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RESUMEN

La teoria del equilibrio puntuado yla polemlca en torno suyo han cumplldo ya. trelnta anos
de vida. El objeto de esta tesns es- mostrar como surglo Y de que‘manera se. desenvolvuo

esta controversia, asi como anallzar las prunctpales |deas -y sus lmpllcacmnes
sido debatldas Pero no solo eso esta tes:s tamblen pretende ana za' las |mpl|cac10nes

para la fxlosofla de Ia C|enC|a de esta controver5|a a5| como I

cnon actual de la

mismay lo que puede preverse para un’ futuro proxnmo
" En‘'la primera parte se analizan los antecedentes hlstorxcos de Ias posncnones que

entraron en polémica con la teoria del  equilibrio puntuado. (graduahsmo vs. camblos
discontinuos), asi como los origenes de las ideas sobre especiacién que adoptaron Gould
y Eldredge. En la segunda parte se aniza el contenido de Ia teoria del equilibrio puntuado
como ha ido cambiando esta teoria a lo largo del tiempo, y cémo se dio'la controvers:a :
con los autores neodarwinistas. Por ultimo, en la tercera parte de la tesis se anallza el
tema desde la perspectiva de la filosofia de la cnencta. cuales han sido Ios valores
epistémicos y las herramientas retéricas empleadas en la controversia, en que medlda
puede decirse que el equilibrio puntuado ha constituido un nuevo paradlgma y, fmalmente

en qué se ha convertido esta teoria a trelnta anos de su formulacnon mucnal £
En el capitulo 7 se analiza la polemlca en Ia rev:sta Nature y se concluy

resultado de este anallsxs es que e P om
manera conjunta, ha sido de 38 cada cinco’ anos y que este promedlo se ha‘mantenldo a
todo lo largo del periodo estudiado, si bien el caracter de las referencias si ha cambiado.




A partir de estos datos se concluye que: (1) La teoria del equilibrio puntuado ha
permanecudo viva, desde su surglmlento y hasta ahora, a través: de referencuas en las
paginas,. de —por lo, menos— estas dos rewstas espemallzadas (2) sm embargo el mteres

por la mlsma ha decllnado »ya que la: gran mayona de las cutas no se reﬂeren a artlculos -

que traten dl‘rectamente sobre el tema, ya' sea respaldando o rechazando e 'modelo
puntuado En otras’ palabras’r aungqgue la‘teoria- ha'ypermanemdo Ia polemlca ‘entre esta y eI :
neodarwmlsmo ha‘perdxdo tanto 1ritensndad como presencxa en ambas publlcacmnes L :
; Esta segunda conclusnon exnge‘ naexphcac:on S| contlnua viva:la:teoria
que; la'controverSIa ha dlsmlnu:do’? En eI capltulo 12 se presenta una hlpote5| que buscaf V'
expllcar el porque de'esta situacion. En este capltulo final se concluye que;e equnllbrlo "
puntuado ha denvado enla actuahdad en una teoria de rango med/o en parte orque sus .

p"or'—

teorla a partir de la evidencia de! reglstro fosil.

' En las conclusiones finales se presentan los beneﬂcms que; esta. controversna ha'

aportado a la biologia evolutwa y se exploran pos:bles solucnones teorlcas a las dlversas.

interpretaciones del reglstro fosil'aun bajo polémica.

ABSTRACT

The punctuated egquilibrium theory is analysed as well as the controversy that has surrounded it. In
Part | it is shown the origin of the ideas that later would enter the controversy. Part Il is dedicated to'
explain the punctuated equilibrium theory and its later development, as well as the con(roversy
itself, mainly in the scientific magazines. Part |ll is dedicated to explore the punctuated equnlubrlum
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 middlé-range theory
although it was originally presented as a wide range evolution theory. The facts responsnble for this -
transformation are studied. This paper conciudes with the benefits the debate has brought to
evolutionary biology, and with a vision of what is to be expected in the near future :

KEY WORDS: Punctuated equilibrium, Neodarwinism, fossil r"ecord, speciation, phyletic

gradualism, middle-range theories.
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Introduccion

Una parte importante de la hlstorla de la ciencia esta formada por las hlstorlas de
controversias cientificas. Esto es partlcularmente cierto en-el caso de Ia blolog:a evolutlva
Desde que Jean- Baptlste Lamarck postulo la prlmera teoria de la evolucxon coherente y
plausible, hasta nuestros duas la historia de las teorias evolutivas ha estado marcada por
controversias. Lamarck sostuvo una‘larga polémica con Georges quneren torno a los
temas de la evolucion y de las extinciones, éste Uitimo también se enfrentd con Etienne
Geoffroy Saint-Hilaire porque discrepaban en torno al nimero de arq'uetipds corporales;
Darwin debié enfrentar un sinfin de criticas por su teoria, aunque:las controversias
personales las asumiod, en su lugar, Thomas Henry Huxley, en 'particuiar contra Richard
Owen; tras la muerte de Darwin los biometristas se enfrentaroﬁ con los mendelianos
porque sostenian diferentes concepciones sobre las varnamones y su herencia, y durante
la conformacuon de la nueva sintesis evolutlva Ernst Mayr se enfrentd con Richard
T uevas especies.

Goldschmidt en torno al ritmo y el modo.en que st g
En algunas ocasiones, las dos teorlas ‘en d:sputa termmaron siendo superadas por
de.los’ acuertos y contradicciones de las dos

una tercer teoria, que lograba emerger a partu
primeras, y como consecuencia dlrecta de los intentos de’ Ios protagonistas por apoyar las.
nes una de las teorias debatldas

,a‘n,,,exlstldo polémicas en “donde,ﬁno

ideas propias o falsar las del contrarlo En otr
lograba  salir claramente victoriosa.. Flnalm

te evidencia empirica a la'mano,

emerge claramente un ganador. No snem
la superioridad de

ni predicciones tedricas confirmadasvp_ara lograr:definir, <V'::‘la"ramebnte,
una teoria sobre otra. En esos casos las confirmaciones'suelen llegar tiempo después de

que la controversia ha concluido.
La mayoria de las veces las controver -
ciencia. Suelen proveer un impulso extraordlnano a Ios protagonistas del debate, y sirven

s han sxdo posmvas para el avance de la
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para incentivar la busqueda de evidencias empiricas y disefiar mecanismos para poner a
prueba las teorias, o para desarrollar huevas y mejores hipotesis explicati\}as

Pero no siempre una.idea tnunfa sobre Stra.sélo por.su mayor, contenldo emplnco
i |enc1a no es solo un asunto de evxdencnas y teorlas

o por otras ventajas eplstemlcasT L
es también, en buena meduda 1 £3 nto de persuacnon Y en algunas controver5|as la
persuacion ha desempenado un papel casx tan importante como’ el contenldo emplnco,
que servia para apoyar.o rebatlr una teorla al grado de que, en ocas:ones ha sido el

mejor empleo de herramientas retéricas lo que ha definido el desenlace un’ ejemplo de

esto uitimo lo tenemos en la controversia que tuvo lugar en el siglo XVIi-entre Thomas:
Hobbes y Robert Boyle; y que se debid a la concepcién que cada uno de elios tenia sobre
la manera en que debia generarse el conocimiento. Para Boyle, la filosofia natural debia,
avanzar a través de la experimentacion y, por tanto, los cimientos de dicho conocimiento
debian estar basados en hechos experimentales. Hobbes, en cambio, pensaba que los
procedimientos experimentales no podrian tener nunca el grado de certeza necesario
para.un conocnmlento digno de ser llamado filosofia natural. '

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

esta controvers:a estuvo basado, sobre todo, en sus estrateglas materlal socral y literaria,
ntal Se puede decir que

Iaboratorlo a traves ‘de una
ue, Ie permltlo persuadlr

S|n las cuales no hubiera podido fundarse la ciencia exp
Boyle construyd sus hechos experimentales, mas alla'de
practlca retorlca en lo discursivo, en lo tecnologlco y en lo socia

a una gran audnencua sobre la verac:dad de sus resultados

6lo i nos permite

De esta manera el estud:o de las controvers:as cnentl fic:

controversxa cuentuflca Ahora bien, ¢por qué en partlcula a‘controversiaz en tornQ,al'—
equiilibrio puntuado -y no cualquier otra? : i ‘

En primer lugar, porque considero que el estudio de esta polemlca —que, hasta

donde sé&, no se habia emprendido antes— contribuirda a comprender mejor algunos




aspectos relevantes de la practica cientifica reciente entre un sector de los paleontdlogos
y los bidlogos evolutivos. Durante las tres L’xltimas décadas este debate nos ha mostrado
coémo, en. .una  polémica. cnent;fuca.“pueden _tener..mucho: peso algunos valores__no.
epistémicos (como, por e_'emplo eI lnteres de los autores de la. teorla para reposncnonar a
su propia disciplina cxentlflca), y de que manera ‘estos factores van entrelazandose en un
discurso que contiene tanto herramlentas retorlcas como argumentacnones teorlcas

En segundo Iugar he elegldo esta’ controversxa —que ‘tiene que ver: tanto con la :

manera en que se puede reinterpretar el registro’ fosil como con ‘el modo en: que' o

evolucionan las especies— porque, a través de su. estudio, espero contnbuxr a Ia mejor;
comprens:on de importantes fenémenos macroevolutwos algunos de l05 cuales todawa

hoy son objeto de diferentes mterpretacnones En pamcular me mteresa profundlzar en Ia

como buscaré mostrar en el desarrollo de este.trabajo, porque a los problemas nhe entes
a las evidencias fosiles, se han sumado d|ferencnas conceptuales y teorxcas compllcadas
por-aspectos socioldgicos, sicolégicos.y eplstemologxcos Todos estos problemas forman
parte de la controversia entre equlllbno puntuado y el neodarwinismo,: una: controversia
vigente, aun no resuelta y que, por. tanto es importante que sea adecuadamente

comprendida por quienes nos dedlcamos ala biologia evolutiva.

Para llevar adecuadamente a: cabo este estudio me he propuesto Ios sngulentes
objetivos: (a) mostrar cuales fueron Ios planteamlentos mlcuales de la teorna del equnllbrlo

puntuado y cuales son sus antecedentes hxstorxcos y teorlcos ‘(b) ‘qué. camblos ha
allzar como ‘sei ha

experimentado esta teoria a lo largo de su exnstencna' (c)

herramientas retdricas han hecho para defender sus postcxones y ”rt ular su d, C so
Buscando cubrir estos objetivos y desarrollar mi argumentacnon de una manera

ordenada, he organizado este trabajo en tres partes: en la primera, analizaré los




antecedentes histéoricos y tedricos tanto de la teoria del equilibrio puntuado como de la
noc:on de graduallsmo en la.evolucion, y el problema de la adecuaCIon del registro fasil.
~En:la. segunda parte mostrare en' ue: consnste la. teona del equmbno puntuado

de la controversna con el’ neodarwnnlsmo bajo el” enfoque de la fllosofla de Ia cxencna
particularmente la ' manera en que han influido los valores epistémicos y culturales de’ Us’
protagonistas en el desarrollo de la controversia, asi como el empleo que han hecho de
diferentes herramientas retéricas en sus respectivos discursos —tal como: hlzo Robert
Boyle en su tiempo—; ademas, expondré mis conclusiones sobre qué ha pasado con la-
teoria del equilibrio puntuado y cuadles han sido las razones de ello. R :

Ahora debo hacer una aclaracidn que me parece pertinente: a lo largo ‘de esta
tesis emplearé los términos “neodarwinismo”, “sintesis moderna”, “nueva sintesis
evolutiva” y “teoria sintética de la evolucion” como perfectamente equivalentes. Todos
ellos se refieren a la teoria actual de la evolucion que fue consolidada hacia el final de la
primera mitad del siglo veinte. Probablemente seria mejor tener un solo nombre para esta
teoria, 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 teoria de Darwin
tras ias correcciones incorporadas por August Weismann (concretamente, tras probarse la
inexistencia de caracteres adquiridos). Sin embargo, la:gran mayorla de los’ altores -
examinados en esta tesis emplean el término “neodarwmlsmo en un sentldo mas ampllo’
que abarca también a los militantes de la teoria smtetlca de la evoluc:on a qunenes

definen, simplemente, como neodarwinistas (de otro modo, ccomo les llamarlamos?)

sus conferencnas y pude platicar muy bre emente con el Lamento no haben temdo ya Ia

nocer SU oplnlon

oportunldad de presentarle este trabajo y
Sin embargo, hoy espero que tambuen sirva como un pequefo homenaje a ese
gran naturalista, historiador de la ciencia y hombre polémico, que fue Stephen Jay Gould.
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1

Antecedentes historicos del gradualismo
en Ia evolucion

LLa teoria del equilibrio puntuado fue presentada como una critica al “gradualismo filético”
de la sintesis moderna y, desde el primer articulo conjunto de Eldredge y Gould (1972), se
afirma que el concepto ‘de gradualismo en Darwin'y en la teor:a evolutlva moderna lmpllca
un proceso de camblo “lento y constante”. En publlcacmnes postenores han ms tldo en lo:.

parecen manejar sngmflcados dtstlntos de un mismo termlno que ademas es clave para
la expllcacxon de los procesos evolutivos. Conviene, entonces, revisar cual fue el sentido
que. Darwm:atrlbuyo realmente a este término y como fue posteriormente integrado al

marco conceptual de la sintesis moderna.

1.1 Las ideas de Darwin sobre el ritmo de Ila evolucién y el gradualismo

Darwin expresd su concepciéon acerca del gradualismo en la evolucion en diferentes
pasajes de E/ origen de las especies, particularmente en el capitulo VI, donde sostiene
que las especies han descendido de otras mediante suvaves gradaciones.

El hecho de que sdélo mediante pasos graduales hayan podido desarrollarse
nuevas estructuras o nuevos organos, queda particularmente subrayado en la seccién
donde Darwin analiza la manera probable en que se formaron érganos complejos. En el

pasaje sobre la perfeccion de los ojos, escribe:




Aunque la creencia de que un érgano tan perfecto como e! ojo pudo haberse formado por
seleccién natural es: para hacer vacilar a cualquiera, sin embargo, en'el caso de un érgano

determinado, si. tenemos noticia de una larga serie de. gradactones de: complejldad cada

una de ellas: buena para su poseedor entonces en condiciones varlables de |
mnguna |mp05|bmdad léguca en la adquisicién, por seleccién natural"de cualquler grado dev,
perfeccnon concebxble (1859, p.204). : :

El,‘grad‘ualism'o asi concebldo es para Darwm no solo a ma e
‘dan- Ios camblos de estructuras v las innovaciones evolutlvas snno de .

normalmenté ‘s

hecho, la- umca manera -No aceptar el gradualnsmo
af;herencna de :

la vanac on

admitir saltos

natural. Es por'eso que dlce e

Si pudnera demostrarse que ex:stlé‘
por modnfncac:ones llgeras sucesnvas Yy
completo. Pero no logro descubrlr n gun c

Aqui.es importante senalar que;'cu'ar)‘,d
deben ser ligeras, sucesivas y numerosas, n
constante, ni que deban ser |mpercept|blemente Aas ME
proceder mediante pasos intermedios. Esto es nuevamente subrayado un poco mas

adelante:

¢Por qué todas las partes y 6rganos de muchos seres independientes ... han de estar tan.
invariablemente ligados entre si por pasos graduales? ¢Por qué la na(ura!eza no ha dado
un salto brusco de conformacion a conformacién? Segun la teoria de la seleccién natural,
podemos comprender claramente por qué no lo hace, pues la selveccién natural puede
actuar solamente aprovechando pequeiias variaciones sucesivas; no puede dar nunca un
salto repentino, sino que ha de avanzar mediante pasos coros y lentos (1859, p.194).

La frase atribuida a Linneo, Natura non facit saltum, era una expresion de uso comun .
entre los naturalistas de la época para ejemplificar numerosos procesos de la naturaleza
que aparecian como graduales. Lo que Darwin hizo fue darle un caracter de "ley” en la

evolucion:




- Segun la teoria de la selecciéon natural, podemos comprender claramente todo el sentido
de raquella.antigua: regla de -la:historia..natural: “Natura non.facit: saltum.” Esta ley, si
consnderamps umcarrnbent,e san
correcta; pero. sij‘:i’ncl”uz
tiene que ‘s"élv'.:seg‘i.'xyhr'ml ‘

Ios actuales habitantes del mundo. no-es estrictamente

dos Ios de Ios tiempos pasados conocndos o:desconocidos,
or:a rlgurosamente verdadera (1 859 p. 206)

Pero esta ldea del gradualxsmo y de’ que ‘siempre, entre. dos formas o dos estructuras
claramente dlstmtas debla haber /nnumerab/es vanedades /ntermed/as responde no solo

a la observacion de que las variaciones que se presentan} enla aturaleza -—y~sobre las

que puede trabajar la seleccién natural- suelen ser. pequenas, 'sino también a la

concepcién que Darwin tenia acerca de que Ia rencia era mezclada a una herenc:a de~ -

caracteres mezclados debia corresponderﬁnecesarlamente un’ ‘patrén’ de. camblos L

continuos, es decir, graduales. Este segundo tlpo de argumento habia convenmdo a
Darwin de que, aunque en la naturaleza: llegar resentarse repentmamente un a gran
variacion —un sport, en el lenguaje de‘la-e sta:no. perduraria en las s:gunentes

generaciones, puesto que se diluiria’ en‘ cad ruza’ gracias ‘al efecto de la. herencia

mezclada (como bien le habia: hecho notaA Fleemmg Jenkin'! en la crmca que'escrlblo"

después de la primera edicion de El ongen_ de as espec:es) quza un,mecanlsm 'de“»
herencia distinto, particulado, habria . per ' ‘
esta alternatlva no fue contemplada por‘D

! Segin el ¢jemplo que manejé Jenkin, un hombre blanco que por azar quedara en una isla poblada solo por hombres
negros, no tendria mas opcidon gue cruzarse con una negra y su descendencia iria perdiendo en cada generacion los
caracteres de la raza blanca, al irse cruzando en cada ocasion con parejas de raza negra.




recorrido al X porque se intercald un capltulo espemal para responder a algunas
objeciones recnbldas— la sngulente frase' :

_como ha: nsisudo écuentemente el doétor

el sentido de gradual, de no permmr saltos— con contmuamenle ,La evolucx n, al avanzar,

lo hacia de manera- gradual —lo que produma un cambxo de t|po contlnuo 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 seleccion natural.

1.2 Las criticas hechas a Darwin sobre su idea de gradualismo

La teoria de la evolucion por seleccion natural de Darwin fue objeto de muchas criticas en
su eépoca. Desde aquellos creacionistas que no aceptaban siquiera el hecho de que habia
evolucion organica, hasta aquellos miembros de la comunidad cientifica convencidos del
fendmeno de la evolucidn pero que no podian aceptar la idea de la seleccion natural como
su mecanismo, principalmente por el carécter no teleoldgico de un proceso que dependia
en su primera fase de una produccién al azar de variaciones. Esta idea se oponia
frontalmente a la vision prevaleciente —sobre todo en la Gran Bretana— de un “diseiio”
deliberado en la naturaleza (como, por ejemplo, en el libro de William Paley de 1802).

Sin embargo, ademas de las criticas que provenian de opositores naturaies‘ a.su
teoria, Darwin debié enfrentar otro tipo de critica que provino, paradéjicamente, de dos de-
sus mas fuertes aliados en la defensa de su teoria:fThorﬁas H. Huxley y Francis Galton.
Ambos, si bien aceptaron y defendieron la teoria de la seleccién natural en casi todos sus
aspectos, discrepaban sobre la idea que Darwin tenia del necesario gradualismo en el




proceso evolutivo. Darwin creia firmemente que las diferencias individuales? eran la fuente

de la variacién con Ia que trabajaba la seleccnon natural y que debldo a esto la evolucion

de novienﬁbre de 1859+

..En'cuanto a su teoria, estoy dispuesto' airala thQera. si fuera necesario, defendiendo
el capitulo IX, y la mayoria de los puntos de los capitulos X, Xl y Xii... )
En cuanto a los cuatro primeros capitulos, estoy totalmente de acuerdo con los prmcnplos

en ellos expuestos. Creo que ha descubierto usted una causa cierta de producclén de Ias :

especies..

