por algunos de sus partidarios -cuando menos durante la 

segunda fase que ddinc Michad Rusc- como """ a/fL•n1e1tiw1 a la síntesis 1nodcnm. Siguiendo la tcnninologia de Lnkntos. 
podc1nos d..:cir que sus autores la prcscntahan como un progrmnu de investigación que superaría a su rival gracias u que 
era capaz dc acumular 1nús contc.:111do cmp1ricn a su J~1vor. co11crctan1t.:11tc el que provenía dd r-cgistro fósi1 (lo que. cotno 
hc1nos visto en la scl.:c1ó11 8 2. 110 resultó tan daru). 



'1 2.'1 Primer factor 

Un primer factor lo proporcionó la circunstancia de que-el radicalismo de- los autores_­

puntuacionistas haya retrocedido. Hacia falta enfriar los ánimos y permitir'. que la _retórica 

diera pie a un análisis más serio sobre las propuestas centrales-de la teoría. Y esto sólo 

fue posible cuando se retrocedió en la postura radical del p~ntuadoriismo, para adoptar 

en su lugar una versión menos polémica de la teoría: uná ver~i_ón. en la que ya- no se 

pretende sustituir a la síntesis moderna, sino solamente adlpliarla~'' 
La versión radical del equilibrio puntuado que hemos mostrado en la sección 6.4 

resultó difícilmente defendible y, de hecho, el propio Gould · (1985) abandonó sus 

posiciones extremas, ante el alud de criticas de los neodarwinistas. A partir de la segunda 

mitad de los ochenta no volvieron a publicarse artículos del equilibrio puntuado con 

referencias a Goldschmidt, ni con sugerencias a mecanismos que pudieran sonar a 

saltacionismo (como el que mostramos en la cita de la p. 101 ). Comienza así lo que 

Michael Ruse (ver p.114) ha denominado la tercera fase de_ la teoría. 

El primer paso, que fue un paso hacia atrás en las posiciones extremas que se 

habían asumido, estaba dado. 

'12.2 Segundo factor 

La segunda razón del estatus de rango medio que -actualmentetiene e-1- puntuacionismo es 

que sus propuestas -contra lo que la retórica_ de ia ~orifrov~rsia,,inducia a creer- no 

atentaban, en realidad, contra el núcleo firme de la síntesis moderna. En algunos casos 

hubo que hacer modificaciones a su cinturón prot~é::t~r.-p~~;,--en ninguno implicó una 

refutaci~~ad::~ :~=~e:o~~::· la versión radi6~1 d~-li~Silíbri~ ~u;,tuado -y la animosidad 

que la rodeó- fue posible centrar el debate. en' lo~ p~riios relevantes de la teoría. Pero, 

¿cuáles son las propuestas relevantes? Co~o herri~;; ;visto a lo largo de esta tesis, estas 

propuestas son: en primer lugar, la idea de qüe las,,especiestranscurren la mayor parte de 

su vida evolutiva en estasis, contra el cambio gra.dual 'que cabria esperar bajo el supuesto 

de gradualismo filético; en segundo lugar, la teoría predice que la mayor parte de los 

cambios ocurren durante los eventos de especiación, los cuales se llevan a cabo, 

normalmente, bajo el esquema -propuesto originalmente por Mayr- del aislamiento 
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geográfico de poblaciones periféricas; por último, se habla de la necesidad de una visión 

jerárquica de los procesos evolutivos, en donde ningún nivel puede ser reducido 

totalmente_a las categorías explicativas del nivel inferior. 

Ahora, bien, ¿cuáles de -estas propuestas atentaron, realmente, contra-al_ núcleo 

teórico de· Jaº síntesis moderna, contra su núcleo firme? ¿Era posible absorber estas 

propuestas y refutaciones en el cinturón protector? 

Paré! 'rE3-sponder adecuadamente a esta pregunta, debemos recordar primero qué 

definimos como el núcleo firme de la síntesis moderna. En las pp.36-37 concluimos que 

este núcleo implicaba, solamente, a los siguientes tres principios: 

a) Que la selección natural es el principal mecanismo evolutivo y el único que 

produce adaptación. No se pretende que la selección natural sea el único agente 

evolutivo, pero si que desempeña un papel preeminente, en tanto que la evolución es 

concebida -tanto por Darwin como por los neodarwinistas- como un proceso 

fundamentalmente adaptativo. 

b) Que la evolución es necesariamente gradual. Pero gradual no en el sentido de 

que deba darse continuamente o a una tasa uniforme; sino en la doble acepción de que 

los cambios deben ser graduales en su magnitud, para que el cambio fenotípico producido 

no resulte inadaptativo, y deben ser graduales en el tiempo, ya que se trata de u_n proceso 

poblacional, donde necesariamente están involucradas varias generaciones _antes_de que 

una mutación pueda alterar visiblemente las frecuencias genotípicas de la población. 

c) Cualquier mecanismo evolutivo debe ser consistente con lo que 'sabemos -de 

genética y de microevolución (lo que implica que cualquier proceso macroevolútiv'ó'deberá 

ser consistente con -mas no quedar reducido a- los mecanismos microevolutivos)~-

Revisemos. entonces, si las propuestas puntuacionistas entran en conflicto con 

alguno de estos tres principios constitutivos del núcleo firme neodarwinista; 

En primer lugar, revisemos el caso de la estasis. Como hemos visto en la p.140, 

Maynard Smith aceptó que el fenómeno representaba un reto teórico que "clama por una 

explicación." Aunque los primeros intentos de refutación a esta idea propusieron_ que la 

estasis era sólo el producto visible de la acción de la selección estabilizadora/ Eldredge y 

Gould recalcaron que el fenómeno persistia aun bajo condiciones de cambios'ambiEl~tales 
importantes (lo que volvía imposible el argumento de la selección estab:ili~a'ciora). 
Paradójicamente, fue el mismo Eldredge (ver p.148) quien ayudó a resolver el fenómeno 

dentro del marco convencional de la síntesis moderna: la estasis que se observa en el 
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registro fósil, incluso a lo largo de épocas de cambios climáticos, se debe a que los 

organismos emigran, ante nuevas presiones de selección, hacia otros lugares que 

presenten condiciones similiares a aquel_las para las cuale_s ya presentan adaptaciones. 