Las Jdnicas objeciones que se me ocurren son: primera, que se ha impueSto asi r'nfs

dificultad innecesaria adoptando de manera tan mcondiclonal que Nalura non faclt’
Y segunda, no veo clare por qué ha de darse vanacnon alguna si las variacion
continuas tienen tan poca importancia como usted supone (Darwin: 1984

Significativamente, en la carta de respuesta que Dai
noviembre, no le parece relevante dlscutlr la primera’ ObJECIOI"I
la segunda: ;

..En un punto ha puesto usted el dedo en la llaga muy nteligentemente y,eso me ha:
preocupado si, como debo creer, las condncnone roducen:limitados Aefectosr'
directos, ¢qué diablos determina cada vafiac{éh part ular? (Darwi

Darwin estaba tan convencido de que la evolumon era gradual
haber sentido que la primer objecion de Huxley merecnera ser. dlscutlda (a dlf
segunda objecién, sobre el origen de las varlacxones mdtv:duales que slempre o
preocupo). Sin embargo, cuando Huxley. ie decia a Darwin que se habla |mpuesto unai
dificultad innecesaria, pensaba entre otras cosas que el registro fésil no podrla ‘ser

= En este trabajo emplearé el término “‘diferencias individuales’™ como equivalente al término de “variaciones continuas™.
La distinciéon entre ambos no es Jde significado, sino de contexto histérico, ya que Darwin empleé ¢l primer término en E/
origen de las especies. mientras que el segundo era el término empleado por los biometristas en su polémica con los
mendelianos.




facilmente explicado si la seleccidon natural operaba sobre diferencias individuales ya que

entonces cabria esperar que se encontraran fosues para las formas mtermedlas En

cambio, los  saltos-que:e

comentd ‘a Huxley' 3 teoria’de la- nutacio o podla,exphcar Ias diferentes

distancias morfologlcas entre las especies, tanto vivas’ como fosnles Huxley e respondio,
en una carta fechada el 25 de junio de 1859, que:

...yo creo que la transmutacién 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 ocuparia una fracciéon de la distancia entre Ay B...

Puedo ilustrar lo que quiero decir con un ejemplo quimico: en un compuesto organico, que
tiene una composicion precisa y definitiva, uno puede efectuar toda una serie de
transmutaciones si sustituye un atomo de un elemento por un atomo de otro elemento. De
esta manera se puede efectuar una gran serie de modificaciones, sin embargo, cada
modificacion tendra una composicion definida, y no habra ninguna . transicién ni .pasb
intermedio entre un compuesto definido y el siguiente. Tengo la impresion de que hay leyes
similares sobre reglas de combinacion definidas para la modificacion de los’ cuerpos de los
organismos, y de que para pasar de una especie a otra “Natura facit saltum (Provme 3
1971).° ;

Esta carta expresa con mejor claridad que la dirigida despues a Darwmrpor que
I 21 con mua de'la

Huxley no podia estar de acuerdo con una vision estnctamente kgradu'
evolucion de las especies, como la que el propio Darwin defendla Podemos aFrmar por
tanto, que Huxley fue el primer defensor de la teoria de la. evolu(:lon por seleccwn natural
que, sin embargo, rechazé comprometerse con el gradualismo de Darwin.

* Como seiala Provine, este altimo parrafo de Huxley resultd ser una anticipacién extraordinaria al pensamiento genético
modermo. Sin embargoe, no debemos perder de vista que aunque la 16gica de Huxley nos resulte hoy en dia correcta en
términos moleculares, €1 no se referia a saltos de una conformacién alélica a otra —puesto que los trabajos de Mendel atn
no cran conocidos en Gran Bretafia— sino de saltos morfologicos entre una especie v otra,




Francis Galton, admirador y seguidor convencido de la teoria de seleccién natural,
también discrepd sobre la concepcion del gradualismo - de su primo . Darwin. Galton
pensaba.que-la evolucion procedia a través de pasos 'discontyinubsfy due —bor lo. t'a‘r'\té—'i nNo -
debia esperarse encontrar todas las formas mtermedlas entre una espec:e y.otra: En E/
genio. hereditario, publicado en 1869, explica su concepc:on de’la*-evolucién :mediante
saltos de una forma de equilibrio estable a la 5|gu:ente'

Ahora explicaré lo que presumo que debe sér entendido cuando hablamos de la estabilidad
de los tipos, y cual es la naturaleza de los cambios a través de los cuales un tipo deriva en
otro... Mr. Darwin ha mostrado, en su gran teoria de E/ origen de las especies, que todas
las formas de vida orgdnica son, en algun sentido, convertibles unas en otras, ya que todas:
provienen, desde su punto de vista, de un mismo ancestro comun... Sin embargo, los
cambios no son por gradaciones insensibles; hay muchas formas intermedias, mas no
infinitias... Una representacion mecanica seria una roca irregular que tuviera, como
consecuencia de su forma irregular, multiples caras, en cualquiera de las cuales ésta
podria mantenerse en un equilibrio “estable”. Es decir, cuando se la empujara ésta cederia.
de algan modo, y al empujarla mas fuerte cederia un poco mas; pero, en ambos casos, en
ctuanto cesara la presion la roca retornaria a su posicion original. Sin embargo, si mediante
un poderoso esfuerzo la roca fuera empujada mas alla de los limites de la cara sobre la_k
que descansara, entonces rodaria hasta una nueva posicién 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 tipicas de la roca, siendo cada tipo mas durable en la medida en que’los
limites de su estabilidad sean mas amplios. También vemos claramente que aqui ho hay
violacion alguna de 1a ley de continuidad en el movimiento de la roca, a pesar de que ésta
puede reposar ciertamente solo en posiciones claramente separadas (Galton 1869, p.421). .

En 1894, después de discutir algunos ejemplos de sports mencionados por bénNin
en lLa variacion de los animales y las plantas bajo domesticacion, Galton. alegd que
“muchas, si no es que todas las nuevas especies, han tenido su orlgen en sports” (Provine
1971). Y, mas adelante, en. su libro Natural /nhentance bajo una secc:on tltulada

"Evolucion no sélo por pasos pequenos" Galton ESCFIbIO'

La teoria de la seleccion natural‘podr"ia prescindir de una restriccion, para la cual es dificil
ver su necesidad o su justificacion, me refiero a aquella segtn la cual el curso de la




evolucién siempre procede mediante pasos pequefos y corlos, y que se vuelven efectivos
sélo a través de su acumulacion (Galton 1889, p.32).

cuyos caracteres permanecen constantes a lo largov e 'un numero‘de generaCIones ‘cada -

caracter exhibe, sin embargo cnerta vanacxon en cada gener n Pero el rango de esta

variacion no se altera de generacion en generacmn. D sta forma los individuos

‘una ‘descendenma todavia mas

excepcionales de la poblacion no pueden producn
excepcional que exceda el rango de variabilidad del caracter en cuestién. Dicho de otro ;
modo: en cada generacion la variacién, representaday en’ ‘una: curva normal, tiende a

“regresar” a la media. Por tanto, [a seleccion natural, Ske’,'gfm Galton, sdlo podia acotar la
variacién dentro de la curva normal, pero no crear especies nuevas. La unica manera de
“brincar” el rango de variabilidad establecido y pasar a un nuevo rango era mediante unrb
evento de sport. Asimismo, como Galton no pensaba que los sports se dlluyeran en
sucesivas generaciones®, lo que se hubiera alcanzado mediante este salto —y que fuera‘
fijado por la seleccion natural de acuerdo a su utilidad— ya no se perderia en el futuro.

1.3 La polémica entre biometristas y mendelianos ol

El siguiente antecedente en torno a la interrogante de si el gradualismo es ob no ‘elv mbrd‘o
que necesariamente adopta la evolucién lo encontramos en la polemnca entre Ios .
biometristas y los mendelianos. Esta polemica puso sobre la mesa’ de dxscusnon lasv
alternativas entre herencia mezclada o herencia particulada, entre varlaCIones contlnuas O.
discontinuas®, y entre un patrén de evolucién gradual o uno por saltos. , B )
Despueés de la muerte de Darwin, y a partir de la introduccién del mendelismo en
Inglaterra, surgié una fuerte polémica entre algunos fervientes admiradoresdé Galton.k
como Karl Pearson y Walter F. R. Weldon, y el mismo Galton. Los primeros pensaban que

RIS . - - - . 2 R :
IZsta creencia de Galton lo alejaba de una concepeion de herencia mezclada y preparéd ¢l camino para su posterior apoyo

a la herencia mendeliana,
S oy s - . [ P .

El ténnino continuo se reficre al hecho de que si las vartaciones individuales de que hablaba Darwin —y que cran las
responsables de una evolucion gradual— se graficaban, se obtenia una curva continua: y por el contrario, si sc pensaba en

variaciones inusuales y grandes, o sports, ya que éstas solo aparecian muy raramente y producian cambios no graduales, la
erifica de tales eventos resultaria en una linea discontinui,




la variacion en las poblaciones seguian leyes estadisticas, pero, a diferencia de Galton,
apoyaban la idea darwmlsta de que la.evolucion se basaba en la seleccién: natural de
pequenas variaciones mdnvxduales contmuas (Barahona 2001). A raiz de los: trabajos de

Galton, la mayorla de los

caracteres partlculados y, por consxgunente eran dlscontv

repentina de nuevas variaciones dlscontlnuas en‘las pobl

evolucion. La evolucidon, entonces, no era gradual, sino que avanzaba
que surgia una nueva variacion discontinua que resultara ventajosa
La polémica entre ambas escuelas fue alimentada desde las pagmas'de Ia revusta
Biometrika (A Journal for the Statistical Study of Biological Problems) —que se convurt:o en
el portavoz de la escuela biomeétrica—, fundada en 1901 en Inglaterra por. Galton Pearson,
Weldon y Davenport, asi como con las réplicas que escribia Bateson defendiendo el

mendelismo. )

En cuanto a Galton, que como hemos visto creia desde uh fnicib due la seleccidon
natural sélo podia llevar a la evoluciédn - cuando actuaba sobre variaciones discontinuas,
terminod coincidiendo con los mendg‘liénos y se separd de los biometristas.

Sin embargo, y como h'ab‘seﬁalaAdo Ana Barahona (2001). las diferencias entre

ambas escuelas no sélo obedecn" n: dlferentes concepciones sobre las variaciones, su

herencia y la evolucién. Por deba}o de estas discrepancias obv:as subyacian, también,

diferencias en las tradlmones fllOS flcas de los participantes;: en las metodologias que
empleaban (la estadlstxca en los’ blometrlstas la hlbrldacnon en Ios mendelianos) y en los
diferentes intereses sociales de los protagonlstas '

Finalmente, durante la década de los 30°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 caracter particular podia estar mfluencnado por muchos factores mendelianos. Por -
fin fue explorada la h:potesns de que a un patron dlscontmuo de herencna no correspondla

afios mas tarde, durante la snnte is de la teorla evolutlva moderna




2

El problema de la interpretacion del
registro fosil

2.1 Las ideas de Darwin sobre el registro fosil

Darwin opinaba que, si el registro fésit fuera perfecto, contendria la prueba irrefutable del

gradualismo del cambio evolutive. Sin embargo:

..la respuesta estriba principalmente en que el registro {fésil] es incomparablemente menos
perfecto de lo que generaimente se supone... La corteza terrestre es un vasto museo; pero
las colecciones naturales se han hecho sélo a inmensos intervalos de tiempo (1859 p.172).

Es por esta razén que:

..una clase de hechos —a saber, la aparicién subita de formas organicas nuevas y distintas

en las formaciones geoldgicas— apoya, a primera vista, la creencia en el desarrollo brusco.
Pero el valor de esta prueba depende enteramente de la perfeccién del archivo geolégico
en relacion con los periodos remotos de la historia del mundo. Si el archivo es tan
fragmentario como enérgicamente lo afirman tantos gedélogos, no hay nada de extraiio en
que aparezcan formas nuevas como si se hubiesen desarrollados subitamente (1872,
p.311. Esta frase no existe en la 12_ edicidn, pero aparece afadida en la 6. edicion).

Pero, ademas de la imperfeccion del regnstro fosul Darwnn mfnere una segunda'
S form s de transicion entre dos

causa por la cual no es probable hallar resto de to as |

especies, sin que esto signifique que no ‘e presentaron de rhanéra gradual los estadlos
intermedios: ) : v
..podemos sacar la conclusion de que los estados de transicidn entre estructuras
adecuadas para habitos de vida muy diferentes raras veces se habran desarrollado, en un




periodo primitivo, en gran nimero ni bajo muchas formas subordinadas... De aqui que las
probabilidades de descubrir especies con transiciones graduales'de estructuré en estado
fosil seran siempre: menores, por_haber . existido_ en menor numero que en .el, _caso de
especies con estructuras completamente desarrolladas (1 859, p. 183)

Darwm consideraba tan’ :mportante el tema del xmperfecto reglstro fosnl —pues se

daba cuenta que podria ser utilizado como argumento contra su eona que le dedico

todo un capitulo en £/ origen de las especies, el numero IX en: eI cual desde el titulo,

expresaba sus reservas: “Sobre la imperfeccion del reglstro geologlco

En este capitulo, al referirse a la manera en que la seleccnon natural va causando

la desaparicion de las variedades ancestrales, que. son ‘desplazadas 'y suplantadas

constantemente por variedades mejor adaptadas, sefala:

Pero justamente en proporcién a la enorme escala en que ha obrado este proceso de
exterminio, asi el numero de variedades intermedias, que existieron antiguamente, tiene
que ser verdaderamente enorme. ¢Por qué, entonces, cada formacion geolégica y cada
estrato no estan llenos de tales formas intermedias? La geologia, ciertamente, no revela la
existencia de tal cadena organica insensiblemente gradual; y ésta, acaso, es la objecién
mas clara y mas grave que es posible presentar contra mi teoria. La explicacion estriba, a
mi parecer, en la extrema imperfeccién del archivo geolégico (1859, p.280). -

Refiriéndose a la improbable conjuncién de circunstancias geoldgicas necesarias

para la preservacion de fésiles, la cual hace tan improbable su existencia; escribio:

..las formaclones ricas en fosiles y suficientemente gruesas y extensas para resistir la
subsnguuente erosion, se habran formado sobre vastos espaclos durante penodos de
subsidencia, pero solamente alli donde el acarreo de sedimentos fue suficiente para que el
mar se mantuviese poco profundo y para enterrar y conservar Ios restos organicos antes
de que tuviesen tiempo de descomponerse. Por el contrario, mxentras el lecho del mar
permaneciese estacionario, no podian haberse acumulado depésntos espesos en las partes
poco profundas, que son las mas favorables para la vida (1859, p.291).

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

imperfeccion del registro fosil en su conjunto, habia un hecho que preocupaba a Darwin:




De estas diversas consideraciones resulita indudable que el archivo geolégico, considerado
en conjunto, es extremadamente |mperfectO' pero si fljamos nuestra atencuﬁn en una sola‘
comprender po 3

formacxén cualqunera.r;g

para que: pudteran preservarse_ Ias formas lntermedlas /ncluso dentr
formamon geologlca' il : : : ‘

‘Para logrér una gradacién perfecta entre dos formas, una de la parte superior y otra dela :

inferior de ‘una misma formaciéon, el depdsito tiene que haber ido acumulandose

continuamente durante un largo periodo, suficiente para que se diera el lento proceso de
modificaciéon; por consiguiente, el depdsito tendria que ser muy grueso y la especie que
experimentase el cambio tendria que-haber vivido en la misma area a lo largo de todo este
tiempo. Pero hemos visto que una formacion fosilifera gruesa sélo puede acumularse
durante un periodo de subsidencia 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 diria que cada formacion separada, lo mismo que la serie entera de
formaciones de un pais cualquiera, ha sido por lo general intermitente en su acumulacion
(1859, p.295).

Y una vez mas, sobre la imperfeccion del registro fosil:

...exageramos de continuo la perfeccién del archivo geoldgico, y deducimos erréneamente
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, mas largos quiza,
en algunos casos, que el tiempo requerido para la acumulacion de cada formaciéon. Estos
intervalos habran dado tiempo para la multiplicacion de las especies a partir de una o unas
pocas formas ancestrales y, en la formacidn siguiente, tales especies apareceran como si
de pronto hubiesen sido creadas (1859, p.302).




Dentro de las correcciones que reallzo en la sexta edicion de E/ Origen de las
especies, DarWIn anadlo a este parrafo Ia sxguxente oraclon'a e e b e .

S:empre se puede ~dar. crédlto a ; as pruebas paleontoléglcas posnhvas- las‘ pruébas
omo tantas veces ha demostrado Ia expenencna (1 872

negatlvas no t:enen valor al uno
p.41 8) :

Darwin termina el capitulo IX admitiendo qué las divefsas ‘difi'cultkad'e’s»qkue ah ha'
analizado, particularmente el hecho de que no se encuentren muchas formas mtermedlas S

en el registro fosil que demuestren una evoluciéon gradual, asi.como la manera subnta en:
que aparecen por primera vez varias especies ...son todas ellas mdudablemente dlﬂcultadeS'
de naturaleza gravisima... Aquellos que creen que el archivo geoldgico es en cualqu:er. gnjado.
perfecto, y que no concedan mucho peso a los hechos y argumentos de otro tipo expuestoé 4e‘n
este volumen, sin duda rechazaran inmediatamente mi teoria. Por mi parte, siguiendo ia metéfofa
de Lyell, considero el archivo geoldégico como una historia del mundo imperfectamente conservada
y escrita en un dialecto cambiante; de esta historia s6lo poseemos el ultimo volumen..}Dé yeste'
volumen, soélo se ha conservado aqui y alla un breve capitulo, y de cada pagina s6lo unas bocas
lineas sueltas (1859, p.310). I

Esta metafora resume perfectamente la concepcion de Darwin sobre del registro
fosil y sobre su utilidad limitada para comprender la evolucion.

2.2 Las criticas hechas a Darwin sobre su interpretacion
del registro fosil

Desde la aparicidn de E/ origen de las especies hubo varios cientificos de la época que le
cuestionaban a Darwin no haber tomado en cuenta que, una vez que las especies
aparecian en el registro fosil, dicho registro mostraba que tendian a permanecer —durante
largos periodos de tiempo y hasta su extincidon— con muy pocos cambios perceptibles. Su

© Es decir: el no encontrar fosiles de una especie dada en los estratos de un determinado periodo geolédgico no probaba que
dicha especie no hubicra existido en esc periodo, pues las prucbas negativas no cuentan. Curiosamente, déste es
exactamente uno de los argumentos que empled Cuvier contra Lamarck para defender cl fijismo de las especies. Darwin
fo sabia, cicrtamente. ¥ por eso no le gustaba ¢l archivo geologivo como prueba a favor de la evoluciéon, pues comprendia
con que tucilidad podia tambicén ser empleado como prueba en contra.
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antiguo profesor de geologia, Adam Sedgwick, y los paleontdlogos y expertos en
anatomia comparada Richard Owen, Louis Agassiz y Francois Jules F’ictet Ie hicieron

notar que los cambios: evolutlvos importantes parecnan ocurrir.en forma, -muy. brusca sin:.

conexion mediante formas mtermedlas con las formas fosules precedente H_ull51973) -

Estas fueronlas prlmeras crmcas que,’ desde: el ambito dela paleontol'
haberse hecho al darvvnnlsmo por el hecho de lgnorar el fenomeno a
Eldredge vy Gould" denommaron estas;s uno de Ios pllares concept ales
equilibrio puntuado. ’ : T

you under—stale it whlle you are talkmg of the breken Imks ofiyour: natural pedigree (Hull
1973, p.158). :

Asimismo, en la critica' a la teona de Darwm que Sedgwnck pubhco j—bajo'
seudonimo— en The Spectator, el 24 de marzo de 1860 le reclama que: '

As we ascend in the great stages of the Palaeozoic series (through Ca}mbrian. Silurian,
Devonian, and Carboniferous rocks)-we have in each a characteristic 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
endured, with specific modifications, through all succeeding ages of the earth (Hull 1973,
p.162).

Y mas adelante, sobre los hiatos estratigraficos, anade:

And now for a few words upon Darwin’s long interpolated periods of- geologlcal ages. He
has an eternity of past time to draw upon; and | am willing to glve him:. mple measure' only
let him use it logically, and in some probable accordance with facts a' f X S
1%, | place the theory against facts viewed collectively. | see no proofs of enormous gaps of

geological time, (I say nothing of years or 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 observancna en el reglstro fosnl de camblos graduales en
las especies;-Darwin'recibic todavia.mas cntlcas -si: blen caS| todas ellas expresadas por-

defensores de la vision tipolégica de las especnes Pero a pesar e que estas criticas iban-

s~ o a*conservamon de los tlpos)

dlrlgldas a defender la inmutabilidad de Ia 5 ‘e pecr

también’ 5|rven para ilustrar las evidencias’ e estasns morfologlca que ‘los’ naturalxstas ya

observaban desde entonces, en el reglstro fosnl' As i po"ejemplo en'la extensa crltlca a

El ongen de’las especies que Richard Owen pubhco,en ‘abril de 1860 en el Ed/nburgh'

Review, podemos leer:

VWhen 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 conversion, or,
as Mr. Darwin remarks in his letter to Dr. Asa Gray, one’s “imagination must fill .up very
wide blanks.” o
The last ichthyosaurus, by which the genus disappears in the chalk, is hardlyf
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 (Huli 1973, p.211). cE

Por su parte, Louis Agassiz afirmaba, en su Essay on CIasSiﬁCatidh ‘qu'e:j

Between two successive geological periods, changes have takeh ‘place; mori'g'blants and

animals. But none of those primordial forms of life which naturallsts call species, are known
to have changed during any of these periods. : )
..some, at least, of the species of animals now existing, hé\( >
thousand years, and have not undergone the slighteét éha
period (Hull 1973, p.212). e

Ademas, en la critica a la teoria de Danm que publlco en

enero de 1874, Agassiz dlscrepa también del argumento de’: DarW| acerca’ de que el

registro fosil es fundamentalmente mcompleto y que por llo frecuentemente no es

posible hallar las formas mtermedlas
I hope in future articles to show, first, that, however broken the 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 paleontdlogo francés Francois Jules Pictet escribid una de las pocas criticas a

su teoria que Darwin calificé como justas. En esta critica, Pictet presenta cinco,objeciones e

principales a la teoria de la evoluciéon por seleccién:n'aturalg La segunda de ellas tiene que
ver, precisamente, con la dificultad de hallar en el registro fasit.las. formas"intermedias que
deberian encontrarse de haber una evolucion gradual de una éspecie,a;otra:

Second objection. The theory of Mr. Darwin supposes that species were modified during
thousands of generations by very minimal changes 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. Darwin 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 critica de Pictet cuyos argumentos le
parecian validos, no era un peligro a su teoria, pues dependia de qué valor relativo se'le
confiriera a la informacion aportada por el registro fosil, informacion que para él era

decididamente muy imperfecta.

2.3 SEl registro fésil es inadecuado, o incompleto?

Desde que Darwin argumentd, en £/ origen de las especies, que el registro fosil debia ser
muy incompleto (e implicitamente muy inadecuado), ya que no proporcionaba la evidencia
suficiente para poder probar su teoria, ésta ha sido la percepcién generalizada sobre el
registro fosil, incluso hasta el momento de la consolidacion de la moderna sintesis

evolutiva.




Sin embargo y con lo que hemos aprendido desde entonces, ¢ sigue siendo valido
afirmar que el reglstro fosil es esencnalmente mcompleto” &Y sites mcompleto puede ser

considerado como un regxstro adecuado?

el pasado.” . S ) RS
Pero los cénceptos "t':obmpleto" y "adeéué:d
confundirse, pues el registro fosil puede ser incompletéi :
muchos estudios paleontologicos, geologicos o biolé'gico
debemos hacer es reformular las preguntas antério"reév
sentido podemos hablar de que el registro fosil es completo o lncompleto? Y en segundo

“primer término. Jen ‘queé

lugar, ¢es adecuado con relacion a qué?

2.3.1 ;:Qué tan completo?

El parametro principal con respecto al cual podemos juzgar lo completo o no del reglstro
fosil es su relacion con la biodiversidad total del pasado.: : ;
lLos paleontologos aceptan (Paul 1998) que el reglstro fosnl esQa fue emente

porcentaje se situa mas bien cerca del 10%. Adlctonalmente y bajo cnrcunstanctas muy

las especies de dicha localidad y el nGmero de espemes preservadas en dlferentes
sedimentos de la misma época, lo cual nos dara una idea de Ia cantidad de especies que
en esa época fueron preservadas mediante procesos normales de fosilizacion. Conway




Morris (1986) llevo a cabo este tipo de comparacic‘m con la fauna de Burgess Shaie y
otros konservat’ Lagerstatten del Cambrlco Medlo llegando ala conclusnon de que para

ese: penodo alrededor def:-

esqueletlzados Y, por,.tanto f Y

Meeh! (1983)  ha
especies que’pu‘ede‘n‘f"s'e»r' escl
descubrimientos, basa’dé’yev" .
fasiles, las eSp’ecie‘s comunes
especies colectadas: va:i cl g
especie adicional. Eéto y

nuevas especies vs..tiempo. Mee

Donde y es el namero- de especies que. se conocen en.un; momento t N es el
numero total de especies que han existido, s es'la tasa de descubnmlento (asumlendo un
esfuerzo constante de busqueda) vy e es la base de los; ogantmos naturales.” En’ la
siguiente figura se puede apreciar que la grafica de la ecuacxon de Meehl nos’ arro_[a una

curva asintética, en la que el nimero de taxones que’es posuble t;onocer en un momento -

dado mediante el registro fosil, por mas que se a‘mhlié'el tiérhpo de busqueda o que se
extiendan las areas de exploracion, dxfxc:lmente excedera de un12 0'15% de los taxones

que han emsttdo

Knowledge {no. ‘ot taxa)

o : S o ChE s . . ‘
o ] 80 100 : : 150

Time (or Area searched or No. ot speclmens)

Figura 2.1 Una curva de descubrlmlento La curva t:ende a volverse horizontal conforme se
extiende el per/odo de descubnmento (tomada de Paul 1998).
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Para Paul (1998) nuestro conocimiento actual del registro fosil, es decir, el grado
de avance que llevamos en el proceso de descubrimiento —antes de que nUestra curva se
vuelva horizontal— es aprommadamente el siguiente’ (por lo. menos para los equnnodermos

trilobites, moluscos'y mamlferos) ya han 5|do descublertos > 60‘7 ’de las especnes fosnles

> 80% de los generos fosmzados y > 90% de Ias famxllas con’ espec:menes fos:les '

Por consrgunente =] ) !
a) Cxertamente‘*el reglstro fosul no es completo y’ olo_ propormona una muestra de
las especies que alguna vez han existido.
b) A pesar de: lo: anterlor el grado en que’ eI reglstro fosnl es mcompleto parece

haber sido sobrednmensnonado desde tiempos de Darwm Mas de una estimacién sitga en
alrededor del 10% la proporcion de especies que probablemente hayan -dejado’
especimenes fosnllzados Visto asi, el registro fésil provee una vahosa muestra estadistica
de la biodiversidad del pasado. ' 3

c) Las estimaciones sobre qué tan completo o que tan adecuado es el reglstro f05|l
requieren de un objetivo predeterminado. Un mismo grupo de datos puede resultar
complieto y adecuado para un estudio, pero |ncompleto e lnadecuado para otro txpo de

analisis.

2.3.2 ;: Qué tan adecuado? : E 8 : o

Para ilustrar la tercera conclusion, tomemos por ejemplo el caso del: estudlo llevado a

cabo por Alan Cheetham —un partidario del equlllbno puntuado y Jerem Jackson sobre'

la adecuacion para reconstruir filogenias y deducnr procesos evolutivos a partir. el reglstro'_
fosil (Cheetham y Jackson 1998). : ;
Empleando nuevos meétodos que se han desarrollado ara,

ones (Foote y
importante grupo
ilostomata, a partir del

registro fosil, como por ejemplo el de la probablhda
Raup 1896), Cheetham y Jackson decidieron'a

marino de invertebrados, los ectoproctos (bryéi c

Nedgeno y a lo largo del Cuaternario, en las reg e Ameérica, con relacion

a su potencial para reconstruir filogenias y prob ip is evolutivas. Para ello, llevaron
a cabo estimaciones cuantitativas de la diversidad asi como de la distribucién espacial y

temporal a través de muestras obtenidas de secuencias estratigraficas que abarcaron
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desde el Mioceno tardio hasta el Pleistoceno, en Panama y Costa Rica, y desde el
Mioceno temprano al Plioceno temprano en Republica Dominicana.

Cheetham VR Jackson adoptan las siguientes defmxcxones de Foote y:Raup (1996),
¢ n‘esta tesis: el calificativo

las cuales. son Ias mlsmas que emplearemos en lo sucesw
jejado’ unfreglstro preservado

completo se. reflere a‘la proporcion de especies que hat

(algun fosil); preservado se refiere a las especues que"han Jado fosiles y los cuales han

‘durac;én se refiere al tiempo

sido recuperados cuando menos en una“ ocasn
(desconoc:do) transcurrido entre el origen y. extlncno de‘una especle de la cual su rango

es la porcidon representada por el matena reservado. De esta manera, la calidad o

adecuacion del registro fésil con reIacno aun’ etermunado grupo taxondmico se resuelve

como el resultado de la’ estlmacu an: completa es la representacion

taxondmica del grupo, y.-de estlm cion > U duracién en funcién de la extension de
los rangos observados. y =

Para su estudio, Cheetham Y. Jackson tomaron en cuenta las 200 coleccnones que
se han reunido de fauna de: ectoproctos del orden Cheilostomata en Panama y Costa
Rica, asi como las 124 colecciones reunxdas sobre este tipo de faunav‘en; Republlca
Dominicana, las que, en conjunto, totalizan 268 especies. A continuacién ahélizéron en
tres géneros representativos de los Cheilostomata (Parasmittina, Stegihépore/la y
Stylopoma) las distinciones entre especies que podian llevarse a cabo —tanto en especies
vivas como en las ya extintas— basandose primero tnicamente en caracteres morfolégicos
(sobre todo del esqueleto), y después en las distinciones que resultaban basandose en
diferencias genéticas (de electroforesis de proteinas), llegando a la conclusion de que, al
menos en esos tres géneros, la correspondencia entre la diferenciacion de especies
basada en caracteres morfoldgicos del esqueleto y en electroforesis de proteinas era muy
alta. Finalmente, y para maximizar la precision estratigrafica, limifaron su analisis solo a
aquellas especies cuya primera ocurrencia era en los estratos bien controlados de las
colecciones de Panama, Costa Rica y Republica Dominicéna. )

Cheetham y Jackson encontraron que la duracion media de las especies extintas

era de 3.23 millones de afos, y para las especies;adnf\nvé's' de 4.31 millones. Ademas
hallaron que, para estos grupos taxondémicos,. el registfo fosil. era completo en un alito
7 a‘brobabilidad de que una

grado (superior al 70% en la zona de estudio), y por
especie recuperada pudiera resultar el ancestro deotra especne ‘también recuperada era
excelente. De acuerdo a la relacion que ha derivado Foote (1996) entre la probabilidad de
hallar pares de ancestro-descendiente (Pa) y la proporcidon de especies preservadas al

[¥]
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menos en una ocasion (Prp), y si los patrones encontrados por Cheetham y Jackson para
Metlarabdotos 4 Sty/opoma son mdlcatlvos para todo el grupo taxonormco entonces -y

que qmera estudiarse; los datos que podrlan ser adecuados pa a.un
resultar inadecuados para otro. '

algunos bivalvos fosiles han resultad'oi-‘especlai:rhente utlles. Una famllla, Ia de los
gryphaeidos durante el Jurasico, ha' sido: particularmente estudiada. Gould (1972)
equipara a los Gryphaea con la Drosophila para efectuar estudios microevolutivos en
paleontologia.® Pero, no obstante esta afirmacién de Gould y la gran cantidad de

7 e hecho, cuandao se intenta reconstruir arboles filogendéticos completos de un grupo que incluye taxones extintos, ¢l
caricter de estos ultimos debe necesariamente ser derivado a partir de materiales tosiles. Ademas, el registro 16sil también
resulta una herramicenta muy til para discriminar entre la multitud de posibles reconstrucciones filogendticas que suelen
producir los analisis cladisticos. asi como para proporcionar una escala de tiempo para los eventos de especiacion.

Hay dos razones principales para esto: por un lado, los gryphaeidos cran abundantes en las aguas someras duante el
Mesozoico vy tenian un excelente potencial de preservacion debido a su conchas gruesas, robustas y compuestas casi
enteramente por calcita ~lo (que no sucede con otros bivalvos, cuyas conchas de aragonita tienen menos probabilidad de
ser preservadas—, todo lo cual los hace relativamente faciles de ser colectados en las grandes cantidades neccsarias para
cste tipo de estudios: en scgundo lugar, los gryphacidos experimentaron una serie de cambios morfologicos durante el
Jurasico, desde tormas aplanadas hacia fonnas mucho mas enroscadas, cuva scecuencia es posible seguir detalladamente.
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especimenes disponibles para su estudio, diferentes investigadores (Stanley y Yang 1987;
Kelley 1989) que han analizado grupos?‘de bivalvos. fésiles llegan.a conclusiones

contradictorias sobre. qué patrén evolUtiv
opmton de Harper (1998) esto no obedece al g‘rado ‘de‘ decuadon del reglstro fosxl de'los

de- completo *—qUe puede. ser

estimada en funcién de algun taxon per ,mdependlentemente del: ‘objeto de anallsns— la.

“adecuacion” del registro fosil depende estrlctamente no’si lo del grupo taxonomlco que se.
considere, sino también del tlpo de estudlo que qu:
calificar, en abstracto, a todo el registro fosnl de mcomp
casos, como los estudiados por Harper o por Cheetham y Jackson puede incluso ser
razonablemente completo y suficientemente adecuado Ademas y como opina Harper,

muchas de las aparentes |mperfecc10nes se deben mas’' a nuestro conocimiento

Ievarse a cabo, No es postble

o o de inadecuado. En algunos,

inadecuado del registro fosil que a la inadecuacidén del registro en si mismo,

cste tipo de estudios; en segundo lugar, los gryphaecidos experimentaron una seric de cambios morfolégicos durante cf
Jurisico, desde fonnas aplanadas hacia formas mucho mas enroscadas, cuya secuencia es posible seguir detalladamente.
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El gradualismo y el adaptacionismo en
Ia elaboracion y endurecimiento de
la nueva sintesis evolutiva

En la introduccion de este trabajo mencionamos que el término neodarwinismo sera
usado en esta tesis como sindnimo de la sintesis moderna, o de la nueva sintesis
evolutiva. Y este trabajo trata de la controversia entre esta escuela de pensamiento 'y la
teoria del equilibrio puntuado. Es importante, entonces, antes de entrar de lleno a la teoria
del equilibrio puntuado, dejar claramente definido qué se entiende por la sintesis moderna :
y qué define a esta escuela de pensamiento. Sdlo teniendo claramente definido el nupleo
firme® de la nueva sintesis evolutiva podremos comprender qué postulados del-equilibrio:
puntuado contradicen aspectos esenciales de la sintesis moderna, y que otros po tulados

|mpI|can tan sélo ajustes menores.

Debido a lo anterior,

Emplco e} témino acuiado por Iimre Lakatos (1982) para describir el nicleo irrenunciable de un programa de
investigacion cientifica. Estos términos serin definidos con mis precision un poco mas adelante, en la secciéon 3.4.
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3.1 Las dos fases de la sintesis evolutiva

Entre los historiadores de la biologia existe un consenso general acerca de que Ia nueva-
sintesis evolutiva se dio en dos fases. El peso relativo de cada fase “asi-como-la
relevancia del papel que jugaron cada uno de los protagonistas, ola xmp rtancxa relatlva
de sus aportaciones en el producto flnal de la sintesis, son temas sobre los que” ex:sten"
opiniones diversas y que aun requenran de un mayor estudio de parte de los’ hlstonadores

nsoludacnon de :

de la ciencia. Sin® embargo la breve descripciéon que presentaré sobre

la smtesns meduante dos féses'y el ecuento de las publlcacxones que p

de estas fases son hechos aceptados por ‘todos ellos.™
Como se mencnono en ER seccuon 1.3, la poiémica entre blometnstas y mendehanos
kmera fase del

se resolvié con el desarrollo de la: genética de poblaciones. Esta fue Ia
proceso: la sintesis de Mendel Y. Darwin, que Provine (1986) ha deflnldo como un proceso,
de constriccion tedrica —o de sintesis por restriccion, en la termlnologla de Gould (2002)-—
que implicd no sdlo el desarrollo de la genética de poblaciones, sino también el’ abandono

de teorias competidoras, como la teoria saltacionista de De Vries o la teoria de la
ortogénesis. La sintesis de Mendel y Darwin significo el reconocimiento de que la herencia. -
mendeliana operaba en todos los organismos'', de que las variaciones contmuas —Ias :
pequenas diferencias individuales de Darwin— también se heredaban de: forma-
mendeliana, y la demostracion matematica de que presiones de seleccion muy pequenas_,:

operando sobre pequenas diferencias alélicas, podian explicar ios cambios evolutivos,
Podemos afirmar que, lo que caracterizd ala sintesis en esta pnmera fase fue un

esfuerzo tedrico por interpretar a la evolucidén en términos de los mecamsmos [o] qpﬂsr’ :

conocidos hasta el momento. Y no hay d:scusnon sobre el hecho de que- susﬂ,prmcnpales
arquitectos fueron Ronald A. Fisher, John B. S. Haldane y Sewall Wright. S
Aunque el primer articulo de Fisher que sentd las bases de la" genetlca de
poblaciones en Inglaterra, "The Correlation between Relatives on the Supppsntlon of
Mendelian Inheritance”, fue publicado en 1918, suele considerarse la fecha de publicacion
de su libro principal, The Genetical Theory of Natural Selection (1930), como el momento

¢ - . - ~ - - - - - . . e
'® Para la historia de la primera fase mi referencia principal ha sido Provine (1971); para la segunda fase Smocovitis

(1996) ha hecho un amplio estudio, ue complementa al elaborado por Mayr vy Provine (1980) v Mayr (1982); Gould
(19834, 2002) también ha hecho un recuento de ambas fases desde otro punto de vista, y sobre todo del posterior
endurecimiernto de la sintesis, tema sobre el que también vale la pena consultar a Eldredge (1985a, 1995) y a la misma
Smocovitis.