La explicación de Eldredge· se .-t~ata ~~sólo_ de una hipótesis, ciertamente, pero de 

momento resuelve el problema teórico :que __ pla_ntea la_ estasis prolongada. No hay, por 

consiguiente, necesidad de modificaciones al núcleo firme del neodarwinismo. 

La heurística de la teoría sintética de la evolución agregó, además, otros 

argumentos en sú propia defensa: no hay manera de probar que la estasis morfológica 

mostrada por el registro fósil corresponda a una total estasis fenotípica -ver la discusión 

al respecto en:la·sección 8.2- y, tampoco, de estar seguros de que no hayan existido 

variaciones moffológicas en racimo -como propuso George Williams (ver pp; 169~170)- y 

que, al.· no ~er::IO.suficientemente comunes ni tener periodos de vida suficientemente 

largos, no_quedaron preservadas en el registro fósil. De esta manera, aunque la hipótesis 

de Eldredge no resultara confirmada, ya se modificó el cinturón protector de la síntesis 

moderna para asimilar el fenómeno de la estasis morfológica. 

En lo.que concierne al modelo de especiación peripátrica que.er:np.lea el equilibrio 

puntuado, ya hemos _mostrado (ver sección 4.1) que la idea fue toniacil··~e Ernst Mayr, 

uno de los arquitectos de la síntesis moderna. Por consiguiente esta idea;·:· en si misma, no 

necesitó siquieraser desviada al cinturón protector: ya era part~ con~ÚtGtiva del mismo. 

Pero, ¿qÚé hay con el tratamiento radical que le dierC>n Eldr~dg~-Y c3Ciu1d al afirmar 

que los cambios evolutivos ocurren casi únicamente- ~~{~,~-~f:+eito5, ·eventos de 

especiación? Esta aseveración entra en conflicto directo con la'creencia neodarwinista de 

que la anagénesis (el "gradualismo filético") es un mod~_¡;?rn'¿6:Ci~;~;/01l:Jción. Incluso el 

mismo Mayr (ver p. 186) se ha declarado sorprendido p§i:-Ia.'i-TiáºíJ'eí-~tan ciát~górica en que 

fue empleada su propuesta dentro de las tesis delpurítúac;'iorÍism'o; rechazando. que su 

mecanismo de especiación peripátrica implique. qui;;,:¡~:~- c::'a.liibio'5.:,~~()1Í.Jtivos deberán 
,~·,:·,~~~ ~: -: concentrarse en Jos eventos de especiación. .. 

Sin embargo, la evolución mediante esp~
0

ci~~iÓ~ gue,"~·~6~6~~~: Eiciredge y _Gould 

no encierra ningún peligro para los tres principi~fque)C>i~ciE~1-~§C:1_~~ti'¿:ri~-ci~·1~~Íntesis 
moderna. Incluso si se probara, más allá de t~da ~ud~~;qu~ ~f~~tiy~'~~rit~{la,'~~()l~ción se 
concentra en eventos de especiación, 1~:t~o~~a··-~i~l~~ica·::~~,~-~i~i¡:(~'~,:-p·i~~· -:·,· :.,,·_~- " _ .. -

En cualquier caso, esta idea ya ha sido desviada hacia el cinturón protector: se ha 

argumentado que no hay evidencia suficiente que la soporte y que, por el contrario, si 
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abundan ejemplos reconocidos de linajes que han evolucionado por anagénesis, a lo 

largo de periodos en los que no se halla evidencia alguna de eventos de cladogénesis. 

La tercera propuesta importa~t~ del equilibri() puntUado.es Ja vis}Ón jerárquica de 

los procesos evolutivas. (qú'e~inclúye al ·concepto• de selecCión al .niveÚde. especies). Füe 

este punto el que dio pie aGoi.ild pará su.cont~cw~rtida afirm<il~iónc:f¡;, 1!380: 
-_·.- - -- -!;-"'' 

;. ,,_. ': .~_; ,:;·; -·.:'-~- - -·· ·"..:.·' 
.;)·r: 

... if Mayr's characterizalion óf the synthetic theory is ·accurate; then thettieóry;• as a general 

proposilion, is effe¿lively de~ci.· d~l5pit~ its persistence as te~~bo6~ ortt;;;ci·o,¿y (Gould 1980, 

p.120). - .:~:.~\:·::·· . ;· ,-- ·: .· ... - _, . ·\J"; .. .:.··.-,-~:·· _··.· . -

Los detractores de G~¿ld han reproducido esta cita un~ ,}'~tfa v~z:' fuera de 

contexto, para iniciar sus criticas. En esta tesis, sin embargo, he interi1.~c:l'6·a1 má:>Únio no 

descontextualizar. El contexto completo de la cita lo he reproducid; en la ~:say, lo que es 

más importante, debemos ligar esta cita con aquella de Mayr a la que hace referencia: 

The proponents of the synthetic theory maintain that all evolution is due to the accumulalion 

of srnall genetic changes, guided by natural seleclion, and that transpecific evolution is 

nothing but an extrapolation and magnification of the events that take place within 

populalions and species (Mayr 1963, p.586). 

Ya que esta cita de Mayr parece no dejar espacio para los procesos que emergen 

a partir del nivel de la especies, y hace parecer -al estilo de Fisher (1930)- que todos los 

eventos macroevolutivos resultan de extrapolar procesos microevolutivos, debemos 

concederle a Gould que, respecto a esta frase específica de Mayr, su crítica podía ser 

válida. Sin embargo, esta no es la posición de todos los neodarwinistas. Como ejemplo, 

baste recordar la posición que ya hemos presentado (ver sección 7.6) de Stebbins y Ayala 

(1981 ), es decir, que las hipótesis y modelos macroevolutivos no pueden ser reducidos a 

hipótesis y modelos microevolutivos. La intención de extrapolar la microevolución para 

explicar toda la macroevolución, de hecho, ni siquiera es parte de la manera de pensar de 

Mayr. Por el contrario, en varias ocasiones (1982a, b) ha criticado la estrechez de miras de 

los primeros genetistas de poblaciones, que pretendían explicar toda la evolución 

basándose únicamente en los cambios alélicos en una población. 