" por supuesto, hoy hariamos la precision de que con la excepcion los organismos haploides.
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culminante de la primera fase de la sintesis. A este libro siguid poco después el de
Haldane, The Causes of Evolution (1932). Pero mientras: esto sucedia en: lnglaterra
Wright habia estado publicando trabajos.al respecto en los: Estados Unldos desde 1916
Sin embargo, fue el libro de Fisher de 1930 el que Iogr marcar,. de: manera efmmva el
punto de encuentro entre el darwinismo y ‘el mendellsmo iy

La segunda fase en la consolldacnon de la nueva sintesis darwmlsta comenzarla

pocos anos después, con la publlcacxon de Genetics and  the Ong/n of Spec:es :
(Dobzhansky 1937), y se caracterizaria por el esfuerzo de varios autores por vincular Ias
subdisciplinas tradicionales de la biologia con la teoria genética central alcanzada durante '

la primera fase.

3.2 La genética evolutiva de Theodosius Dobzhansky
y 1la coleccion Columbia Biological Series

Durante la década de los treinta del siglo veinte, habia un grupo de bioldogos que estabén
en estrecho contacto con Theodosius Dobzhansky, de la Universidad de Columbia, en
Nueva York, que comenzaban a vincular y legitimar sus propias areas de interéS'médiahte
el marco conceptual de la genética evolutiva desarrollada por éste. Cuando Dobzhansky
reunio y publicd sus conferencias en Genetics and the Origin of SpeC/es (1 937) este libro

sirvid para llevar |a practica de la genética evolutiva desde sured’® local de seguudores
hacia una audiencia mucho mayor. Genetics and the Origin of Spec:es se conwrtlo en el
primer libro de texto sobre evolucion y sentd las bases de una genetlca evolutlva que se
convertiria en el denominador comun para poder estabilizar:y .- unlflcar Ias dlferentes
practicas de las diversas disciplinas bioldgicas (Smocovitis 1996) e

Sin embargo, el libro de Dobzhansky se centraba pnmordlalmente en el calculo de
frecuencias génicas" y definia el proceso evolutivo en termlnos de Ios camb|os de dlchas
frecuencias al interior de las poblaciones. Por consugwente no:abarcaba otros aspectos

evolutivos para los que otras dlsc1pl|nas blologlcas sentlan que am n enlan cosas que :
aportar. : : : :

and the Ongln of SpeC/es snrvno como catallzador para Ia pubhcacton de’una serie devllbros_‘

—agrupados bajo Ia coleccxon Co/umbla B/ologlca/ Senes de la Unnverstdad de'Columbia—,
donde otros especialistas aplicaban el marco conceptual provisto por esta primer obra y,
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la genética evolutiva de Dobzhansky'?. De esta manera fueron publicados Systematics
and the Origin of Species (Mayr 1942), Tempo and Mode in qulution (Simpson 1944) y
Vanat/on and. Evolut/on in Plants (Stebblns ,,1950) A5| LB 3 o‘fe 'cpr;nqnzrarqn;a

Y es kque;‘—como el proplo Mayr (1980) mencnonarua vanos .ano ¢
reconstrunr Ia hlstona de sintesis moderna—, eI exphcar los mecamsmos‘ genetlcos de

mecanlsmos de proteccion contra la entrada de genes: externos'en una poblacio
Por consiguiente, Mayr se dedico a analizar el papel de las varlacuonesgeograflcas ;
y qué procesos debian ocurrir en las poblacnones naturales para qQ eventualmente ‘se

llegara a constituir un mecanismo de aislamiento. Mayr concluyo que;’ en la’ gran mayona
de los casos, sélo el aislamiento geografico emre las poblacnones permlte que: Ileguen a
acumularse las diferencias genéticas necesarias para formar los mecanismos de
aislamiento de que hablaba Dobzhansky.

'2 Smocovitis hace notar que antes de que aparecicran cstos libros, todos los autores habian publicado ya una serie de
articulos sobre temas relacionados, los cuales habian sido leidos por cada uno. De tal suerte que el marco conceptual de
Dobzhansky habia madurado como resultado de un trifico multidireccional de influencias, negociadas y renegociadas con
colegas que se encontraban tanto al interior como al exterior de su grupo local en la Universidad de Columbia.
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Mayr también subrayd en Systematics and the Origin of Species que los procesos
de especiacion, que se presentaban gracias a las variaciones geograficas, se daban a
tasas lentas y graduales de cambio. ‘Su insistencia en este aspecto tenia como objetivo no
sdlo rescatar el gradualismo_ de’ Darwm smo tamblen contrarrestar los argumentos
saltacionistas que habia presentado Richard Goldschmxdt en su bero The Material Basis of
Evolution (1940), pubhcadqsplo dos anos antes del proplo Ilbro derMaryr.

Para George Gaylofd 'Sim'pson que  estaba. convenmdo del criterio de l/‘a' )
cuantificacién en la evolucidon, la conmensurabilidad de la seleccxo 1 n ural —como habla
sido propuesta por Dobzhansky—, permitiria rescatar a la. paleon ol
metafisicos de la EVOIUCIOnderlgIda (Smocovitis 1998).. El !Ibl’O d
Mode in Evolution (1944), tuvo un poderoso efecto, a su. vez er

tedrico de Dobzhansky, al proveer a la genetlca evolutlva de
donde podia observarse histéricamente el proceso evolutlvo

Por su parte, el libro de G. Ledyard Stebbins, Vanat/o and’
(1950). logré por vez primera colocar la cadtica profusuon'de conocnmxentos sobre Iasf
plantas, acumulada a lo largo de los afios, bajo un mismo esquema evolutlvo coherente y

volutlon /n Plants

compatible con la genética evolutiva de Dobzhansky.

De este modo, y con la excepcion de disciplinas como la embrlologla yla f|5|olog|a :
—para las que los conocimientos geneticos de la época y el nuevo enfoque poblacuonal no -
ofrecian aun una alternativa sdlida a su tradicion mecanicista—, la coleccién de obras de Ia :

Columbia Biological Series logro articular las diversas practicas bioldgicas en una sola red
de conocimientos evolutivos que constituyd el inicio de la nueva sintesis. darwmlst .

embargo, estos libros sobre genética, sistematica, paleontologla y botamca de: a.-
Universidad de Columbia representaron sélo un mlcrocosmos Y. Ia verdad

logré con la incorporacion de otras importantes obras,’ edltadas fu ra
Unidos, como el libro de Bernhard Rensch, Neure Probleme de
(1947), y el de Julian Huxley, Evolution: The Modern ‘S nthes:s (1942),, de donde la
sintesis moderna tomo su nombre.

Mayr (1982a, p.569) propone tomar como Ia fech !
sintesis evolutiva la del simposio |nternacnonal celeb ad en Prmceton New Jersey, entre

‘el 2y el 4de enero de 1947, En sus proplas pala‘brAas,, al terminar el simposio hubo entre
todos los participantes un acuerdo unanime con las conclusiones de la sintesis y con los




principios basicos de: 1) el gradualismo de la evolucion; 2) la preeminente |mportanC|a de
la seleccién natural;:y 3) el aspecto poblacnonal del origen de la dlversndad
Desde‘el punto de vxst ikde Mayr Wla constltum n‘ dela nueva 'smteSIS ha sido.el ..

propuesto por Larry Laudan (1977): un evento en que dos tradlmones Ad‘
distintas, en lugar de socavarse mutuamente, llegan a amalgamarsé, ‘btédu'éie’n'

sintesis que resulta progresiva respecto a cualquiera de las dos tradiciones an't'e’riérés;" :

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

George Gaylord Simpson escribié Tempo and Mode in Evolution (1 944) lnsplrado por el"
libro de Dobzhansky Antes de su publzcac:on la mayona de los paleontologos sosteman

registro fosil (Mayr 1980).
Sin embargo, Simpson‘ s

: pf°p
interpretacion del regxstro fosil y mostra '

consistencia del cambio evolutlv qu
genética moderna, ligando de,est
nueva sintesis. L s ; ; : - :

En el capitulo I, dedicado  a los. Ti,bo:s,de 'evélucién, Simbson diStingué entre

"macro evolucion” y “mega evolucion”, reservando el primer término para la aparicion de




grupos taxonomicos “en o cerca del nivel minimo de discontinuidad genética”, es decir,
especies y géneros, y deja el segundo termmo para Ias categorias taxonomicas arriba del

nivel de_género. “Allo Iargo de.e te capltulo argumenta que el gradualismo es una mejor
acnonlsta ‘para cada uno de los casos que muestra el

exphcaclon que la mterpretacno

registro fosil, asi como qu» seleccion natural es el prmc:pal mecanismo responsable de

los camblos evolutlvo r e‘ bargo el mayor;’ reto ‘que enfrentd a la unidad \
conststenma de su argumento provmo de los hiatos: estratlgraf’cos ("gaps”), es decir, de
las dlscontmuldades del regxstro fosil,” partlcularmente en. Ia escala de aparicion de nuevos
Baupléne  sin. formas intermedias. Simpson hace recaer- parte de la- expllcacson en:el
clasico argumento de la imperfeccion del registro fosil, pero tamb:en admlte que un patronﬁ ~

tan marcado no puede ser enteramente producto de la |mperfeccmn del reglstr

One school of thought maintains that the gaps have no meanmg for evolutio and are :
entirely a phenomenon of record. Another school maintains that- transmonal
existed. As so often happens, examination will show that nelther extreme vnew is llkely to be
correct and that the most probable interpretation lies between these two theones although
nearer to the first (Simpson 1944, p.115). g : S : a

En seguida propone que parte de la expllcacxon para los gaps res:de en que los
cambios evolutivos pueden haberse acelerado de pronto y sostlene que Ia tasa de
evolucion variara de acuerdo al tamafio: de las poblacnones, siendo;” ‘en. termlnos
generales, muy lenta para las grandes poblacionés y mas rja'bida a medldaque el,_t’am‘ano/»; .
de la poblacién disminuye. Por ello, critica los inientossimplistas de extrapolar laé"ta‘sas
de evolucion conocidas para cierto periodo a otros periodos, o a los gaps estratlgraﬂcos

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 major gaps extrapolation on the postulate of uniform rates leads ‘to
absurdities... The morphological difference between modern opossums and §6me i
Cretaceous opossums is slight, but some 60'000,000 years of evolution occurred bétweén
them. If the missing pre-Cretaceous sequence changed at a comparable rate, tra‘n"siti»on
from a reptile to an opossum can hardly have taken less than 600'000,000 years... in ‘s'ho.:r( ’
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

funcién al tamario de:las poblaciones, escribe: S

The change, for instance, from a carnivore or insectivore to an early cetacean is much more
profound than the recorded change from early to late cetaceans; but that from a
phenacodont or other condylarth to Eohippus is less than from EOhIppUS to.a’ late
perissodactyl. It follows that the basic differentation must have proceeded, on the average, - )
more rapidly than the later recorded evolution. almost surely twice as fast and probably
more, quite possibly ten or fifteen times as rapidly in some cases.

According to the theories of population genetics previously summarized, such unusually
high rate of evolution are very improbable in large populations and are most consistent 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).

Mas adelante en esta tesis volveremos al tema de las tasas de cambio evolutivo
dentro del cuerpo tedrico de la sintesis moderna. En este momento, sin embargo, baste
con dejar sentado que Simpson no sélo no propuso que las tasas deben ser,leymyas y

uniformes, sino que rechazd esta idea por absurda. . L
Finalmente, y con respecto a los diversos tipos de evolucion, S|mpson adopta la _
vision de Dobzhansky de que los procesos microevolutivos son los mismos. que expllcan

la macroevolucién cuando son llevados a escalas geoldgicas de tlempO'

This is believed to be the typical and, with variations, the general process.. of mega-
evolution, but it is not believed to be confined to that level. Qualltatlvely similar. processes

less only in duration in the degree of ecological change involved seem certamly to occur in

macro-evolution and even in micro-evolution. The matenals for evolution and the factors ’
inducing and directing it are also believed to be the same at all Ievels and ¢ differ in mega- }

evolution only in combination and in intensity (p. 124)

En el capitulo VII, dedicado a los Modos, deévolucron Slmpson establece tresf’

diferentes modos: especiacion, evolucion flletlca y evoluc 3 ;
os:o:mas grupos a:partxr de una

En la especiacién hay una dlferenuacnon d
poblacion original, los cuales se dividen mncualmente en-diferentes subzonas adaptatlvas
Para Simpson, la especiacion podia darse de manera muy rapida, pero esta tasa no era

v
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sostenible por mucho tiempo; de modo. que si se daba a través de largos periodos de

tiempo, entonces tendrla que ocurnr a tasas moderadas de evoluc:on.

-Adeph v
Subzon e

J&kﬁ'y: Zorre

Quarrrum Evolwrior Timre
SPrue e re

+ Exriner

Figura 3.1 Diagrama con ejemplos caracteristicos de los tres principales modos de evolucion. Las
lineas punteadas representan la filogenia y las curvas de frecuencia representan a las poblaciones
en sus estadios sucesivos (tomado de Simpson 1944). ; ’

En opinién de Simpson (p.203), nueve décimas partes de los datos que .se han
podido extraer del registro fosil caen en el patron de la evolucidon filética, lo.que ha

13 . " ; . : P $yoicr
Actualmente es mis comun nombrar como cladogénesis al modo que Simpson llamé especiacion, v llamar anagénisis
al proceso que definido como evolucion filética. En esta tesis emplearemos ambos pares de términos, dependiendo de la

preferencia det autor que se esté analizando en cada seccion.
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que si no es el modo dominante, si es uno de los modos de evolucidn mas comunes vy,
ademas, es el modo en que la evolucidén tiende a ser.mas estrictamente adaptacionista.
Por dltimo,.y. dado’ que a. dlferenma .de_ la. naturaleza eplsodlca de.la especiacion, la

evolucion: flletlca actua sobre largos perlodos de’ tlemp

ésta' es capaz de producir
cambios consxderablemente mayores i

Sin® embargo Simpson ‘se daba cu nta I_‘a,';‘eVQIUCién filetica no podia

;scbh'tihu'ida'des del registro fosil. De

proporcnonar una: expllcacwn suﬁcnente pa a Ias ¢

modo que’propuso un mecanismo dlstlnto para estos casos. Ia evo/uc:on cuant/ca

Este término lo def‘nlo como "el camblo relatlvamente rapido:de. una poblacxon

bidtica en desequilibrio hacna una7equxl|br|o marcadamente dlstlnto al;: de la condlmonﬁ

ancestral” (p.2086). Slgwendo con fa metafora —tomada de Wright— del palsaje'de zonas

adaptativas, la evolucion: cuantlca ‘es mterzonal en contraste con la: evolucnon f'letlcaj,

(zonal) y la especnacnon (subzonabl) Por lo tanto, implica una forma de dlscontmuxdad la y
poblacion debe pasar de’ una zona: adaptatlva a otra, atravesando entre ambas por una -

fase de desequilibrio, es decw por una fase no-adaptativa:

In quantum evolution equilibrium is lost, and a new equlllbrlum is reached There is an.

interval between the two equilibria, the biological analogue of quantum “in whlch the system
is unstable and cannot long persist without either falling back to its prevnous state (rarely or

never accomplished in fact), becoming extinct (the usual outcome) or shlftmg the whole

distance to the new equilibrium (quantum evolution, strictly speakmg). (p 207)

Slmpson sostiene que éste debe haber sido el modo domlnante a‘traves del cual"

Wright podria operar y donde - la. probabnlndad de ‘cons :

impulsa a Ia poblacion hacia un nuevo equmbno y 3)'una fase adaptatlva enla que se ha ’

alcanzado el nuevo equilibrio (ver Figura 3.1). : )
Al respecto, un poco mas adelante, Simpson vuelve a recalcar




A necessary condition for quantum evolution-is the appearance of preadaptation, which in
the typical.case,.. although not -inzall cases,_means the. fixation . of: characters -that_are .
nadapllve or at-most non—adaptatlve in:the- circums(ances under: whlchwthey flrst appear
-210).. :

requeriria® la poblacnon para adaptarse
adaptatlvo |n|C|aI

Se trata de un proceso de camb:o gradual

geolégicamente aparecera como mstantaneo,
discontinuidades en el registro fosil.

3.4 El niacleo firme de la sintesis moderna

Para Imre Lakatos (1982) la unidad descriptiva tipica de! quehacer cientifico no.es: una ;.
teoria aislada, ni un conjunto de teorias, sino un programa de’ mvest/gat:/on., Cada

programa de investigacion cuenta con un nudcleo firme, "tenazmente protegxdo contra Ias

refutaciones mediante un gran cinturén protector de hlpote5|s auxnllares Y. lo: que es mas

importante, el programa de investigacion tiene también una heurlstlca esto'esrﬂ una

poderosa maquinaria para la solucién de problemas que o asumlla Ias nomalla‘ e mcluso

las convierte en evidencia positiva” (L.akatos 1982, p. 13) Este e el ; smte5|s

moderna; no.se trata de una teorla aislada, mmowl desde g

Lakatos sostiene que ‘los programas de mvestlgacuon amblen pueden ser
caracterizados por ‘medio de su heuristica, tanto posmva como negatlva ‘“La heuristica
negativa especifica el nucleo firme del programa, que es irrefutable por decision

metodologica de sus defensores; la heuristica positiva consiste de un conjunto,
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parcialmente estructurado, de sugerencias o pistas sobre como cambiar y desarrollar las
versiones refutables del programa de mvestlgamon sobre:como modlf’car y compllcar el

cinturéon protector refutable (p 68)

enero de 1947, se llegé a las siguientes conclusiones sobre.la’
evolucién es gradual; (2) la seleccidon natural es el principa‘lkm‘éjc n
diversidad tiene un origen poblacional (Mayr 1982). .b o

Dieciseis afios después de este simposio, en An/mal Specve and Evolut/on Mayr

ofrece esta otra definicion del nucleo firme de la sintesis moderna

The proponents of the synthetic theory maintain that all evoluhon is, du to‘the "(_:Lirhulation
of small genetic changes, guided by natural selection, and that transpec “'evfdlution is
nothing but an extrapolation and magnification of the events thav take” pAl,a'ce within

populations and species (Mayr 1963, p.586).

En realidad, aunque ambas definiciones no son |dentlcas no’ se contradlcen smo;
que resaltan aspectos diferentes de un mismo consenso. Desde mi punto [

produce adaptacnon No se pretende, en ninglin momento, que la seleccnon natural sea el’
unico agente evolutivo, pero si que desempefna un papel preeminente, en tanto que la




evolucion es concebida —desde Darwin y hasta la sintesis moderna— como un proceso
esencialmente adaptatlvo

= D). Que la evolucvo .es. necesarlamente gradual .Pero gradual no en eI sentido de

|VCl0n notese, sin

embargo, que- decir esto es dlstlnto qu’ i mar que /o,proceso macroevout/vos se
deben poder reducir.a exp//cac/ones m/croevolut/vas lo cual serla lncorrecto por varios
motivos, como veremos en detalle en las secmones 7 Sy 7 8). .

Sin embargo, en opinién de Eldredge (1985a. 1995) y de. Gould (1983a, 2002),
esta caracterizacion de la sintesis no refleja su espiritu inicial, sino aquello en Io que se
convirtio una vez que sufrio un procyekso de endurecimiento, proceso que dej6 fuera de su
esfera de estudio a cualquier proceso evolutivo que no estuviera basado 'en la'prirriai:ié de
la seleccién natural y, consiguientemente, de los caracteres adaptativos. A continuacién
analizaremos esta otra visidn de la sintesis moderna: la concepciéon de la sintesis
evolutiva desde la mirada de los autores del equilibrio puntuado. ’

3.5 El endurecimiento de la nueva sintesis evolutiva

En opinidon de Gould (1983a y en 2002, cap.VIl) mientras que la primera fase de la
sintesis —la fase del desarrollo de la genética de poblaciones— se caracterizé . pbr ser
restrictiva (en el sentido ya sefalado de restringir las teorias evolutivas de la epoca a solo

aquellos modelos congruentes con los mecanismos genéticos conocudos : tamblen se

caracterizo por ser plural respecto a las posnbles causas de! camblo evo ut a"segunda

fase, sin embargo, se habria caracterizado por un-valioso esfuerzo inicial de sintesis
seguido por un lamentable proceso de endurecimiento, contrario a toda pluralidad, dentro




de un grupo reducido de investigadores, dando por resultado una sintesis por consenso
limitado. . : '
- La -pluralidad de .la prlmera fase estarla representada por las.ideas_.de. Sewall‘,,, .