Por consiguiente, la postura de que toda la macroevolución no es más que la 

extrapolación de los procesos microevolutivos, si bien ha sido expresada por algunos 
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neodarwinistas (sobre todo por genetistas de poblaciones). no es la postura de la síntesis 

moderna. No es, tampoco, parte de su núcleo firme. No hay un conflicto con la posibilidad 

de que la teoría evolutiva se estruc_turE! en difere_ntes riiveles, ya que incluso_en __ ese c13so, 

la selección nat_ural_ segu_iría siendo,el _único meicanismo que produce adaptación, y 

seguiría operando al nivel del indlviduo. 

Por ~sta 'mism~:r~~Ó~/el concepto d~sel~cc,iónde especies tampoco repr~senta 
un problem~ pa;ii ~I ~ú61e~-firm~ d~-lá sint;;~ís moderna, en tánto que lo más.que_ pu~de 

individuos han logrado su nive.I adaptGtti~o- previamente, y por entero, ITledia~te selección 

natural. Es por esto que los autores neodarwinistas-más ortodoxos, como _John.Maynard 

Smith y Richard Dawkins, no han tenido incoveniente en aceptarla (si biennunca'le han 

conferido la importancia que le asignan los puntuacionistas). 

12.3 Tercer y cuarto factores 

El tercer factor -muy ligado al segundo- lo constituye el hecho de que la síntesis moderna 

ha logrado incorporar algunos de los conceptos clave del puntuacionismo dentro del 

cuerpo teórico de su propio cinturón protector, sin mayores contratiempos. De esta 

manera, algunas de las ideas del equilibrio puntuado han sobrevivido dentro de la_ te_oría 

que pretendían criticar, volviéndose así, de cierta manera, inofensivas. 

Algunos años después de que Eldredge y Gould presentaran el concept() ·de la 

estasis como uno de los más desafiantes al cuerpo teórico de la sínteí;ÍsTÍnoé:!E!rna,­

algunos de los autores más ortodoxamente darwinistas no sólo no lo estab~;;·r;iC:h~z'~ndo, 
,. -" <:_-;·· · .••. ~ . ·,, .... 

sino que ya lo habían incorporado a sus obras: el concepto fue lo ,suficientemente .. 

importante como para que George C. Williams le dedicara todo un capít¿1';,·~..; ¡\¡¡;¡t~~I 
Selection, Domains, Le veis and Chal/enges (1992). Asimismo, May~ (19S2). o¿upa tóda 

una sección a hablar de la estasis morfológica y sus posibles causas. _Hasta cierto punto, 

podría decirse que la teoría sintética de la evolución se apropió de la estasis; la con;,irtió 

en parte de su programa de investigación, y con ello le quitó su posible connotación 

antineodarwinista. 51 

"
1 Este fenómeno no pasó c.11.!sapcn:ihi<lo para Goul<l y El<lrcdgc. y en 1986 publicaron d articulo .. ~Punctuatcd Equilibrium 

at thc ·nun.J Stagi.:··. donUc hnhlan. precisamente, e.Jet notable cambio <le actitud de los ncodan.vinistas frente a sus 
propuestas. y c..k cón10 los mis1nos conceptos que antes atacaban ahora dicen que siempre los sostuvieron ellos mismos. 
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Sin embargo, y como hemos visto en la sección 7.5, la estasis para los exponentes 

de la síntesis moderna.no necesariamente significa lo mismo que para Gould .y Eldredge. 

Mientras _que p_ara_}os puntuacionistas implica una }uerte ~e_s_tabilidadJenotipica,, d.ebida 

probablemente a una cohesión del genotipo que prevalec,e s?bre evéntuales pre~i_ones de 

selección, para Williams, en cambio (ver p.170), la estasis:,quecia:explicada: corno la 

tendencia a que, dentro de un gran número de variedades, prevalezca la-'fórr'l1~ ancestral 

debido a la presión normalizadora de la selección d~·dl;l\:i({ 
Mayr (1992) también considera a la estasi~'6on:i'6-~n·fe~Óri:Je~o compatible con la 

síntesis moderna y le dedica secciones especial~s. A étÍferE;lncia de VVilli~rns,-él .no tiene 

problema en aceptar que su causa probable sea una cohesión del genotipo' (d-esp~és de 

todo, el propio Mayr, junto con Chetverikov y Lerner, es uno de los padres· de Ja-ide_a).:-En. 

este sentido, su concepción de la estasis es la que más se acerca, dent~o ,.de los 

exponentes de la síntesis moderna, a la concepción de los propios autores 

puntuacionistas. Sin embargo -como hemos descrito en la sección 7.8-. para Mayr la 

estasis no predomina sobre la evolución gradual. En todo caso, la ve como uri.f~nómeno 

alternativo y sostiene que lo mejor que podría hacer uno es adoptar un·a:_posición 

intermedia, aceptando que en muchas especies se presenta una evolución grac:fi:ia1 y, al 

mismo tiempo, admitiendo que hay un número inesperadamente alto de esp_e~ies'fól;_iles 
que, en efecto, no muestran cambios morfológicos a lo largo de varios millones.de.años. 

En cualquier caso, lo importante es que el concepto de estasis ha perdi_do su 

membresia puntuacionista. La esta sis es concebida ahora como uno más de --los 

fenómenos evolutivos que deben estudiarse, independientemente· de ·cuál ··sea 'la 

preferencia teórica del investigador. Podemos afirmar, entonces,'· .. -que,\' ha - sido 

exitosamente incorporada en el cuerpo teórico del cinturón protecte>r; ·de· la' síntesis 

moderna. 

Algo similar ha ocurrido con el concepto de tasas variables. de callÍbio -·~ cc:>n los 

eventos de rápida especiación, en los que se concentran importantes carTlbi6s.~v6iutivos. 
Dawkins -como vimos en la sección 7.5-, dedica un capítulo _ccm1pleto·-a.hablar.de la 

perfecta compatibilidad de la síntesis moderna, desde su conf~rmáciÓn i~i<::iá( c6n est~s 
eventos de especiación rápida y con la realidad de que las. tasas. c:i,Ei c~rnbil:> en la 

evolución son muy variables y que, dentro.de-su variabilidad, suelen'-iné:lui(period~s de 

estasis. Una vez más, las que pretendían ser ideas puntu~ci6nistas :'áj~~as al 

neodarwinismo, son tomadas por éste como una parte de sus propias ideas auxiliares. 
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Finalmente -y como mostramos en la cita de la p. 185- varios autores 

neodarvvinistas, como Verne Grant (1983) y Ernst Mayr (1992), han declarado que el 

tratamiento jerárquico de_ los. problemas·- evoluti_vos siempr~ ha sido parte de la teoría 

sintética de la evolución, y _que lo único _que introdujeron los puntuacionistas fue un nuevo 

nombre, mas no un nuevo concepto. De hecho,. podemos encontrar un primer ejemplo de 

tratamiento jerárquico de los prob-lemas .evolutivos desde la primera obra de la síntesis 

moderna: en Genetics and the Origin of Species (1937) Theodosius Dobzhansky acuña el 

concepto de jerarquías genealógicas, refiriéndose al proceso por el cual la información 

genética es transmitida de una generación a otra a lo largo de diferentes niveles 

jerárquicos: genes de la línea germinal replicándose, haciendo más copias de ellos 

mismos; organismos que se reproducen, produciendo nuevos organismos como ellos 

mismos; demos que se reproducen a sí mismos y especies especiándose, haciendo más 

de ellas mismas. 