Wright y, sobre todo, de John B.'S ‘Haldane' En’ el_,caso de este ultlmo la: pluralldad de su

pensamiento se reflejaba, mcluso,_des
(1932). Desde el punto de vista’

de hacer generahzacnones abstracta_

esquema tedrico, para Ios casos partlculares e’ Ia _hIStOI"Ia atura qu n mayores ’

retos explicativos. De esta manera abna permmdo un rango'substancxal de excepcuones -

al darwinismo —si bien supedltadas una vez ocurndas 'al flltro de la selecclon natural-—— ‘
entre las que estarian mecanismos de tlpo cuasi saltacionista parala aparncuon de nuevas o
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 spedies
do not arise, as Darwin thought, by natural selection. When they have arisen they must
justify their existence before 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). L

Pero habia otros modos de cambio no-darwxnxsta que mtrlgaban a Haldane Enj. l

fueran mucho mas comunes que las progresnstas hacnendo mas probable ,que I 3

evolucion fuera degenerativa que hacia formas progresnvas

Degeneration es far commoner phenomenon than progress It |s Iess stnkmg because a
progressive type, such as the first bird, ‘has Ieft ‘many different specnes as progeny. i

degeneration often leads to extinction, and ‘rarely to a wnde -spread" productlon of nyew
forms... But if we consider any given evolutionary level we generally find one or two lines
leading up to it, and dozens leading down (1932, p.152).




En segundo lugar Haldane pensaba —como muchos taxonomlstas—-— que la mayoria
de- los - caracteres: que servxan——para dlferencxar a:las: especnes no: sollan tener un -
significado adaptatnvo" X :

But when we have P
mnumerable charac ers
are: exactly the' charac
another. Thls had Ied many

Finalmente, Haldene >oni
hubieran dado en Ia manera en quek Flsher (1930) sostenia, es deCIr

muy graduales en las frecuencnas genlcas de grandes pobIaCIO s gulados por

pequenas presiones de. seleccuon. Por el contrario, pensaba que ese:tlpo de cambios
podrian ser la kexcepc:on, y que la evolucién avanzaba mas. ‘frecuentemente  en
poblaciones muy pequefias, 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 recorded by paleontology, is not representative of
evolution in general, and perhaps gives a false impression of the events occurring in less
numerous species. It is a striking fact that none 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 prlmera '

fase de la sintesis fue plural. Sin embargo, tanto &l como Eldredge (1995) aseguran que e

enla segunda fase, esta pluralldad inicial no se respeto y que al flnal fue, solo ia’ genetlca:' -

Seguiin esta interpretacion, Ios "m smos a f
endureciendo sus modelos tedricos en las suceswas asta llegar,
a finales de los cuarenta y durante los afios cincuenta del siglo veinte, a una sintesis




estrictamente adaptacionista y restringida a la genética de poblaciones de Fisher (Gould

1983a,b). Veamo‘s, a continuac_:ién.ken'qué se fundamenta esta afirmacién.

puede expllcarse en funcion de los fenomenos g
relativoi’a .las fuerzas que moldean 'y preserv

importante fuente de cambios evolutivos en 1a naturaleza argumenta que algunas razas;
locales pueden llegar a formarse sin influencia de la seleccion natural; yy'sosttene que- Ia -
dinamica evolutiva depende, en gran medlda del tamarfio de las poblacnones ya que la
seleccién no siempre determina el resultado final, el cual puede estar |anU|do por efecto(
de la deriva génica, la migracion y el aislamiento. :
Dobzhansky acepta el éxito de Darwin para explicar las adaptacmnes como
producto de la seleccion natural, pero una vez asentado este hecho, oplna que serla—‘
equivocado extrapolar el mecanismo y argumentar que la seleccidon controla la dlreccmn k
de todos los cambios evolutivos (p.150). Para Dobzhansky no es pOSIb|e : una.
generalizacion tan grande del poder de la seleccion natural, y por ello mxsmo
estricto seleccionismo de Fisher (p. 151) Y, en una seccién en que retoma

poliploidia y los arreglos cromosémicos (si bien. son incluidos; de fo as reducida,

dentro de otros capitulos). A cambio, afade un nuevo éapitulo 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 selecc:on en el mantenlmlento del pollmorflsmo

este modelo y lo llevamos a un nivel distinto, comparando alas’ espe
metafora del palsaje con diferentes niveles de adaptamon se conv:ert >

para los demos dentro de una misma especie), y asi eI P
soluciones optimas ocupadas por las diferentes especnes de un clado:
Dobzhansky intenta solucionar el problema de Ia dlscontlnwdad morfologlca con

un argumento adaptacionista que sugiere la exnstenua ‘de ‘un’: espaco ecologlco
organizado en nichos optimos pre-existentes, donde los disefios morfologicos buenos

encontraran su sitio ideal:

' Ruse (1999, p 103) ofrece una explicacion para este cambio de Dobzhansky en relacion a la deriva génica entre 1a
primera y la tercera edicion, que Gould solo menciona de pasada en su articulo de 1983a y que ha omitido en ¢l libro de
2002: en los anos inmediatamente posteriores a la primera edicion, ¢l trabajo de campo de Dobzhansky (respaldado con
experimentos) le convencio de que la deriva era mucho menos importante de lo que habia pensado Wright —y ¢l mismo en
1937, cuando descubrio que las poblaciones naturales de Drosophifa que estudiaba presentaban cambios ciclicos
sistemiticos ¢n patrones cromosomicos especiticos, asoctado cada uno a las diferentes estaciones del afio, y que se
repetian afio con affo. Tal regularidad exceluia la posibilidad de que un mecanismo aleatorio y no dirigido, como la deriva
geénica, fuera ol responsable de la variacion. 8olo la seleccion natural podria sostener un patrén de ese 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 nlches is not only |mmense it is also discontinuous... The adaptlve peaks and
valleys are not mterspersed at random.’ “Adjacen(" adaptlve peaks are arranged in groups T
which may be likened to mountaln ranges in ‘which the separate pinnacles’ are divided by
shailow notches. Thus, the ecologlcal niche occupied by the species “lion”.is relatlvely much
closer to those occupied by tiger, puma and leopard than to those occupled by wolf,
coyote, and jackal. The feline adaphve 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;de‘ep, adaptive
valleys from the “ranges” of rodents, bats, ungulates, primates, and othei’s The hierarchic .
nature of the biological classification reflects the objectively ascertamable dlscontlnmty of-

adaptive niches, in other words the discontinuity of ways and means by. whuch organlsms‘v
that inhabit the world derive their livelihood from the environment (1 951 P- 9) o5

De este modo, pareciera que Dobzhansky transforma la estructura jerarqulca de. la
taxonomia en un proceso por el ‘que los clados van encajando: en espacnoé'ecologlcos

pre-existentes. Las discontinuidades aparecen, entonces, no tanto en’ funcxon' de Ia
historia evolutiva sino como reflejo de una topografia adaptativa. :

Para Gould, este esfuerzo por presentar las discontinuidades morfologlcas bajo un

(Simpson 1953) :
La evolucidon cuantica, que en su. versuon ongmal hemos expuesto ya en la secuon )

3.3, era para Simpson “quiza el resultado mas importante de mi investigacion, aunque
también el mas controversial e hipotético” (1944, p.206). Si, a pesar de su preferencia por




emplear argumentos seleccionistas, Simpson formulé como su propuesta mas i'mportante
un proceso evolutivo que |mpl|caba Ia fuacnon aleatoria de mutaciones no-adaptativas, era

porque soélo asi —graclas ala postulacnon e la evolucnon cuantica—, quedaban. exphcados

los demas Si bien favorecia el tema de la. seleccxon natural como el me anismo; para' a

adaptacnon también negaba expllcntamente que ‘toda Ia evolucuon fuera adaptatnva o' que
estuviera bajo el control de la seleccxon natural Y concluua' <

The aspects of tempo and mode that have now been dlscussed glve Imle pbé ‘to the
extreme dictum that all evolution is prlmarlly adapt«ve Selectlon |s a truly creatlve force and
not solely negative in action. It is one of the: crucial determinants of evoluhon allhough
under special circumstances it may be ineffective, and the rise of characters lndlfférent or.
even opposed to selection is exphcable and. does not contradlct thls usually dec:swe
influence (1944, p.180). i

ueva confianza de’'Simpson en que la

seleccién natural actuando sobre los linajes filéticos es la Unica causa importante de
cambios substanciales. En segundo lugar, el papel disminuido que ahora le atribuye a lo
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que diez afos antes habia anunciado como su contribucion mas importante: la evolucion
cuantlca o :
- Como- hemos .visto en Ia*secc:on :3.3,.1a evolucién:cuantica (en el Inbro de 1944)..,

puede surglr cuando una pequena poblacnon ha perdldo su equxllbrl

ancestral y entra ‘en

una fase madaptatlva en la que u_ gama de mecanlsmo gen tlco,

génica, pueden Ileva’l

adaptativo, En est’ sentld

demas modos de evolucnon

modo que mcluye proc sOs o‘adaptatlvos 'sin embargo sta défihiéikékn'k‘cé'rﬁbié

radlcalmente en 19563: En primer: Iugar Sxmpson dlce ahora que la derlva genlca no puede

iniciar. mngun evento evolutivo: |mportante

Genetnc drlﬂ lS certainly not mvolved in‘all' orin most orlgms of higher categories, even of
very hugh categones such as classes or phyla (1953, p 355)

En el texto de 1953 la evolucnon cuantica solo ocupa cuatro paginas del capitulo
ampliado sobre los: modos ‘de evolucion y, lo que es mas importante, el concepto ha
mutado su significado a ser sélo el nombre que se'le da’ a 1a evolucnon filética cuando el
proceso opera a una tasa maxima; es decir, ya no se trata de un modo distinto, sino tan
solo de un tiempo distinto de evolucion, que difiere solo en cuestion de grado de la
transformacion gradua! de una poblaciéon que se da en Ia evolucnon filética. Dice ahora

Simpson que:

[quantum evolution} is: not a dlfferent sort of evolutlon from phyletlc evolution,- or even a
distinctly different element of ‘the total phylogenehc pattern ‘It is a’special, more or less
extreme and limiting case of phylenc evolutlon (p 385) ) i :

La hipétesis central de 1944 sobre una'fase inicyial absolutamente i’nada‘ptartiva ha

desaparecido en el texto de 1953, y ha"si'do‘re'emplazada por el'co cepto’de’ una fase

“relativamente inadaptativa”. Para Gould (2002), esta nocién de una relat/va madaptacuon
le viene bien a la teoria sintética endurecida porque ya no pone en pellgro su compromlso
con el adaptacionismo. Simpson, vuelto ahora &! ‘mlsmo un adaptacuonlsta, llega a afirmar
en 1953 que la evolucion cuantica, de hecho, esta mas rigida"ménte controlada por la
seleccion natural que cualquier otro modo de evolucion:
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Indeed the relatively rapid 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, the th eshold is ‘crossed (p 391). :

En cuanto a Julian Huxley, es considerado por Gould Y. Eld edge como
activamente pluralista en las paginas del libro que dio a la. smte5|s su nombre"(Huxley, i

1942). Aunque enfatizaba ias adaptaciones y el resurgimiento del darwmlsmo ka" b_‘en
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 podria expllcarlas En un
analisis efectuado por William Provine (1982), en el que contd las referencna tanto a Ia‘-
deriva génica de Wright como a los puntos de vista de Fisher, resultd: que \el
Huxley otorga el mismo tiempo a ambos puntos de vista, lo que en oplnlon d Gould' s
(1983a) es una muestra del deliberado pluralismo de Huxley en 1942.
Sin embargo, para 1950 Huxley ya habia adoptado la vers on dura del
adaptacionismo. Goud sefiala que, en el 5|mposxo celebrado en 1959 con. motlvo del,
centenario de la publicacion del E/ ongen de las espec:es Huxley (1960): defendlo el

seleccionismo estricto y renuncid exphcntamente a ‘su- concepcnon nterior, acerca de que
variaciones no adaptativas podian regular la leerSlflCaCth en los: ta ones de bajo rango:

Por udltimo, Ernst Mayr también es acusado de haber transitado'dégde 'Ljria posicion
plural durante el incio de la segunda fase de la sintesis, a una totalmente adaptécionista
para 1963, cuando publicd Animal Species and Evolution.’®

* Ltdredge (1995, p.25) da una pista sobre lo que puede ser parte de la explicacion del cambio de Simpson, mis alla de su
motivacion profesional para alinearse con un programa de investigacion mas adaptatacionista: en 1945 Wright publicé en
Lcology mna resciia Jde Tempo and Mode in Evolution, cen la cual ridiculizaba a Simpson por un crror de notacién
matematica que habia cometido, asi como por la mala interpretacion que hacia de sus propios conceptos de los equilibrios
cambiantes v Je la deriva génica. En opinion de Eldredge. esta critica de Wright tuvo un gran impacto en Simpson y lo
influyo para transtormar el significado de la evolucion cuantica hacia un nuevo sentido mias convencional y que
Prc.sundn.rn de Jas ideas de Wright.

L eritica o Mayt no aparece en el articulo inicinl de Gould (1983a) sobre ¢l endurccimiento de la nueva sintesis, pero
es ampliamente tratada veinte anos despues (Gould 2002). Me parece probable que Ia inicial renuencia a criticar a Mayr se
haya debido a que. para esce entonces, Mavr era el anico neodarwinista de renoinbre que no habia lanzado ataques
trontales contra la teoria del equilibrio puntuado,
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En Systematics and the Origin of Species (1 942). uno de los objetivos p’rincipales
de Mayr era explicar todos los mecamsmos conocndos de orlgen de nuevas especues de

una manera consistente - con:los-: mecanlsmos genetlcos conocndos .Su- enfoque es ..
darwinista, pero no excluyente.: Laseleccxon natural es reconocuda como Ia prlnC|paI,

fuerza evolutiva, pero no la umca y: Ia adaptacnon cumple un papel |mportante pero no
exclusivo en la formacion de nuevas especneS'

...selection, random genéiloss ’and similar factors, together with is‘blatidh ,rhék'ejit pdssible.
to explain species formatlon on the basis of mutabxllty. wulhout any recourse to Lamarcklan'

forces (1942, p.70).

Para el Mayr de  este momento, la inclusién . de  todos los fenké{mrenos*
macroevolutivos dentro ‘de la:sintesis es perfectamente posible y sélo implica que sean
explicados mediante los principios de la genética moderna, mas no expresa ningun .

compromiso con algun modo pamcular de cambno genético (Gould 2002). De hecho
admite que los factores que determman Ios procesos de especiacion pueden ser tanto

adaptativos como no adaptatlvos y dentro de esta segunda categoria mencxona a Ios

polimorfismos neutrales ya algunas variaciones geograficas:

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 shell would be a noticeable selective advantage or disadvantage. Among the mériy«

species of birds which occur in several clear-cut color phases, there is, with.oneﬂobr_t‘vs)o
exceptions, no evidence for selective mating or any other advantage of any_of thler phases
(p.75). :

Y mas adelante, al tratar sobre las variaciones adaptativas, aclaraduke: ;

However, it should not be assumed that all . the differences Lb’et'vyve,en pépulat:oqs_(and‘

species are purely adaptational and that they owe'their existehée t'o:

qualities... Many combinations of color patterns, spots an band

and wing veins, are probably largely accidental.” This: is] partxcu arlyitru reglons wuh
many stationary, small, and well-isolated populations, such as we f‘nd commonly in tropical
and insular species... we must stress the point that not all 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 materlal que tratara.directamente sobre. adaptacxones se debe no -
rrollo de Ias;v_

sélo. a que el objeto prnncupal de estudio de este llbro era: eI orlge "y

Sin embargo en 1963, cuando publicd An/ma/ Sper;/es a"
ya habia transitado hacia un "panadaptacionismo mcluso
otro de los libros principales de la sintesis moderna.

En el texto de 1963 Mayr admite la presencna o‘jc
adaptativos (1963, p.156), pero les resta’ toda"
argumentacion, en la que la seleccién natural mantlen

de la evolucidon:

physiological prOpemes is adaptnve and is produced by

principales ejemplos de caracteres no adaptatlvos
de 1942: el polimorfismo neutral y muchas de
polimorfisimo, ahora escribe que:

Such neutral polymorphism, it was clai
cryptic physiological effects of neutral' g
genes are anything but selectlvely n utfal'
have identical selective values. under allthe_ conditions:in whylch the may coex:st ina

population (p.162).

En cuanto a las vanacnones geograflcas una parte de Ias cuales habla descrito en

1942 como selectivamente neutrales, ahora escribe:
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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. Every_ local population is_under continuous selection
pressure for maximal fitness in the particular areé where it occurs... Each local environment
exerts a continuous selection pressure on the locallzed demes of every spec:es and models
them thereby into adaptedness (p.311).

Pero la transicion de Mayr hacia’ el enduremmlento no. se manmesta tanto en-'
opinion de Gould, en sus aflrmacnones explxcntas “sobre’: Ia casn ublqmdad de las:.
adaptaciones, como en la sutil redefmxclon que hace de: todos los problemas evolutlvos ?
como diferentes problemas de adaptaélon. El verdadero S|gn|f|cado de Io»
preguntas y categorias de fenémenos  entran kahora al dlscurso ev :
presunciones adaptativas. No sélo 'las’ explicaciones alternas a la: exphcacnon_
adaptacionista han sido relegadas y casi ignoradas, sino que todo el espamo conceptual'
de la investigacion evolutiva ha sido reconfigurado de tal modo que muy dmcnment_»ekes :

posible considerar, o siquiera formular, un camino potencial para hallar res'pUéystkas fuera
de la rigida estructura adaptacionista. ' ‘

Gould (1983a, 2002) dice no saber por qué la sintesis comenzdé a endurecerse,
pero explica que, una vez endurecidos los principales artifices de la misma, y dada la
tendencia natural de los investigadores a admirar y a seguir a los lideres de opinién y a
los fundadores de una teoria, fue inevitable que practicamente todos los neodarwinistas
posteriores encuadraran sus propios esquemas tedricos y sus trabajos dentro del
programa de investigacion adaptacionista establecido tras el endurecimiento de la sintesis
moderna.

Smocovitis (19986) coincide en que la sintesis se volvid, para finales de Ios afios”
cuarenta del siglo veinte, mucho mas fuertemente seleccionista (o “adaptacionista”; como :
prefiere decir Gould) que en sus inicios. Pero ella ‘s‘| ofrece una |nterpreta9|or_1 “de’l ’s’ : o
razones de este endurecimiento: ‘ : '

El abandono del apoyo inicial que erght Dobzhansky y Huxley hab;an ado’a Iai'

deriva génica y su transicién hacia una: ye‘rs‘lov'k

evolucidon se debid a la combinacién de’ﬁ'»lvarios.,factores. la creencia .que losrtres;

compartian en el mejoramiento continuo de 'Ia humanidad, asi como la crecuente
necesidad de una evolucidn progresiva que fuera compatible con una teoria positivista del
conocimiento. En este marco filosofico-conceptual, un modelo mas fuertemente
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seleccionista seria favorecido por aquellos bidlogos que, al mismo tiempo que quisieran
tener los altos estandares de ctencnas como la fisica desearan, tamblen contar con un

camino que Ilevara al mejoramlento de la humanldad DA que ofrecnera una vis n opt:mlsta

En cuanto a la interpretacion que hace Gould'
principal argumento en contra de! mayor peso que se le le’
fase final de la sintesis sea la pérdida de pluralidad. Nétese’ qu‘e Ias crltlcas ho son porque S
la sintesis moderna haya bajado sus estandares eplstemlcos o porque haya |gnorado

evidencia empirica, o despreciado predicciones |nesperadas que se confirmaron. Cuando
se nos dice que la sintesis se endurecié porque privilegid las expllcacwnes adaptativas,
no se nos dice si otros procesos habian probado ser iguélmehté validos. Tan solo se .
argumenta que se empobrecio y perdio objetividad - al perder su inicial : pluralismo parak
otros posibles mecanismos evolutivos. B
Pero, équé sucede si una teoria pierde su pluralldad de causas potencnales a
cambio ~de ganar precision? ¢Por qué criticar aila’ smtesns moderna empleando el'

argumento de la pluralidad, que tiene una connotamon cultural y social, pero no cie
No creo, sin embargo, que Gould haya querido evaluar con criterios socxolog|cos_a Ia;k
sintesis moderna. Me parece, mas bien, que el pnncnpxo de pluralismo expllcathOJuega un
papel importante en los valores epistémicos de los autores del equilibrio puntuado :

Dejaremos este analisis, de momento, hasta aqui. Pero volveremos aI tema en la o

seccion 10.1, al tratar sobre los. valores  epistémicos de los protagonlstas de ,l

controversia.
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Las teorias de especiacion peripatrica y de
-cohesion del genotipo de Ernst Mayr como
antecedente directo de las ideas sobre
especiacion del equilibrio puntuado

A pesar del endurecimiento tedrico de Ernst Mayr y de su adaptacionismo —segL’m la
perspectiva de Gould y Eldredge- lo cierto es que fueron dos aportaciones suyas, mas
que ninguna otra idea, las precursoras directas de la teoria del equnllbrlo puntuadO' sus -
teorias sobre la especiacidn peripatrica y sobre la cohesién del genotipo. : .
Al iniciar los afos setenta, Niles Eldredge, un joven paleon_téldgd . del
Departamento de Invertebrados Fosiles del Museo Americano de Historia: Nétural,,en
Nueva York, publicé en Evolution (Eldredge 1971) un articulo con sus conclusiones sébre
la evolucidén 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 la reconstruccidn de filogenias en paleontologia no era consistente con la
evidencia fosil que él habia estudiado, y la cual le llevaba a creer que la especiacion
realmente ocurria de manera albpéfrica, gracias a subpoblaciones que habian quedado
aisladas geograficamente y que se situaban en la periferia del area principal de
distribucion de la especie. Es decir, segtiin el modelo de Mayr. Un. afio después, este
articulo de Eldrege serviria de base para formular, junto con otro paleontdlogo, Stephen
Jay Gould, del Museo de Zoologia Comparada de la Universidad de Hamard, la teoria del
equilibrio puntuado. En la parte final de su articulo conjunto, al eXpIoraf una po_sible base
genética para explicar el modelo puntuacionista, Gould y Eldrege vélviei‘on a:acudir a
Mayr, en este caso a su teoria de la cohesidén del genotipo. - : : SR
Veamos, entonces, qué fue lo que propuso Mayr en cada una de esas dos teonas.




4.1 La especiacion peripatrica

Mayr (1982a) ha rastreado los primeros pasos en la idea de-la. espe'ciacién geografica
hasta 1825, con von Buch. Posteriormente, cuando Darwin regreso del vnaje del Beagle, y
debido principalmente a sus observaciones en las islas Galapagos surglo en él la idea de
on de las nuevas

que el aislamiento geografico jugaba un papel lmportante en Jla gen
especies. Esta conviccion esta registrada en 'sus cuadarnq de otas del periodo 1837-38.
El concepto todavia seguia siendo importante'par'a é:l' ';'en sus ensayos de 842 y 1844. Sin
embargo para cuando pubhco el Ongen de /as especves en;1859:ya abia vabandonado

en los escarabajos terrestres (Pigmelia y Melasoma) Ia
formacion de distintas variedades en ambas margené'

fenédmenos similares en las especies que viven en montanas
convierten en barreras geograficas (Mayr 1982a). Esto lo llevo a la sngulente conclu5|on' '

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 whlch
have not been fixed through a series of generations (Wagner 1889).

Darwin, quien con razon insistia en que la seleccion natural y el cambno evolutlvo

podian tener lugar aun sin haber ningun tipo de aislamiento, pensaba b’\ien;'q“uek_el
aislamiento no era necesario para la formacuon de nuevas especnes ‘Asi‘q 1 reééondié
a VWagner: “Mi objecidon mas fuerte a su teona [de la especnamon geogr
no explica las adaptaciones desplegadas en la estructura de,‘cada ser vn\fb",”céfno si la
adaptacion y la especiacion fueran fendmenos mutuamente excluyentes (Mayr 1982a).

Parece ser que, una vez que Darwin hubo adoptado su:concepto de la especiacion

ica] es que ésta

51

los valles se'’




simpatrica, nunca volvid a necesitar considerar el componente geogrifico en su
teorizacién. Y cuando sostlene _Que una:nueva especne se puede originar.a partlr de una
variedad local, nunca d:ce queyesto ocurra en una poblacnon alslada Aparentemente para

Darwin la evolucnon avanzaba como unAfenomeno estrlctamk‘nte vertlcal
desplegada a lo largo del: tlempo ero smb consnderar su componente horlzontal el
espacio geografico (Mayr 1992): ’

Al iniciar el siglo velnte’ lo g € |stas tampoco mostraron mteres en la especnacnon )
(con excepcion de qunenes hablan sndo educados inicialmente:como. taxonomos como
Dobzhansky y Stebblns) Lo enetlstas se referian a la evolucién snmplemente como el
cambio de frecuencias genlcas‘ en una poblacién, olvidando asi que la evolucién consiste

os: pero distintos: la adaptacioén y la diversificacién. Sdélo el

en dos fenomenos snmulta
segundo de ellos da como resultado la multiplicacién de especies, pero este fenomeno fue
casi totalmente ignorado en los escritos de Fisher, Haldane y Wright (Mayr 1992). Durante
la formacion de la nueva Sinte'sis evolutiva —como hemos visto en el capitulo 3— la idea de
la multiplicacién de especies en el plano horizontal —geografico— no estaba incluida én las -
obras de la genética de poblaciones, ni en las de la paleontologia, Simpson (1944) no: -
hace ninguna referencia al respecto. De modo que el problema de relacuo
especiacion con la macroevoiucién durante la‘ conformacion de la smte5|s darwn

recayo, principalmente, en los zodlogos del grupo' Huxley (1942), Mayr (194

evoluciédn no soélo se da en el plano .
horizontal —el espacio—, y que para este ultlmo pvlano e alslamlento

poblaciones jugaba un papel central.

Debido a que Mayr observo que
especies eran, sobre todo, aquellyas que quedaban geograflcamente alsladas en: Ia'
‘ el le Ilamo 'a ‘este proceso

periferia del area central de dlstr:but:lon de EY espec:e.

especiacién peripatrica.’ S
Durante la sintesis evolutiva, si bien Dobzhansky (1937) reconocia la importancia
de las barreras geograficas, para él so6lo eran un mecanismo extrinseco de aislamiento

! Aunque en sus escritos Eldredge y Gould han preferido emplear el término de especiacion alopatrica en lugar de
especiacion peripdtrica. el sentido es exactamente el mismo tanto en Mayr como en ellos, y los tres aceptan
explicitamente que se refieren a “poblaciones aisladas, situadas al margen del drea principal de distribucién de la especie.”
PPor lo tanto. en esta tesis empleared ambos términos como equivalentes, usando el adjetivo peripdtrica cuando me reficra a
eseritos de Mayr, v el adjetivo alopdtrica cuando esté hablando de articulos del equilibrio puntuado (sin que cso quite que
otros autores preficran manejarlos de forma tal que no se traslapen sus significados, ya que no todos los eventos de
especiacion alopatrica poscen las caracteristicas de la peripatrica, es decir, no todas las poblaciones aisladas se sitdan en
las margenes del arca de distribucion principal de su especice).
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reproductivo, equivalente al mecanismo intrinseco que representa el aislamiento genético.
Fue Mayr (1942) quien ' hizo notar que, en realidad, habla una dlferen(:la fundamental

entre los dos factores de amlento reproductxvo y que el alslamnento geograf;co esun

prerrequ:snto para poder desarrollar el alslamlento genetlco e

Mayr - propuso qlle "‘las “poblacnones'

rapndamente podrla' ser el lugar de orlgen d

Y asi; Ia teona del equlllbno puntuado tomarla d
especracnon se da de manera peripatrica, sino: tambl

especnacnon pueden ocurrlr en poblacxones tan pequenas y = tasasde ‘a,mblo,,tan(ra"pidés

que no quedarian capturados en el reglstro fosil.
Respecto al papel que su propia teoria de la especnacnon perlpatrlca jugo enla
formulaciéon de la teoria 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 for a far stronger emphasis on stasis,
indeed a belief that no further evolutionary change would occur after the speciation process
was completed (Mayr 1992, p.26). -

Para explicar como podia darse este proceso de ra espec:acnon en las

poblaciones periféricas, Mayr (1954) propuso el pnnczplo del undado egun el cual el
establecimiento de umna nueva poblacién por unos:- cuantos ‘fundadores ‘—que ilevarian

consigo sélo una pequefa fraccion de la variacion genetlca de:|

oblacuon parental—

provocaria un cambio tal en el entorno genetlco de os undadores que el valor de

seleccion de algunos de sus genes variaria cons:derablemente Io que a su vez alteraria
el valor selectivo de muchos otros loci, hasta provocar, ﬂnalmente un nuevo estado de
equilibrio geneético:
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Isolating a few individuals (the “founders”) from a variable population that is situated in the
midst of the stream of genes that flows ceaselessly through every widespread specles will
produce a sudden change of the genetic environment of most loci. This change in fact is.
“the most drastic genenc change (except for polyploudy and hybndlzatlon) ceur in’”

"t’he
eaction.
Jlaci;funtil finally

a veritable genetlc revolution”.. Furthermore, this “genetic- revolutlon
isolation of -the founder population,- may well have the character:
Changes in any locus will in turn affect the selective values at many olh
the system has reached a new state of equilibrium (Mayr 1954, p. 171)

Ruse (1999) sostiene que este principio del fundador no le debe ma's a‘Da’rWin“ due
al principio de deriva génica de Wright. Sin embargo, la idea de Mayr va:mas alla ‘de la
deriva génica, pues las “revoluciones genéticas” a las que hace’ alusnon no suceden soélo
porque las pequefas poblaciones aisladas tengan una muestra. atlplca kde frecuencras
génicas —que seria el principio de la deriva actuando sobre genes con valores
independientes de seleccion—, sino porque el tamanfo reducido; de Ia poblacmn permmra
romper la cohesiéon de! genotipo; de un genotipo donde- muchos genes estan co-
adaptados y tienen un valor conjunto de seleccién (idea que no exnste en erght) Esta es

la segunda teoria de Mayr que sirvid como fundamento teorlco para la teorla del equnllbno

puntuado, y la que a continuacion describiremos.

4.2 La cohesion del genotipo

La idea del conservadurismo genético, o de la unidad del genotipo, f‘#?;,i“,icia'rben‘e,
expresada por Chetverikov (1926) bajo el concepto de entorno genético. En ‘este 'artiéuld
se habla por primera vez de que los genes pueden interactuar ‘entre 5|. De manera
independiente, Mayr (1954) y Lerner (1954) Ilegaron a conclusuones s:mllares. F’_ara"

ambos autores,

que por cualquier cualidad funcional de los genes 'en'lo:mdlyldualv:k(Mayr 9}54,‘1197"5).
Lerner llamoé a este fenédmeno homeostasis genética; Mayr lo denomind cohesion del

genotipo.
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Segun Mayr, es debido a esta cohesiéon del genotipo que se da el efecto fundador,
ya que sdélo en poblaciones de tamano reducido y su;etas a fuertes presmnes de seleccion

pueden ocurnr Ias "revolucnones gene as necesarlas para la: especnacnon es dec:r el

rompimiento de las mteraccnones eplstatlcas entre los. genes que normalmente producen
una gran cohesnon del genotlpo : . :

If one adopts a more holistic (integrative) view of the 'gén‘otype and assumes‘ that the genes’
perform as teams and that large numbers of other genes form the “genetic milieu”
(Chetverikov 1926) of any given gene, one can suggest an explanation. it is that epistatic
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 tight genetic cohesion of the
genotype found throughout widespread populous species. Mayr, H. L. Carson (19785),
Eldredge and Gould, and Stanley ascribe the stability of the phenotype, as observed in
static species, to such an internal cohesion of the genotype, or parts of it. Significant
evolutionary advance can take place only after a breaking up of previously existing epistatic
balance (Mayr 1992, p.35). i

4.2.1 Evidencia a favor de la cohesion del genotipo

En opinion de Mayr (1975), la seleccion artificial ofrece numerosos ejemplos sobre la
interaccion 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 seleccion sobre un caracter en particular. En Drosophila ha sucedido lo mismo_cuando
ha querido maximizarse algun caracter especifico: al final de una seleccidn mtensa Ios’
linajes resultantes murieron debido a una esterilidad adquirida durante-el proceso de

seleccion artificial.

Lerner (1954) mencxona Que, en experimentos . con: ,Drosoph//a en los‘que Ia
seleccion fue dmglda a la maximizacién de un caracter partlc'

generaciones, una vez que: se termnno la presnon de sele 'e mmo ala

poblaciéon alcanzar su propio- equlhbrlo genetlco fse observo que I‘c ac er que habia
sido seleccionado con mucha frecuencia perdia parte —si no ‘es que todo— el cambio

fenotipico que ya se habia logrado. Habia, aparentemente, un balance interno de

h
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presiones de seleccion que tendia a restablecer el balance previo del sistema coadaptado
de genes.
Mayr. (1 975) mf‘ere que los genes que estan fuertemente unldos en estos sistemas

coadaptados de genes tal vez pa cnpen en vanas o eraciones m tabollcas (o procesos
: ca de los genes

esta frecuencna es alterada

que si

forma, la adecuacxon m' 'al ser. g

original.

deba ala acthldad de genes reguladores Pero ya sea por medlo de genes reguladores o
de otros mecanlsmos, en su opinidén la evidencia tanto experimental como en poblaciones

naturales muestra que si existe una cohesioén del genotipo.

4.2_.2 Los mecanismo tedricos para la cohesion del genotipo

cQué mecanismos podrian explicar la cohesion del genotipo? ¢Por qué no todos los
genes se comportan de manera independiente durante la recombinacion? ¢Qué los
mantiene unidos? Aunque todavia no hay una respuesta definitiva a estas preguntas,

Mayr (1975) propone la siguiente explicacion: la interaccion de macromoléculas al nivel':; o

celular produce fenotipos individuales con diferente valor de adecuacion y, por tanto,l la~

produzcan individuos con el mayor valor de adecuacién. :
La mteraccmn de las macromoléculas: podrna' deberse a.;su

recombinacion producira, como es obvio, un gran numero de combmacnones con valores
inferiores de adecuacion. Sin embargo, sélo se necesita que dos crias hereden la
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combinacion ideal. No importara que e! 99% de las cigotos producidos no la tengan,
siempre .que haya un -1% - que,. por tenerla, esté provisto de un mayor. valor de
supervivencia., Por lo - tanto

descendlentes serla una estrategla posnble
tgamlentos Una estrategna alternatn

La estlateg/a de

generacnon Webster (1973) demostré que en la salamandra P/ethodon c :ereu hay,'

ciertos alelos, en dlferentes Iocn que siempre —o preferentemente-— se heredan Juntos.

Pero, independientemente de las evidencias empiricas y de los mecanismos
tedricos que se han propuesto para justificar la existencia de una cohesion del genotipb, lo
cierto es que esta idea ha pasado a formar parte de la fundamentacion tedrica de la teoria
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 teoria del equilibrio puntuado
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El surgimiento de la teoria del
equilibrio puntuado

La teoria del equilibrio puntuado fue presentada en 1972 en el primer articulo escrito de -
manera conjunta por Niles Eldredge y Stephen Jay Gould, titulado "Punctuated equilibria:
an alternative to phyletic gradualism” qué formaba pkary'teiﬁl;leilili"bro Models in Paleobiology,
- éaéi ‘inmediatamente, una  gran
Una parte de esta controversia ha

editado por Thomas Schopf'®. E£i artlculo suscx
controversia que no ha terminado hasta nuesk
adoptado una forma retérica, pero otra partei
enteramente cientificos. Al articulo de 1972 s:gweroﬁ vanos mas, a favor y en contra.
Iarteorla desperto para llevar.a cabo

I modelo propuesto por-la teoria del

»portantve ha girado en torno a aspectos

Pero, quiza lo mas importante, fue el interés qu
estudios de campo que buscaban validar o fals
equilibrio puntuado. Para poder comprender como esta teona pudo Ievantar una polemuca‘
que ya ha durado treinta anos, debemos revnsar no, sold lo que sostenua el artlculo inicial,
sino como fue interpretado por algunos neodarwlnlstas el contexto ‘en que se dio su

publicacion y el posterior desarrollo de Ia controverSIa

5.1 El articulo de 1972

Eldrege y Gould sostienen, como primer punto de Su akrtic‘ulo que nuestras expectativas
tedricas colorean nuestra percepcion a tal grado que dlflcnmente podemos llegar a nuevas
concepciones a partir, exclusivamente, de los: hechos colectados bajo la influencia de
nuestra vieja imagen del mundo. Al no darnos. cuenta e’ que nuestras percepciones y
descripciones se llevan a cabo bajo la lnfluenCIa de alguna teoria, caemos en un circulo
vicioso: la teoria a la que nos adherimos nos permlte enfocar el mundo bajo su luz, sin

™ También es posible consultar este articulo en Eldredge (1985b), donde aparece incluido integramente, como apéndice.




embargo, creemos que observamos de manera objetiva Yy, por lo tanto, interpretamos los
datos como confirmaciones mdependnentes de nuestra teona .:Entonces, a pesar de que
futarla Para sustraerno de este dilema,

nuestra teoria esté equlvoca a,: no,podemos

permitid observar los mismos. datos baj

Este hecho —contintan d|C|endo Eldredge Y. Gould— esveructal pare el 'eStudio de la

especiacion en la paleontologla Desde’ que Darwm establec que el 'objeti‘vkokde la nueva
ciencia de la paleontologia evolutiva debla s

raros ejemplares que validaran el proceso que propoma es decnr ‘el de secuencias fésiles

que mostraran cambios msensnblemente graduados entre Ias especnes los paleontologos

han creido que sus concepciones sobre la especnamon ‘estaban guiadas por una imagen

adecuada de la realidad, y en consecuencia’ establemeron sus propias investigaciones -
guiados por este supuesto. Sin embargo Eldredge y Gould proponen que. es otra“
imagen', concretamente la que se deriva de la teoria de especiacion alopatnca la que

mejor serviria para analizar adecuadamente Ios datos que ofrece la paleontologia.’

A continuacion recuerdan que, en El origen de las especles Darwnn no hace una
distincion clara entre la evolucidn filética, responsable de que con el tlempo una especue
se transforme en otra, y la especiacion, que implica la division de un Ilnaje en dos o mas
ramas y que, por consiguiente, es responsable del aumento del numero de especies en el
tiempo. En realidad, cuando Darwin habla de especiacién Ia concnbe esenmalmeme
como un proceso simpatrico que procede de manera lenta y gradual provocando con el
tiempo una divergencia de formas. En otras palabras, para Darwm la especiacion
transcurre de la misma manera que la evolucion filética: una’ Iarga secuenma de formas

intermedias, a través de cambios lentos e insensibles.