Aunque lo que Dobzhansky estaba haciendo era, tan sólo, una abstracción de las 

implicaciones de la replicación genética a diferentes niveles, el mismo Eldredge (1999) ha 

aceptado que dicha abstracción es la base teórica para la comprensión de los diferentes 

niveles jerárquicos en que pueden y deben ser estudiados tos diferentes fenómenos 

evolutivos. En una palabra: la visión jerárquica de la evolución, aunque no había sido 

completamente articulada, ya desde el principio no era algo ajeno a la síntesis moderna. 

Por lo tanto, ni la estasis, ni los eventos de especiación rápida, ni la visión 

jerárquica de los procesos evolutivos, han sido tomados como algo que _no estuviera ya 

contemplado dentro del cinturón protector de ideas auxiliares -y por consiguiente-como 

parte del programa de investigación-, de la teoría sintética de la evolución. 
;'·· - ~·" -- . 

'_,, .... ,".:. 
Por último, a los tres factores ya descritos debemos agreg_arc uri-:_ ·cuarto:·· las 

dificultades empíricas con que se han topado los paleontólogÓs para'j:lóCier validar la 

teoría a partir de la evidencia del registro fósil, tema que desarr~lla;;;c:isein't~'fi;,,,~éiÓn 8.2. 

Es evidente que estas dificultades empíricas reales tamb_ién_ han ;.jugado un papel 

importante en la suerte que ha corrido la teoría del equíl_ibrío puntuado: 

En resumen, los factores que han propiciado qu_e el equilibrio puntuado haya 

derivado en una teoría de rango medio, son: (1) el repliegue de Gould y Eldredge a 

posiciones menos extremas; (2) la incapacidad del puntuacionísmo para hacer mella en el 

núcleo firme de la síntesis moderna; (3) la inclusión dentro de su cinturón protector de tos 
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conceptos de estasis, de evolución mediante tasas variables e intermitentes de cambio, y 

de una visión jerárquica de los procesos evolutivos; y (4) las dificultades empírícas para 

validar qué mecanismo es más_comú11. ~si el,gradual _o_ 131 purituado.~;_La S.t-Jrna_ c;le estos 

factores explican, a mi parecer, que el equilibrio-puntuado haya ido desliZ:ándose, poco a 

poco, hacia una teoría de rangomecii~'." uíla teoría que ya no e~-drul:i~l-Cl'eb'atir: 
Ahora bien, ¿qué podemos esperar para el futuro? ¿Podemos'; esperar que el 

equililbrío puntuado abandone su estatus actual e íntente, nuevam~ni.3;:µc;;;;;rerijaqué a 

la síntesis moderna? Una posibilidad para que esto ocurra seha :qu~)é~n'eUut._;rl:J, se 
.-. · .. <·· ·•. ; -- ·'_. ,_ .-.. _. 

descubra una nueva técnica que permita extraer mucho más· evidencia pertinen.te'a partir 

del estudio del registro fósil, o bien, que se encuentren nuevas formaciones inusualmente 

completas y bien representadas, que aporten una mayor· y mejor· evidencia empírica a 

favor del equilibrio puntuado, más allá de toda duda. 

Sin embargo, coincido con Michael Ruse (1992) y con Antoni Hoffman (1992) en 

creer que es poco probable que, al final, sea la evidencia empírica Ja que vaya a resolve·r 

definitivamente la controversia entre el equilibrio puntuado y el neodarvvinismo. Es muy 

difícil que la evidencia paleontológica llegue a ser tan contundente como para descartar 

cualquiera de los dos mecanismos evolutivos, y considero que es más probable ,que 

ambas teorías sigan coexistiendo en el futuro. En el estudio de la evolución seguramente 

continuará imperando la síntesis moderna como la teoría principal y, sin qu~ afecté su 

núcleo firme, seguirá presente, como una teoría de rango medio, el equilibrio puntuádo. 
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Conclusiones 

Al iniciar este trabajo mencioné que el estudio de . ras controve.rsias científicas no sólo 

ayuda a la mejor comprensión de las ideas debatidas y las circunstancias en que fueron 

apoyadas por sus respectivos partidarios, sino que, también, las controversias permiten 

evidenciar importantes aspectos de la dlnámic<'Í científica; como la manera en que se 

presentan las nuevas ideas, cómo se enfr~nta~ a las teorías competidoras; de qué forma 

se establecen bandos o alianzas en torno aúna postura aglutinante, y córrio.se supera 
una controversia. ·. ,. .;;:.: .. ", -:-'·- . 

Para llevar a cabo este ejercicio con la controversia específici3 · q·úe. he· analizado, 

en la introducción de este trabajo establecí los siguientes objetivos: (a) mostrar cuáles 

fueron los planteamientos iniciales de la teoría del equilibrio puntuado y cuáles son sus 

antecedentes históricos y teóricos; (b) qué cambios ha experimentado esta teoría a lo 

largo de su existencia; (c) analizar cómo se ha desarrollado la controversia entre sus 

partidarios y los neodarwinistas: qué ideas se han debatido, dónde, quiénes han sostenido 

qué argumentos y qué ha sucedido con esta polémica, en qué terminó o en qué ha 

devenido; y (d) analizar cómo han influido en la controversia los valores epistémic~s y 

culturales de sus protagonistas, y qué uso de herramientas retóricas han hecho .para 

defender sus posiciones y articular su discurso. 