Es bajo esta perspectiva darwinista que los paleonté og s form‘ul‘éron su imagen

(ver Figura 5.1). Eldredge y Gould decidieron e,”',
nombre de “gradualismo filético”, y ta definen asi:: s

’ Eldredge y Gould evitan explicitamente en su articulo emplear ¢l término “paradigma” para no debatir sobre lo que
constituye o no un paradigma, sin cibargo, emplean ¢l ténnino picture —que traduciré como imagen— en un sentido muy
similar al de los paradigmas de Kuhn,
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1) Las nuevas especies surgen por la transformacion de poblaciones ancestrales a
través de su descendencia modificada.
2) Esta transformacién es unlforme y Ienta

3) El proceso de transformamo i ':uchos mduvnduosy )
toda la poblacion ancestral. T ‘

4) El proceso de transformacnon tlene Iugar a Io Iargo de toda el area —o gran parte '

de ella— de distribucion de la especne b e :
Esta concepcnon de la: espemacnon tlene a su vez, varias consecuencna ,dos' de "’
las cuales son partlcularmente |mportantes para la paleontologla"

a) ldealmente el reglstro fos:l para el orlgen de una especie deberla consustnr de o

una larga secuencna de formas contmuas donde las formas intermedias que hgaran Ios .
dos extremos estuvneran msensnblemente graduadas.

b) Las d:scontmu:dades morfologlcas dentro de una secuencia filética se deberan a
la imperfeccidon del registro geologlco.

Lall i
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Figura 5.1 Una ilustracion estandar del libro de texto de Moore, Lalicker y Fischer (1952) sobre un -
caso de evolucién via gradualismo filético (tomada de Eldredge y Gould 1972).

Segun Eldredge y Gould, la nocidon del gradualismo filético se e,nctja‘rjt(a,tan
hondamente implantada en la paleontologia, que incluso infuencia sutilm e e

la decisién sobre qué casos merecen ser estudiados:
Los paleontologos se han acostumbrado a hablar ‘de
morfolégicas”, sin embargo el termmo en si mismo no es neutral y pr St

del gradualismo filético, ya que una: “discontinuidad” es'una mterrupcxon de algo que
deberia ser continuo.
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Por otra parte, si las discontinuidades son artificiales, aquellas secuencias en que
abunden las dxscontlnundades son consideradas automatxcamente como pobres objetos

de estudio para_ una mvestlgacnon evolutlva Lo lronlco es

‘artii" de g Ios aatos

reglstro fosﬂ Eldredge Y Gould Justlflcan el hab

campo —la zoologna— debido a que la: especnacnon solo puede ser est diac de manera

directa en organismos. vivos, orque “ninguna teoria sobre” mecanlsmos evolutlvos
y

puede ser generada directamente a partir de datos paleontologlcos

...we must emphasize that mechanisms of speciation can be studied dlrectly only wnh
experimental and field techniques applied to living organisms. No theory of: evolutlonary
mechanisms can be generated directly from paieontological data. Instead theones
developed by students of the modern biota generate predictions about the” course of
evolution in time. With these predictions, the paleontologist can approach the fossil record
and ask the following question: Are observed patterns of geographic’ and‘s(ratigraphic
distribution, and apparent rates and directions of morphological change, con‘siétent with the
consequences of a particular theory of speciation? We can apply and test, but we cannot
generate new mechanisms. If discrepancies are found between paleontological data and
expected patterns, we may be able to identify those 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 teoria de especiacion alopatrica fuera desconocida para
el resto de los paleontdlogos, sino que la influencia del gradualismo filético era tan enorme
que, en la practica, todas las reconstrucciones paleontolégicas se hacian como si sélo
existiera el gradualismd filético, incluso cuando se mostraban ejemplos de 'especiacién
(ver Figura 5.2).
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Eldrege y Gould se dieron cuenta de que, si se aplicaba el modelo de especiacion
alopatrica de Mayr a las reconstrucciones paleontoldgicas, las implicaciones iban a ser

muy distintas de las implicaciones del modelo dglﬂgradu‘arlisrrjto filétiéo. i
enla seccion 4:1-

La especiacion alopatrica establece —como hemos visto:

nuevas especies surgen en poblaciones pequenas qt.je an

- que las

aisladas en la periferia del.rango principal de distribucion-de la especie paréﬁtél.’Est'a‘s'

poblaciones periféricas se convertiran en una nueva especie si, mientras' dura ‘su
aislamiento geografico, logran desarrollar mecanismos de aislamiento que impidan que se
reinicie el flujo de genes con la poblacidn parental, una vez que la barrera geografica que

las mantenia aisladas haya desaparecido.

., NE

Subspecies x 7 Subspecies y

hme

structure

Figura 5.2 Un caso hipotético de especiacién geografica (del libro de Moore, Lalicker y Fischer)
pero visto bajo la imagen del gradualismo filético: se nos presenta una transformacion lenta y.
gradual en ambos linajes (tomada de Eldredge y Gould 1972).

La primera consecuencia directa que es posible derivar al aplicar la teoria de la

especiacion alopatrica a la paleontologia, es que las nuevas especies fosiles no pddierbn~.

haberse originado en el mismo sitio en gue vivian sus ancestros.. Por lo.tanto ‘es

extremadamente improbable que pueda localizarse la secuencia de carhbib ‘gr: 'du'al»_e"s,»{

que derivaron en un evento de division de linajes (o cladogénesis) simplemente b Asc'ah'do

registro arriba en la misma columna estratigrafica.

Una segunda consecuencia de la’ especiaci n alopatric: 7
seleccién natural tiende a mantener a una poblacién en equilibrio con'su medio ambiente,
las nuevas caracteristicas morfoloégicas que distingan a la especie descendiente de la
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estaran ya presentes inmediatamente después (si no es que incluso

especie ancestral,
aislamiento genético.k Esta d:vergencua

antes) de!l momento de consecucnon del
morfologlca de la espec:e descendrente ocurre cuando la poblamon es: todavu

morfologlca) : s
Si se toman en cuenta estas consecuencias' de la especnacnon alopatrlca entonces

podremos establecer cual sera el patréon esperado en-el registro fosil: al seguir el rastro de
una especie cualquiera a lo largo de una formacion local, y mientras que no haya ocurrido
un cambio drastico en el medio ambiente, encontraremos que Nno se observa patrén
alguno de cambio constante (mas alla de oscilaciones alrededor de los valores medios), y
que de pronto una especie cercanamente emparentada (quiza una especie déscediénte)
entra en la formacion, sin que haya evidencia de intergradaciones entre ambaé, Una vez
que las dos especies se han encontrado, tampoco observaremos una divergencia gradual
entre ambas mientra duren simpatricas a lo largo de los niveles estratiéra’ﬁébs"Vs"up'rer‘iére‘s.
Finalmente, y bajo circunstancias extraordinarias, sera  posible ;,éncontra’_’f?:el area

geografica donde la nueva especie evolucionod.
La teoria alopa’trica aun permite derivar otra conkserc‘L'Jkenc

relacién a la

alopatnca' : .
1) Las nuevas especies surgen por Ia dwxs:on de lxnajes.

2) Las nuevas especies evolucionan rapidamente.
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3) Quienes dan origen a las nuevas especies son subpoblaciones pequefas,
aisladas geograflcamente de la forma ancestral
4) Las ‘nuevas espemes se,ongman ‘en: un area. muy redumda s:tuada en. la>

uldad mdlcara en ealldad

cambios morfologlcos que habla mostrado la especte ancestral —-mclusr
direccionales a lo largo del tlempo— no guardaran relacién con los cambios morfologlcos

que muestre la especie descendiente (ya que estos Uultimos respondleron ‘a «Ia_s_*
condiciones locales del area aislada donde surglo) Ademas, y puesto que la es

distribucion de la especie ancestral, muy raramente podra ser descubxerto en e
fosil el evento real de especiacion. .

b) Muchas discontinuidades del registro fosil son reales; muestran la manera en
kn' om( leto. De

que realmente ocurre la evoluciéon, y no fragmentos de un reglstro fosnl

modo que los saltos bruscos que a veces se observan en la columna es [e] f’ akde una
localidad, reflejan de manera adecuada lo que en realidad sucedlo >
traves del tiempo. La aceptacion de este hecho liberara a la paleontologla 'del estatus.de
inferioridad que se ha auto impuesto, al creer que tenia que: tratarr con uh reglstro fosil
muy imperfecto cuando, en realidad, este registro es mucho mejor de Io que se ha creido

hasta ahora (Eldredge y Gould 1972, p.986).

sa: Iocalldad a

Eldredge y Gould hacen notar que el mecanlsmo tan ei pleado en Ia paleontologla
de la ortoseleccion, es decir, el cambio gradual y un’ dxreccnonal de un; Ilnaje a traves del
vest|gaC|on experlmental de los

tiempo, no es un mecanismo que haya emanado de'la
laboratorios ni de los trabajos de campo con'v espec es .vivas: Es en camblo ’una_
extrapolacion hecha sobre la base de algunos c h1b|os graduales observados bajo
condiciones de seleccidn artificial, y con la mtencnon de oponer este nuevo términoc a la
idea anterior de |la ortogénesis, con sus implicaciones metafisicas. Pero al pretender llevar
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esta extrapolacion al origen de nuevas especies se esta ignorando que el proceso de
especiacion es, ante todo, un proceso ecologlco y geograflco. La seleccnon natural en la
teoria de espec:acnon alopatnca |mpl|ca la adaptacxon a condncuones locales 0 el

desarrollo de mecanismos.de auslamlento genetnco El graduallsmo flletlco no puede‘ por

si mismo, explicar satnsfactorla I
pasado. 3
Por ello resulta extrano q

En cambio,
peleontologlcos en sentsdo ‘co

al gradualismo filético, sino que proponen linajes ramificados en los qu
descendientes emigra, posteriormente, a la zona donde vivia un '
ancestrales, dando como resultado la falsa apariencia de una transncxon directa entre’la“ 5

forma ancestral y la especie recién inmigrada.
Sin embargo, los Gnicos ejemplos que son presentados de manera amplla en este

articulo son los que derivaron de las propias mvestlgacnones de los autores la e,olucmn
de Poecilozonites bermudensis, un caracol pulmonado de: Bermudas a Io largo de Ios
ultimos 300,000 afos del Pleistoceno (Gould 1969),.y la evolucion de Phacops raha un
trilobite del Devénico medio en Norteameérica (Eldredge 1971, 1972). En ambos casos —eI
de Phacops rana lo trataremos en la SIgmente seccion—, Gould y Eldredge descnben sus

ortoselecciéon resultaron ser, en realidad, reconstruccnones fllogentlcas eq

encajadas a la fuerza en el modelo del graduallsmo flletlco Tanto en eI ca 50

fosil, resultaba claro que o que se tenla ‘

especie ancestral no ocurria ninguan camblo morfologlco durante su rango de exnstencna

66




En conclusién, tanto en Gryphaea como en Phacops rana, 1o que se tenia era un
modelo de equilibrios puntuados, es decir, una historia de estasis para cada especie,

puntuada por e tos de rapida especiacion durante los cuales ocurria la mayor parte de

la evolucion.

Sln embargo y a pesar de la dura crmca que Eldredge y Gould expresan en contra
de lo que ‘ellos mlsmos denommaron el “graduallsmo filético”, no hay’ en nmguna parte de
su articulo upa: |ntencnon de enfrentarse con los postulados-de. la: smte5|s moderna Al
contrario, en dlferentes panes (pp 92 94) mencionan que la mayona de Ios blologos
evolutivos han adoptado ya: el.modelo de especiaciéon alopatrica y que, “lo- parado;nco ‘es
que en la paleontologia se: 5|ga empleando el gradualismo flletlco cuando esta magen
e modelo del

estd ya superada en otras areas. Mencionan, ademas, su certeza de q

equilibrio puntuado no es mas que la aceptacion de las consecuenc as: oglca de Ia

aplicacion de la especiacion alopatrica a la investigacion paleontologxca a cual estara asu

esto. mas blen

mas acorde con el pensamiento evolutivo moderno (p.108). Y, en

conciliador, admiten que su propia reconstruccion de los datos delregist
influenciada, inevitablemente, por su preferencia hacia el modelo del equ:llbno puntuado
a:que Ios datos,

fosnl esta

por lo que invitan a los investigadores a tomar esto en cuenta
paleontoldgicos no pueden validar, por si solos, qué modelo es mas correcto S el gradual
o el puntuado: E ’ ’

The idea of punctuated equilibria is just as much a preconceived plcture s that of phyletlc
gradualism. We readily admit our bias towards it and urge readers -in “the" ensumg
discussion, to remember that our interpretations are as colored bypu pref.:o;iceptions as
: r"erlfy reiterate: (1)

are the claims of the champions of phyletic gradualism by theirs..We.r
that one must have some‘picture of speciation in mind, (2) that: 'thé'data’éf ‘paleontology
cannot decide which - picture is more adequate, and (3) that the plcture “of punctuated
equilibria is more |n accord with the process of speciation as understood by modern
evolutlomsts (Eldrege y Gould 1972, p.98). :

Hasta es{e mdrﬁenfd he expuesto como Eidrege y Gould, en su articulo de 1972,
aplicaron la teorla de especnacnon alopatrlca ala interpretacion del registro fésil, en un
intento por obtener una mterpretacuon mas adecuada de los datos paleontolégicos y de los
eventos de especiacion del pasado. Entonces, cabe preguntarse, ¢es la teoria del
equilibrio puntuado lo mismo que la teoria de especiacion geografica de Mayr, sélo que
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aplicada a la paleontologia? La respuesta es no. La teoria del equilibrio puntuado
ciertamente adopta la de* especnacnon geograflca y la aplica al registro fdsil, pero también
es mas que eso C ,5 "odelo de especnacnon Ia contrapartlda de Ia estasns

algunas de Ias onéecuencuas que su teoria tiene.a’ nlvel macroevolutlvo ,lo prlmero que

concluyen es que la metafora del “arbol de la vida”, tal como fue dlbu;ado por Darwm )
(1859) y comb todavna aparece en varios libros de texto sobre evoluc:on (ve' an'ura 53)'.
correspdnde a'una interpretacion equivocada de ia reahdad la ‘de’ que Ia mayona'de los

camb:os ocurren de manera lenta Yy continua mediante una transformacxon f'letlca y: que )
cuando se da un evento de cladogénesis éste produce una lenta y muy gradual

divergencié de los tipos (es decir, de las ramas del arbol de la vida).

RW .'c! p—2
. ,
i . 57 fos=

L TESIS CON
FAL A DE OF ruuN

Figura 5.3 El “arbol de la Vidé”, visto desde la perspectiva dominante del gradualismo filético,
segun el libro de Weller (1969). Las ramas van divergiendo gradualmente, y una tasa lenta y
relativamente estable marca el ritmo evolutivo (tormada de Eldredge y Gould 1972).
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Para ambos autores, esta representacton de ramnt”cacnones contmuas y suaves no
es mas que Ia consecuencna teorlca de conceblr la hnstona de la vuda bajo Ia nocnon del

estocasticas con respecto a la seleccion, de/a'

estocéastica respecto al ongen de los taxones

! Bldrege v Gould cmplean el ténmino segim la definicion de MacGillavry (1968, p.72): “Una tendencia es una direccion
en la que queda incluida la mayoria de los linajes relacionados de un grupo.™
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aislados. Sin embargo, y dada la constitucion genética que estas poblaciones han
heredado de los componentes ancestrales de su linaje, inevitablemvente resultara que,
tren las conduc:ran a una

para algunas de ellas los nuevos ambxentes en qu s en
nuevay mejorada eflcxencxa Y, entonces esas espemes recién formadas prosperaran mas
que las demas, sobreviviendo dlferenCIalmente (no sus md:vtduos sino como especies).
El efecto neto, a largo plazo, sera una- aparente tendencna en el linaje, sin embargo, las

variaciones iniciales (cada especie nueva que se formd) habran sido estocasticas con

respecto al cambio direccional que se pueda interpretar (ver Figura 5.4).
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Figura 5.4 Un esbozo en tres dimensiones que contrasta un patrén de relativa estabilidad (A) con
uno con una tendencia evolutiva (B), en la cual la especiacion (lineas puntuadas) ocurre en ambos
linajes principales (A y B). El cambio morfoldgico estd representado en los ejes horizontales,
mientras que el gje vertical es el tiempo. Visto de manera retrospectiva, podria trazarse un patrén
de seleccion direccional en (B), a pesar de que nunca lo hubo: el tnico patrén que existié fue el de
estasis en las especies, y de sobrevivencia diferencial entre las diferentes especies segtn el
cambio morfoldgico particular que desarrollaron (tomada de Eldredge y Gould 1972).
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Flnalmente _una. vez descrlto su .modelo .y exploradas algunas de sus
consecuenctas m croevolutlvas Eldrege y Gould se plantean una- pregunta esenc1a|

g,cuales pueden ser: Iaé' razohes que expllquen la estabilidad morfologlca (Ia estaSIS) que i

caracterlza Ia mayo p ‘ rte del tlempo de vida de las espec:es? Y, una’ vez mr 5 hallan la

respuesta en Ernst Mayr'

The ansWef probably lies in a view of species and individuals as homeostatic systems —as
amazingly well-buffered to resist change and maintain stability in the face of disturbing
influences. This concept has been urged particularly by Lerner (1954) and Mayr (1963)...
this view, the importance of peripheral isolates lies in their small size and the alien
environment beyond the species border that they inhabit —for 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 superacion en los eventos
de especiacion a través de poblaciones peripatricas, adoptan la misma explicacion tedrica
que Mayr habia adelantado desde 1954 (y no hasta 1963, como dice la cita).‘ Sin
embargo, y ya convencidos de la realidad de la cohesion del genotipo, Eldredge y Gould
van mas lejos que el propio Mayr y declaran, en uno de los ultimos parrafos de su articulo,
que la coherencia de las especies biologicas no es mantenida por el flujo genlco entre los

individuos que la componen, sino que emerge como una consecuencia hlstorlca de que la

especie se haya originado a partir de una pequeia poblacion penfenca Y a|s|ada
momento en que habria adquirido la particular y poderosa cohesion de’ su genotlpo )

Eldredge y Gould concluyen su ‘articulo expresando su conwccnon sobre la certeza
del modelo del equilibrio puntuado, y sobre la capamdad unlca de su cnenma la
paleontologia, para desentrafar los misterios del pasado:

The norm for a species or, 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 all its conclusions —time (Eldredge y
Gould 1972, p.115).
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5.2 La evolucion de Phacops rana

L os estudios que realizd Eldredge (1971, 1972) sobre 1a evolucién"de Phacops rana se

convirtieron en la principal base empirica del articulo fundacxonal de'la teorla del equullbno,

puntuado. Por la claridad con que este caso |Iustra el nuevomodel ropuesto por

Eldredge y Gould, vale la pena resenarlo ‘con cnerto de

tamano

varlamon en eI numero de franjas verticales de lentes, en las pob

Norte, la que dio la clave que permitid conocer la evolucnon‘de | spec:eﬂ durante el

Devénico 'medio. En esta época, la mitad este de América del Norte e hallaba.cubierta

por un mar epicontinental poco profundo. .