Con el objeto de cubrir el primer objetivo, en los capítulos iniciales se pres~ntaron 

los antecedentes históricos, técnicos y teóricos de la polémica: en: el capítulo 1 ·se 

mostraron los antecedentes históricos del gradualismo en la evoludó~.:.:ya· qu~ .el 

gradualismo es una las posturas que forma parte de la controversia: Él t;;;;a fll·~ ~nalizado 
desde Darwin y hasta la polémica entre los biometristas y mendelia.n'ci~/Éricel.~;,;pitUlo 2 

mostré la interpretación darwinista del registro fósil, así ~~mo ¡13~:p;;,~1~;.¡~ actl.Íal~s sobr~ 
la adecuación de este registro, con lo cual busqué cubrir los .antecedentes sobre las 

diversas interpretaciones del registro fósil. A continuación, en el capitulo 3, regresé al 
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tema del gradualismo, pero ahora con relación a la elaboración de la nueva síntesis 

evolutiva, y comencé a exponer la postura de los puntuacionistas sobre este tema. En 

este tercer capítulo se mostró cómo, para Gould y _ Eldredge, la_ si11tes_ís "mod_e_rf1a_ se 

endureció al perder su pluralismo explicativo inicial, idea que ha - jugado ·un papel 

importante en el transcurso de la co.ntroversia con los neodarwinistas. --.-- -:_-_\_, -

Los antecedentes teóricos directos de la teoría del equilibrio puntuado '-según tian 

admitido sus propios creadores- son tas ideas de Ernst Mayr sobre.-:1a.:especiacion 

peripátrica y la cohesión del genotipo, razón por la cual estas teorías f~er~ii a'~aliiaci~s en 

el capitulo 4. En el capítulo 5 hice un análisis de las propuestas del artÍcul~ In~iai elª la 

teoría del equilibrio puntuado, y referí cómo es que este artícul~.;-dÉ{;~a~~ra ~asi _ 

inmediata, despertó una polémica dentro del ámbito de la pa1eo'ntotC>g[¡;j;' ;A."i;i¡,::;;~'., :~stbi 
primeros cinco capítulos, considero que se ha cubierto adecuadamenté-et' ~;¡rr;~/6~jetivo 

de loS cam~lo~i~!~ ~~ .iSJ~~;,,~~ia~o la 
planteado en la introducción de este trabajo. 

El segundo objetivo, es decir, el análisis 

teoría det equilibrio puntuado. 'º he cubierto con et capítuto 6.: E~ 0;íe c.,;µ¡!Jic;·;e; mbstró 

cómo, con el artículo de 1977. se desarrollaron tos ptalltearriiéntosirÍiciátes de ta teoría y 

se profundizó en sus consecuencias macroevot~tivas; y cómb desp~é; Go~ld-raclÍ~alizó 
su posición en los artículos de principios de los.ochent~ ; para fÍnaÍmenie retr¡;c~der a una 

posición menos beligerante. 

El tercer objetivo planteado en la introducción, que es el tema central de esta tesis, 

corresponde al análisis de la controversia entre puntuacionistas y neodarwinistas. He 

buscado cubrir este punto con los capítulos 7, 8 y 9. En el capítulo 7 mostré que el 

escenario principal de la polémica se dio en la revista Nature, aunque hay otras 

publicaciones científicas donde también han aparecido intervenciones importantes. Al 

seguir la cadena de réplicas que se dio en esta- revista pudimos ver que, para la década 

de los ochenta, la controversia había rebasado ya el ámbito de la paleontología e 

involucraba a otras disciplinas, particularmente a la biología evolutiva. Asimismo_, yim_os 

que el debate perdió intensidad hacia principios de los noventa. Otra de las_ concl_usi_(lnes 

que se derivan del análisis de las diferentes réplicas, es que la flexibilidad interpretativa de 

los datos que aporta el registro fósil ha favorecido las discrepancias. Por está.razón, en el 

capítulo 8 quise mostrar tanto algunos elementos adicionales de prueba que los 
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puntuacionistas han extraído del estudio del registro fósil, como las dificultades empíricas 

que están asociadas a la naturaleza de este mismo registro. 

Puesto que al final del capítulo,? mostré_ que Ja_ polémica en torno al~equilibrio 

puntuado pareció perder presencia al iniciar los años noventa, a juzgar por, lo sucedido en 

Nature, en el capítulo 9 empleé otras dos revistas, Pa/eobfologyy;E:Vot/Jtf~n. par~ an~lizar 
,· .. ·: '.- , .... -.'· :_-:;',.,,, 

si, en efecto, había una tendencia a que la presencia de la te¡oría:del"equilibrio pÚntuado 

declinara en los artículos científicos. A partir de los datos y~ cuac:ÍrÓs--analizadbs:én este 

capitulo, presenté dos conclusiones preliminares: (1) que la i~()~¡é) c:le(e'qi'.iilibrio, pí.Jíltuado 

ha permanecido viva, a treinta años de su publicación inicial; (2) que; sin embargo,. el 

interés por la misma parece haber declinado y la polémica entre el equilibrio puntuado y el 

neodarwinismo ha perdido tanto intensidad como presencia en las publicaciones 

científicas. 

El cuarto de los objetivos que me tracé lo he cubierto en el capítulo 1 O. En la 

primera sección de este capítulo he buscado mostrar de qué manera tanto los valores 

epistémicos como culturales de los protagonistas han influido en el desarrollo del debate. 

En la segunda sección, he mostrado cómo ambos bandos de la controversia han hecho 

un uso constante de distintas herramientas retóricas para defender sus _respectivas 

posiciones y para articular sus discursos. 

En los capítulos 11 y 12 busqué dar respuesta a la pregunta -incluida en mi.tercer 

objetivo- sobre cuál ha sido el desenlace de la controversia, y así comprender; también, 

las posibles causas de la segunda conclusión preliminar 'deL¿apít¿la<~>;:C::on: este· 

propósito, en el capítulo 11 exploré la posibilidad de que el desenlace_hélya. sidb que la 

teoría del equilibrio puntuado se ha convertido en un nueJo parác:ligrl1a: y-::::sigui'E!ii'c:la una 

análisis previo de Michael Ruse- concluimos que no es, aiii; '.iÍI 'ril~nÓs ria E!f1''el t~E;!~tido 
:- ·'. . •. ··. '· .. ,,. -

amplio y kuhniano del término, y que esta teoría podría ser considerada 'como un"nUevo 
.. :'.:_ -~-- . . ..... 

paradigma solamente en una acepción social. _ _ _ _ , ,''-"' ... , _ --· _. __ . _ ,- __ . , 

Por último, en el capítulo 12 he ofrecido una hipÓtei;is parci ~~S1ic;a~e; por~uéde la 

segunda conclusión preliminar del capítulo: 9. Mi,hipó,t~si;;;,e!sG'.1í.:ie_;(~ÚE!8~ía;.de1 equilibrio 

puntuado se ha convertido en una teoría de rango medio;18r{~()--p~r~s'u'.in.!:apá~idadde 
falsar el núcleo firme de la síntesis moderna e Í~pon~-¿E!1-da~ihÍ.iri-io'~·¡,;'rií~íi::JC:o que 

pretendian sus autores, como por ei hecho ciE!' -que, •en 1é'I -p~ádiC::~. 'e,;,-; propio 

neodarwinismo ha incorporado a su cuerpo teórico las principales ideas del 

puntuacionismo. 
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Ahora bien, ¿qué conclusiones generales pueden derivarse del análisis efectuado 

a Jo largo de este trabajo? _En primer Jugar, me parece que Ja teoría_del_eq~Ui_bfic:> puntuado 

ha hecho importantes aportaciones a la biología evolutiva, tanto en eJiter~eno empírico 

como en el teórico. En el campo de la evidencia empírica, ha i~pul-sad-o uri~ gran ~antidad 
de estudios de campo, bajo normas metodológicas estrictas, yha µr'opidiado eÍ desarrollo 

de estándares de medición que pueden ser usados -y mejorad6~.:'...'~-~ el fútLlrC>-para rriedir 

las frecuencias relativas de la evolución gradual y la puntuad~ ~n varios ~rllpos 
taxonómicos. 

Entre sus principales méritos teóricos están el haber señalado la importancia de un 

fenómeno como Ja estasis morfológica en Ja historia evolutiva de la mayoría de las 

especies, y por consiguiente Ja necesidad de buscar.una explicación adecuada.para el 

mismo; el haber articulado coherentemente una _visión jerárquica de los fenómenos 

evolutivos; el haber introducido la lógica de Ja especiación alopátrica al campo_>de ia 

paleontología, y el haber explorado a fondo las probables consecuencias macroevolutivas 

de este modelo de especiación. 

En cuanto a la controversia que desató con el neodarwinísmo, si. bien tuvo un 

componente retórico que estuvo ligado a las circunstancias en que Ja - teoría fue 

originalmente publicitada -como vimos en la sección 7.1-, esta polémica .tambié.n tuvo 

consecuencias importantes en el campo científico: en primer Jugar, la tensión creativa que 

generó el enfrentamiento tuvo un positivo efecto estimulativo. Una gran cantidad de 

estudios de campo se emprendieron con Ja intención -más o menos explícita - de recabar 

evidencia a favor o en contra del equilibrio puntuado. De hecho, la propia historia. de Ja 

paleontología en las últimas décadas -y Ja manera en que Ja teoría del equilibrio puntuado 

la ha puesto sobre la mesa de discusión- es un buen ejemplo de Jo productivo que ha 

resultado la polémica. 

Adicionalmente, la controversia se tradujo en un rico intercambio de ideas, de 

argumentaciones y refutaciones que, al final, significaron el fortalecimiento teórico de 

ambos bandos. En el debate cuya historia y características he expuesto, me parece que 

tanto neodarwinistas como puntuacionistas han salido enriquecidos. 

A pesar de las diferentes versiones que algunos autores reconocen en las distintas 

formulaciones que se han hecho del equilibrio puntuado -como se mostró en Ja sección 

6.5-. desde mi punto de vista la teoría tiene tres componentes centrales que han 
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constituido el denominador común de las diferentes interpretaciones que sobre ella se 

puedan hacer. Estos tres e.lementos forman su propio núcleo firme, y son: en primer lugar, 

el fenómeno de la estasis (ya sea que,se_trate d_e;un_destino infalible de. las especies, o __ 

sólo de un fenómeno frecuente). El segundo· es su concepción de que - las 

transformaciones . evolutivas importantes sóÍo ;~ • ~~nsiguen mediante la especiación, 

nunca por anagénesis (propuesta a la que Mayrha. llamado evolución por especiación). El 

tercero de sus elementos centrales es la idea (que abarca a la selección de especies) .de 

que hay diferentes niveles jerárquicos dentro de la evolución, los cuales no pueden ser 

entendidos sólo con las categorias explicativas del nivel jerárquico inferior. 

Sin embargo, y en al menos algunas de las versiones de la teoría (particularmente 

las redactadas por Gould) podemos hallar un cuarto elemento distintivo, más o menos 

declarado: la postura de que existen constricciones internas -ya sean debidas a una 

cohesión del genotipo o a otro mecanismo- tan fuertes, que la selección natural no puede 

ser considerada más como la principal fuerza motora de la evolución, sino como un 

proceso importante pero, probablemente, no más importante que dichas constricciones. 

Bajo esta concepción, los cambios fenotipicos se presentan mucho más en función de 

cuando concurren las circunstancias que permiten superar estas constricciones, que 

cuando las presiones de selección aparecen. Esta idea, como ha sugerido Michael Ruse 

(1999), parece tener su explicación en la influencia cultural que recibió Gould de la 

tradición morfológica alemana, donde la adaptación es vista, en muchos casos, como 

secundaria, y la unidad de los planes corporales, o Baupltine, lo esencial. 

Otra de las conclusiones que podemos obtener del desarrollo de la controversia es 

que, a treinta años de haber sido postulada la teoría del equilibrio puntuado, aún no hay 

suficiente evidencia empirica para establecer si la macroevolución procede, normalmente, 

de acuerdo al modelo puntuado o al gradual. En todo caso -como opinan Stebbins y 

Ayala (1981)-, me parece que es un hecho que ambos modos han ocurrido en· la 

evolución, y que lo importante ahora seria establecer su importancia relativa y, sobre todo, 

qué factores son los que determinan que ocurra de un modo o del otro. 

En eso estriba el reto para el futuro: no en determinar qué modelo .. es, más 

adecuado -ambos parecen serlo para diferentes casos, y casi podríamos decir.que pcira 

diferentes taxones-, sino qué es lo que determina que unas veces ocurra\.1r:ia· y otras 

veces el otro; ¿en qué factores genéticos, ambientales y de la historia evolutiva de cada 

linaje descansa la clave para comprender por qué la evolución se ajusta unas veces a un 
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modelo y en ocasiones al otro, pero no siempre a uno solo? Me parece que ése es el 

principal reto que la controversia entre el .equilibrio puntuado y el neodarwinismo nos ha 

legado para el futuro. 

En espera de que la recolección paleontoiógica de evidencias empíricas· y la 

investigación en otras áreas nos aporten nuevos élementC:n;( de.juic.ic( ~~ pClrece, sin 

embargo, que es posible finalizar este trabajo con algun~s conclusi¿n·é·~· pr~liminares 
sobre los fenómeno de la estasis y de los patrones puntuados de cambio,c· 

Abordaré, primero, el caso de la estasis. Como mostré en la sección ·s.1, 

originalmente Eldredge y Gould la explicaron -basándose en Ernst Mayr- como la 

consecuencia de una probable cohesión del genotipo que sólo podría ser, rota bajo 

condiciones de especiación alopátrica en pequeñas poblaciones (circunstancia que haí-ia 

que coincidieran los .cambios evolutivos importantes con los eventos de especiación). 

Sin embargo, últimamente Eldredge ha dejado de apoyar la tesis de la cohesión 

del genotipo y la ha sustituido por la del traslado (tracking): ante los eventos de.cambios 

en el medio ambiente, las especies se trasladan a zonas donde puedan encontrar 

condiciones similares a aquellas para las cuales ya estaban adaptadas. 

Dado que la estasis es uno de los tres elementos centrales del equilibrio puntuado, 

resulta ineludible analizar las implicaciones que tiene este cambio de postura. sobre ·la 

explicación causal de la misma: . 

a) En primer lugar. mientras se privilegió la idea de que el fenómeno de cohesión 

del genotipo es real. se logró dotar de una base genética potencial al equilibrio ptintuado 

y, además, se podía pensar que la estasis y la evolución por especiación son fenómenos 

de aplicación general (o, al menos, tan comunes como frecuente sea la .cohesión 

genotípica). 

b) Sin embargo, si se desecha la hipótesis de la cohesión del genotipo y, en su 

lugar. se privilegia la del traslado, la teoría ya no tiene necesidad de una base genética 

propia (lo que debería hacerla más fácilmente aceptable para la contraparte), pero ya no 

podría aspirar a ser considerada de aplicación general, puesto que la estasis prolongada 

(aquella que incluso atraviesa por periodos de cambios en el.medio ambiente) sólo sería 

desplegada por aquellas especies que, ante nuevas pres.iones de selección, tuvieran la 

habilidad de trasladarse y encontrar otros hábitats para los cuales ya presentan 

adaptaciones; todas las demás especies que no poseyeran esta habilidad se extinguirían 
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(y, aunque también mostrarian estasis durante su existencia y hasta su extinción, ésta 

podria ser cómodamente explicada mediante selección estabilizadora). 

_ Pero hay una consecuencia todavía_ más _importante _que __ deriva __ del hecho de 

abandonar la hipótesis de la cohesión del genotipo. _He:expuesto-cómo Eldredge ha 

rescatado a la estasis mediante un nuevo mecánis~o >~ue ya no requiere de la 
-·' - . 

homeostasis genética. Bien, ya no hay problema te_óric_o _C:on la estasis. Pero recordemos 

que la cohesión del genotipo no sólo servia par!'l éxplicar- Ja• estasis, sino también para 

justificar que la evolución morfológica coincidiera con los eventos de especiación (puesto 

que las mismas revoluciones genéticas que rompían la estasis servían para romper los 

diques de la especiación). 

Esta reflexión nos lleva ahora a una nueva problemática, la del segundo elemento· 

central del equilibrio puntuado: ¿se concentran Jos cambios evolutivos -al_menos.los· 

morfológicos- en los eventos de especiación? ¿Hay, por consiguiente, una aceleración de 

la evolución morfológica durante la cladogénesis? _. _ -

En casi todos los articulas sobre el equilibrio puntuado se manÚen¿·_~'ue si.--Sin 

embargo, en un sorprendente cambio de postura, en su último libro Goúld. c:2oo2; p.796) 

reconoce que él y Eldredge pueden haber cometido una gran equivocació~-' ~I sci~tenÉir 
esta correlación, y que muy probablemente los cambios morfo_lógicas·:--_fl(): es.téÍ-1 

preferentemente asociados con los eventos de especiación. Gould- recorioée ·'haber 

basado sus conclusiones iniciales en la convicción de que la cohesión geriaÚpiC::a de Ernst . . -- -·-·-.-·., -·- . - --

Mayr era un hecho, pero que la evidencia posterior no la ha confirmado. __ 

Estamos, entonces, frente a una paradoja importante: por uh ládo:~ hay:un~'-gran 
cantidad de evidencia acumulada por los estudios llevados a cabo pOr 1-os- pLJntl.Jaci~n-isti;;_s 
que confirma un patrón puntuado de cambios morfológicos, los cuales ·¡::>oii~éi"c::~\; 'coincidir 

con los eventos de especiación. Y, por otra parte, la cohesión -gi:'notíp~a;qi'.;e''permiifria 
lº _-,..~.:~··- ~r> =: ~<::'.' <--:;=.. • .o';'-__o;-'· - ·- - -

explicar este patrón no sólo no ha sido confirmada, sino que.if!~lúso.~éllgurips_ de sus 

defens';i~s ::=:~g
0

:. h~: :~~edc: d:u:P:~:~':parente paradoja q~~d~ri~i#~:s~lta, con la 

propuesta de Douglas Futuyma que se expuso en la sección7.95El_mÍsrno Steph"eri.Gould 

(2002, p. 799) ha manifestado su agrado por "la sencillez y ~~~f;j~¡j¡~~-d''.• éo~; que esta 
.,- ' '., .. - .': ·, ~-- C; ;~·~_;,· ,-,.- -:.' :_. :,_<:- -: 

alterna~vna ~:saun~~ea71 :r::1;:1:·mento central de la t.,;c;;i~,: ~I re~Í;;;¡b p~r,~na visión 

jerárquica de los fenómenos evolutivos, donde no se pretenda que basta con extrapolar 

las categorías explicativas de los niveles inferiores para comprender lo que sucede en los 
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niveles superiores, me parece que el artículo de Stebbins y Ayala (1981) -expuesto en la 

sección 7.6- ofrece una posición que podría conciliar a ambas partes, si bien es probable 

que subsistan diferencias--en la importancia. relativa. que cada. quien _le ___ asigne __ a_los_ 

fenómenos propios de cada nivel. 

Por último, ¿podemos esperar que la .controversia se superará en el futuro? .¿Es 

razonable esperar que se llegue a una solúció_n? Como señalé en el capitulo 12, es poco 

probable que. al final, sea la evidencia empírica laque vaya a resolver definitivamente la 

cuestión, aunque autores como Ernst Mayr (1992) piensen que ése sería .el úriico camino 

posible. Otros autores, como Michael Ruse (1992), opinan que resulta más probable 

esperar que ambas tradiciones de pensamiento simplemente seguirán coexi~tiendo en'el 

futuro. Por mí parte, creo que la solución, si llega a darse, vendrá tanto de la_ investigación 

empírica como de los esfuerzos de los teóricos de la biología evolutiva: cuando logremos 

hacer totalmente compatibles -y aceptables para ambas partes- tanto_ los· argumentos 

teóricos como la evidencia acumulada, la controversia terminará. Me parece que la 

propuesta de Futuyma y la posición de Stebbins y Ayala son un buen primer pasO.en esa 

dirección. 

Por lo pronto, en el futuro cercano parece evidente que seg~irá habiendo lugar 

tanto para los adaptacionistas estrictos como para los puntuaci.onisitas; ~i bie~riíe par~ce 
que. en cualquier caso, el equilibrio puntuado difícilmente_ será visto en lo sucesivo como 

algo más que una teoría de rango medio. 

¡·--Tt."'STS C01,r r· f - J.:.¡ _t J.~ 

! FALLA DE ORIGEN l 
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Anexo J 

La polémica en la revista Nature en torno al equilibrio puntuado 

(Los autores que intervinieron 111ás de una vez se 11111estran en ne¡.:rifas) 

Ali o Vo/11n1e11 y 

ptíJ.:il1t1 .... · 

19110 2116: .¡.¡.¡_.¡.¡5 

,,,,.tutore .... · 

Mark Ridlcy 

19111 292: 113-122 J. Cronin. N. Boaz. C. Stringcr e Y. Rak 

1981 293: .¡37_.¡.¡3 P. G. \\'illia1nson 

19111 293: .t27-.t28 J. S. Joncs 

1981 29.t: 21.t-215 P. G. \Villiarnson 

1982 296: 609 Ernst lV1ayr 

1982 29(,: ()09-61 () Arthur J. Boucot 
f-~~~->-~~·~--~~~+-~·~~~~~~~~~-

l 982 296: fl 1 O Brian Charlcs\\·orth y Russcll Lande 

1982 296: 61<>-f, 1 1 Le,· R. Gi11zh11rg y Jay D. Rost 

1982 29(,; (, 11 D. \V. Lindsay 

1982 296: (, 1t-r,12 P. (;. \\'illiarnson 

1983 305: 2(,9-272 F. 11. T. Rhndcs 

198...J. 309: J J(, Philip D. Gingcrich 

198.t 309:11(, 1'.Ú.T.IU1111ll's 

19X4 )09: ..to 1--Hl:! .John i\l;a_ynartl Srnith 

1985 315:400-401 -- c._~:J\..1.Nc\\·111a11 • .l.CohcnyC.Kip11is 

1985 J 1 r,: (,XJ-()X-t Richard r:>;:l\\'kins 

1987 330: 5(, 1-56::; Pctcr R. Shcldon 

1987 ~10: 51(, .fohn i\1a~·nanl Srnith 

l 988 332: 2 1 1-212 Stl·phl'll .la)· Gnuhl_)_·~N~'~il~l'-s-f"':71-ctl-.--.. -ll~i.:-,c-·_, 

1988 332: J 11-:l l~ .John l\1aynanl Srnith 

l9XX 33-t: JtJ Stcphcn .J41~· Gould ~- Nilcs EltlrctlJ.!c 
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Anexo 2 

Citas sobre Gould y Eldredge en Evolution y Paleobiology 
de 1995 al 2000 

(Los articulo.\· que tienen que ver directa1nen1e con el equilibrio puntuado se muestran so1nhreados) 

Bihlio¡::rtifit1 cit<1da (110 incluye aulocit11.•; de Elclre1/¡.:e y <;011/t/) 

Eklrc<lgc; _N. 1971. º'Thc· allopalric tnodcl and ph)·logcny in Palco;rnic 
inVcrtcbrates~·~ Evolution (25) 
Eldrcdge;· .N.· 1972:. "Systcmntics and cvolution of P/Jac"P-'" rana and 
Phacops ·10wen.•is (Trilobil:l) from thc Middlc Dcvonian of Nonh 
:Aii\éri~ .. ~~ Bu/Je//011 oftlte A111erica11 /vlu ... ouin ofiVatural lfistory J.t7:4S.­
l 14 
Eldrcdgc, N. 1979. ~'Altcrnativc approachcs to cvolutionary tlicory.•· 
JJu/Jetin oí lite c·arne~ie Afuseu1n or Natural 1 /islorv 13 :7- J 9 
Eldrcdgc. N. 1979. ··c1adis111 and co1nmon scnsc ... ¡._·11 Eldrcdgc. N. y J. 
Cntcraft. Ph.vlog,enf!ric patterns n11d rile e\·o/11t101u1ry prncess n1erluuls 
and rhcor..v in con1parari\'L' hio/ogy. Cohunbia Univcrsity Prcss; Ne\\' 
York 

A11tJy 
111í111era de 

P<1/eubial<,1J.:.l' 
1995-2 

1995-1 
1996-1 
1998-3 

1998-2 
l ')99-.t 
1997-1 
1999-.t 

1996-1-3 

Vece.•; At1oy 
cit11du número Je 

Evolution 
1998-3 

3 

2 

2 

2 

Veces 
citada 

1 'J9(>-l-3 2 

Eldrcdgc, N. 198.5. Ur!fini.s/IÍ:d .\:vn1hesis: biologicaf hierarchics and 
1110der11 evo/u/ionarv thou~ht. Oxíord Univcrsitv Prcss. Nc'v York. 
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