Los fosiles que permiten seguir la evolucion de P. rana se e
ocho millones de afos. Los trilobites se recogieron por uhé t
depositados por.el mar epicontinental —la zona de dtstnbuc:on pnnc pal (Mlchlgan Ohio,
Ontario)— y, por otra parte, en la zona llamada margmal un surco profundo excavado alo
largo del continente (en Nueva York y mas al este). La suces]onvde los! trllobltes en los
depésitos del mar epicontinental muestra una reduccion en el numero de franjas de las
lentes oculares, que pasan de 18 a 15: una poblacién con’. 15 franjas sucedua a una
poblaciéon de 17 franjas, que a su vez habia sucedido a una poblacnon de 18 franjas. Las
comparaciones con otros Phacops muestran que 18 franjas representan el estado
primitivo. Sin embargo, Eldredge hallé que las distintas poblacmnes que se sucedian a 16
largo de 8 millones de arfios en el mar epicontinental.no manifestaban variaciones en el

lonan a Io largo de
e en Ios sedlmentos

namero de franjas; por el contrario, este caracter diagnostico presentaba estasis. Las,

variaciones solo aparecian en' las poblaciones de trilobites descubxertas en’la’ .zona
marginal situada mas al este. Mas aun, las poblac:ones dotadas de 17 franjas se. hablan
individualizado alli rapidamente —aparentemente por especiacién peripatrica— y» muchvo
antes de su aparicién en el amplio mar situado mas al oeste. Durante mas de dos millones




de afos los Phacops de 17 franjas habian sido contemporaneos de los Phacops de 18
franjas, pero formaban parte de una poblacion aislada geograficamente.

a Ias

El fenomeno se- repltlo spu i
poblacnones marglnales de 15 franjas Estas poblacuones con. meno‘ namero: de lentes
oculares, sélo. se dleron en zonas margmales producndas por 'una regrésuon manna es
decir,” se traté nuevamente de’ pequenas poblacnones perlpatrlcas Postenormente las
poblaciones de P. rana. ‘de ‘15 franjas ‘fueron cercando la zoha epmontmental Y
aprovechando el retorno . del-mar, - fueron sustltuyendo alas poblactones que ‘vivian’ :
zdna princ1pal no se produ;o,

anteriormente en la zona. En la regxon eplcontmental'
ninguna transformacion gradual in situ. La: espet:le
estasis, 'y los cambios evolutivos ocurrieron” R répldaméhie 'solo” en Ias poblacuones’. :
marginalés, conforme al modelo de especiaéién ge’o‘grékfiérafﬁAéiApues, -y contra lo que se B
aceptaba antes del estudio de Eldredge— no hubo gradualismd filético en la reduccién del
numero de lentes oculares en F. rana, sino una estasis puntuada por eventos de

resultd ser una especne en .

especiacidon peripatrica durante los cuales ocurrio el cambio evolutivo.

5.3 Comienza la polémica dentro del ambito de la paleontologia

La publicacién del articulo de Eldredge y Gould de 1972 obtuvo una acogida dual: por un
lado, la teoria del equilibrio puntuado recibid considerable atencién dentro de la
paleontologia, donde casi inmediatamente impulsé la publicacion de varios articulos a- -
favor o en contra del nuevo modelo, y por otra parte la teoria pasd relatlvamente
desapercibida —en un inicio— entre Ios prlncnpales b:ologos dedlcados al estud:o de laf',

evolucion. :
Esta doble tendencia, ImCIal puede aprecnarse en:la cantidad:de articulos.que

equivale a decir que: 1 de‘ ad ] C
-a: comentar a_nueva teorla En.contraste jdurante el mismo

menos parte de su text
periodo de tiempo, Evolut/on sSlo” pubhco 6 artlculos (1 de cada 100) que hicieron
referencia al equilibric puntuado, y 5 de estas referencias eran citas neutrales. Por el




contrario, de ias referencias aparecidas en Paleobiology casi todas involucraron una toma
de posicion por parte de sus autores

Esta tendencna resulta aun mas acentuada si tomamos en cuenta que, ademas, de

Paleoblo/ogy, muchas .otras revust s c:en ificas 'esp malxzédas

dedicaron, desde estos prlmeros anos una parte de sus articulos al:-equilibrio: untuado

contraste Ia polemlca en’ Sc:ence en Nat

expres:on de .Eldredge (1995)— mas tarde , cuando sus lmpllcamon

parecneron entrar en conflicto con ciertos aspectos de la sintesis moderna

En esta seccidon presentaremos algunas de las primeras criticas que recnbxo Ia
teoria del equilibrio puntuado, asi como algunos de los primeros articulos que expresaron
su apoyo al nuevo modelo. En casi todos los casos, se traté de articulos escritos por
paleontdlogos.

5.3.1 Primeros articulos dirigidos a reivindicar el gradualismo

Algunas de las primeras criticas derivaban de interpretaciones extremas de los postulados
del articulo de 1972, como considerar que la estasis es una absoluta ausencia de cambios
fenotipicos, o que la evolucion jamas procede gradualmente.

A este tipo de criticas pertenece la de M. K. Hecht (1974), quien argumentd _qrubeb
las “transformaciones filéticas pueden ser observadas desde una caja con una pobléCién .

de Drosophila, hasta en el desarrollo de los tipos domésticos de plantas y animales”
(Hecht 1974, p.300), lo que indica que comprendid las afirmaciones de Eldredge«y Gould
(1972) en el sentido de que no hay absolutamente ningln cambio fenotipicé durante la

' Asi, por cjemplo, cuando Dobzhansky, Ayala, Stebbins y Valentine (1974) prepararon conjuntamente uno dc los
primeros libros escritos especiticamente para servir como libro de texto para la materia de Evolucién, en 1974, no
mencionaron en ¢l ni siquicra como una cita, a la teoria del equilibrio puntuudo. En cambio, en los libros de texto sabre
Evolucion publicados despucs de que la polémica alcanzé su punto mas alto, a principios de los ochenta, como cl de
Ridley (1993) o el de Futuvima {l‘)‘)\) va hay secciones especialimente dedicadas a analizar tanto la teoria del equilibrio
puntuado como la seleccion de especies.
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estasis (posteriormente, este tipo de criticas obligaria a los autores del equilibrio puntuado
a aclarar que pueden ocurrir cambios dentro. de ciertos rangos, pero sin que se altere el
valor medlo de Ios caracteres morfologlcos por lo que ninguna de estas variaciones

permltlra que una especne se vaya transformando gradualmente en otra,"a’'no’ ser que
medie un proceso de alslamlento geograflco en una poblaciéon de tamano reducndo como
establece el modelo). En el mlsmo artlculo Hecht emplea el caso del oso polar. Ursus
maritimus, contra el punto de vnsta puntuacnonlsta tras de expllcar que specne tuvo su

origen en una poblacnon de’ osos pardos asxatlcos que mvadno Ias tu dra ma que “las -

T. Ozawa (1975), qunen flevdé a cabo un es

medias y varianzas con un alto nivel de confianza:(el amano de Ias muestras lba de 8 a

292 especimenes; soélo 6 de Ias 34 muestras contenlan ménos de 30 especimenes, y sodlo
una, menos de 10). : g

c) El rango estratigrafico con que trabajo' ' g 'a:nde, abarcando desde el Pérmico

medio al superior.

d) Algo muy importante: Ozawa estudlo explncntamente las variaciones geograficas.
Para ello, obtuvo sus muestras a io ancho de una amplia zona geografica que abarcaba el
sudeste asiatico y el sur de China y del Japon.

e) Por ultimo, Ozawa pudo establecer una'correlacmn entre el didmetro prolocular
de L. multiseptata y los cambios de habitat, desde aguas someras ricas en carbonatos
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hasta habitats clasticos mas profundos. Reunid suficiente evidencia para fundamentar la
interpretacién de que los: camblos eran respuestas adaptatlvas y que no se debian a

p05|bles m:gracnones n| a varlamone eograf cas.

En el sxguxente cuadro puede obse arse la tendenma grad al.en

aumento 'del
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Figura 5.5 Variacion geografica y temporal en el diametro prolocular del foraminlfero pérmico
Lepidolina multiseptata en el este asiatico. Los rectangulos en negro tienen un aneI de confianza
del 95% para la media; los rectangulos en blanco abarcan dos desviaciones’ esténdar ‘La media
cambia en mas del 100% a lo largo de esta secuencia filética (a partir de’ Ozawa 1975).
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Un tercer articulo que pretendia aportar evidencia empirica para refutar las tesis
del equilibrio puntudo: fue, pubhcado por Phlllp Gingerich - (1976) En este estudio’

Gmgench llevé a cabo: anahsns blometrncos con, mamlferos del Tercuarlo emprano en .. .

distinguibles inicialmente, y sélo llegaban a serlo después de un perlodo S|gnlflcat|vo de :

tiempo” (Gingerich 1976, p.25). :
Sin embargo, las conclusiones de este articulo fueron duramente rebatldas por'

Gould y Eldredge (1977). Para empezar, Gingerich —a diferencia de Ozawa— no habla‘;
realizado un estudio sobre variaciones geograficas. Todas sus conclusnones derlvaban de :

Gingerich habia llevado a cabo interpretaciones gradualistas con datos que permltlan
redge' -

iguaimente, hacer interpretaciones puntuacionistas; en particular,’ Gould y El

hallaron largos segmentos que mostraban estasis, dentro de secuencnas que
supuestamente mostraban cambios graduales. Y el principal episodio de camblo gradual
exhibido por Gingerich para el linaje de Hyopsodus (la transicion H. /oom;s: H la )dens—
H. minor) no era una tendencia unidireccional, sino un zigzag'de: mcrementos cuyos:"‘
valores medios terminaban justo un poco arriba de donde habian comenzado 'Basados en". )
su propia revision de los resuitados, Gould y Eldredge afirmaron que noes posnble hayllar‘-

en los datos recabados por Gingerich ninguna evidencia sobre su, aﬁrmac n centra que"
la especiacidon de estos linajes se llevo a cabo mediante un proceso’ e:cambio gradual y .

sostenido, a tasas de cambio similares a las de la evolucmn fuletnca‘

estudios empiricos que ofrecia cada parte en- Ia contlenda U ,prl er lntento para
establecer este protocolo fue propuesto por Gould y Eldredge en 1977 y sera descrlto ‘en

la seccion 6.3.4.
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5.3.2 Primeros articulos que apoyaron la teoria del equilibrio puntuado

En un articulo 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 afos, una pequena poblacion de la especie
Eucyrtidium calvertense invadio las aguas subarticas al norte de la Convergencia Artica.
Alli evolucioné rapidamente y de manera'éldpa‘trica hasta convertirse en £. matuyamai,
v ‘ Poco después, £. matuyamai invadid:el
klosk dos millones de anos transcurrtdos
a/vertense habla manlfestado estasxs
o 'e'n t mano.,

una especie mas robusta y de~mayorAta|V'naﬁ

rango geografico de su especie,ances_tr‘alk“

antes de ‘este evento, el tam'aﬁ'ode'

embargo, y al contacto con E. matuyama comenzo rapldamente a decrec
Cuando, poco despues del encuentro de ambas especues E. rnatuyama/ se extmgmo la
evolucidn de E. calvertense hacia un tamafio menor cesoé. Lo s =

En otro caso de coincidencia con la teoria del equilibrio‘puhtuédo 'eéta \}ei céh ‘slus/
implicaciones macroevolutivas, los paleontélogos Jean Luis Henry y E: N. K Clarkson'
(1975) llevaron a cabo un estudio sobre los trilobites ordovicicos P/acopana del macnzo

armoricano, taxdn para el que solia aceptarse una clara tendencia, evolutlva hacna 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 patron de variaciones geograficas apuntaba hacia- la 'pr.evalenciar de.
especiaciones alopatricas. La tendencia que solia apreciarse hacia “una“. mayor
complejidad era, entonces, un resultado de la seleccidon de especies. ; : :

En una tercera investigacion paleontolégica, R. A. Fortey. (1974) estudlo los
trilobites olenidos de Spitsbergen —un registro excepcnonalmente completo—' capa por
capa. Atendiendo las recomendaciones del articulo de Eldredge y. Gould (1972) Fortey
estudid a todos los taxones del grupo y considerd la estasis como un: dato y: no como
ausencia de datos. Logré establecer la filogenia de una extensa radlacnon adaptatlva en el

Balnibarbinae y concluyd que “el periodo en que se deriva una nueva esp

su ancestro es corto comparado con su duracién postenor y;esta specnacmn es

consistente con el modelo alopatrico” (1974, p.4). Fortey tamblen concluyo\que los saltos
morfolédgicos que se podian observar no guardaban relacién ‘con discontinuidades del

registro estratigrafico, ya que los momentos de origen eran distintos en cada linaje vy,
ademas, no habia indicaciones litologicas de suspension o reduccion de la sedimentacion




en los puntos en que se originaban las nuevas especies. Finalmente, coincidid con la
hipdtesis puntuacionista sobre que Ias espemes que se observan en el reglstro parecen

ser entidades- reales —conr un momento de ongen Y otro _de extmcnonj y no: meras-

divisiones arbltranas de un mlsmo Ilnaje evoluctonando gradualmente a lo Iargo del

tiempo: -

‘discr"eté morphological groups’. With ‘a partlcula’r stréiigrafc
ontologxcal species. seem to have rea ‘meanlng among -these:
ng: arbltrary points on a conhnuous morphologlcal spectrurn

. Evolution in this case.d
rangé“—thét s
olenonds rather tha
changmg wnh tlme (Fortey 1‘974 'p 20)

Flnalmente en: estos prir eros ‘anos hubo otros paleontologo e “si bklen nok‘
expresaron exphcntamente su comcndencna con la iteoria del equlllb:‘lOvpuntuado si
coincidieron, sin embargo, con élgunos de sus prlncnpales postulados y brlndaron soporte
empirico a la teoria con sus proplos estuduos Asi, por ejemplo; R. A: Roblson (1975) llevod
a cabo un estudio con trilobites: agnostldos del Cambrico medio en el noroeste de los
Estados Unidos, en el que concluyo,que “la mayoria de las especies del suborden
Agnostina no se encuentran intergraduadas y encajan mejor en el modelo de especiacion
alopatrica” (Robison 1975, p.219). Asimismo, afirmaba que “hek hallado una conspicua
ausencia de intergradacion en los caracteres especificos de cada especie, y también he

encontrado muy poco o ningun cambio en estos caracteres a todo lo largo de los rangos

estratigraficos estudiados para la mayoria de estas especies” (p. 220)

En este mismo caso se encuentra el articulo de J. G. Johnson (1975) sobre
braquiépodos del Devonico, en el cual concluyo que, en Ia mayorla de las espemes que
estudio, las variaciones que ocurrleron estan dlstnbundas de manera geograflca mas que

temporal.
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El desarrollo de la teoria del
equilibrio puntuado

6.1 Gould y Eldredge aplican el equilibrio puntuado a los hominidos

En la década de los setenta —y todavia despés— la evolucién humana era vista como una
escalera hacia el progreso; era el caso paradigmatico de una clara tendencia evolutiva
hacia una mayor capacidad craneal, la cual habia evolucionado gradual y sostenidamente
desde Australopitecus africanus hasta el Homo sapiens.

Pero, para mediados de los setenta, nuevas evidencias les permitieron afirmar a
los autores del equilibrio puntuado que el linaje de los hominidos era, mas que una
escalera de gradualismo filético, un arbol lleno de ramas que se originaban rapidamente y
después entraban en una prolongada estasis (Eldredge y Tattersall 1975; Gould 1976)7 En .

estos articulos se sostiene que no existe evidencia directa de graduallsmo dentro': de L
ningun taxon de hominidos (A. africanus, A. robustus, A, bO/se/ H habllls e,
incluso, H. sapiens). La tendencia evolutiva progresnva que su '
formada, en realidad, por la supervivencia diferencial de taxon‘

Basados en el descubrimiento del hominido E.R
Leakey, Gould y Eldredge argumentaban que el ;' =

millones de afos. Otro descubrimiento, en este’
Koobi Fora, al este del lago Turkana, en Afnca Oriental

explicacion tradicional de gradualismo en el aument“ progresxv ‘del: tamano del cerebro

desde el Hombre de Java hasta el de Pekm ya qu‘e este nuevo especrm‘en mas antiguo
que cualquier H. erectus no-africano conocndo, resultd poseeruna capamdad craneal “bien
dentro del rango de los especimenes de Pekin” (Leakey y Walker 1976, p.572).
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Aunque hoy en dia muchos _paleontdlogos con5|deran que el caso .de - los
homlmdos responde mas a-un modelo de evolucion en mosalco y que por lo tanto no es
n: 'entre los modelos gradual;y?apun

un buen ejemplo para una d|5¢u5|

primeros estudios bajo el nu vo modelo del equilibrio puntuad'

ecientemente’ Steven

la idea estandar de la: evolucnon progreswa en los hominidos.
Stanley (1998) ha incorporado los UGltimos descubrimientos al respecto para reelaborar
una version mas acabada de la probable evolucion de los hominidos bajo el modelo del
equilibrio puntuado.

6.2 El surgimiento del término seleccion de especies

Quiza una de las tesis mas importantes que resultaron de Ila aplicacién a la
macroevolucion de la teoria del equilibrio puntuado, fue la nocion de que podia haber
fendmenos de seleccién por encima del nivel del organismo individual, concretamente al .
nivel de las especies. Sin embargo, para que un proceso asi fuera tedricamente factible,
primero debia ser posible considerar a las especies como individuos. Los primeros
intentos tedricos al respecto fueron hechos desde la biologia por Michael Ghiselin (1974)
y. en el terreno de la filosofia de la ciencia, por David Hull (1976). Sin embargo, para
lograr una analogia 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 delimitacidn debia hacerse tanto en el aspecto espacial como en el temporal. En el
primer aspecto, el concepto de especie bioldgica propuesto por Mayr resulté eficaz para
delimitar espacialmente a las especies: si una especne esta compuesta por un grupo de
individuos que pueden intercambiar informacion genetlca entre si,” pero no con los
individuos de otras especies, entonces la especie es una entudad real y su delimitacién en
el espacio esta dada por el rango de distribucion de Ia especue : rango dentro del cual es
posible hallar individuos de la especie siempre que:. se cubr n: Ias condncnones naturales

que requieren, y fuera del cual no se les encontrara P > (o} 'os Ios autores, incluido el

mismo Mayr, negaban que fuera posnble dellmntar objetlvamente a: Ias especies en el

tiempo, al concebirlas dentro de un proceso de contlnuo camblo adaptatxvo.
En otras palabras, cuando se miraba a las especnes en la escala del tiempo
ecolégico, 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
geoldgico, los  limites desaparecian -dentro del :linaje . de poblac:ones ancestro-
descendlentes que formaban las especnes evolutlvas a Ias cuales se Ias cons:deraba o

Sln embargo Ia teorla'del

una especie y otra).:

Por lo tanto si’ como mantlene el modelo

un trabajo que publicé en 197 it
species level”. En este amculo Stanley expllca e

siguiente manera:

the vprocess
ta ‘higher level
ogous to individuals, and

Macroevolution is decoupled froma
governing its course as being analogous to natural
of organization. In this higher level process specne b
speciation replaces reproduction. The random aspects of specnauon take the 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 articulo de 1977

En el verano de 1976 Gould y Eldredge decndleron preparar un segundo artlculo conjunto
sobre la teoria del equilibrio puntuado. En palabras de Gould (2002), para ese momento. -
ya se habian acumulado suficientes datos empmcos malos entendxdos y_ argumentos en.

pro y en contra de la teorla com "para' hacer necesana una amphacnyon del tema El -
nuevo articulo -fue publlcado por Pa/eob/ology en: 1977 bajo e “Punctuated
equilibria: the tempo and mode of evoiution reconsudered " En est
posible aprecnar una maduracnon importante de las ideas de 1972 lo a

tens artlculo es

e reynsan las

cntlcas Y apoyos que 'su teorpa ha recibido en los cmco anos transc OS‘desde su

esarroll‘an “algtinas

publicacion |mc:al buscan aclarar términos mal entendndos Y
|mpI|cacnones adlcmnales de la teoria (sobre todo en el terreno de a macroevolucxon)
Como una primera precisidon necesaria, Gould y Eldredge destacan -—sngmendo la
termlnologla de la obra de Simpson— que el equnllbno puntuado es una hlpoteS|s que tiene
que ver con un modo evolutivo, ya que sostiene que es’la especuacu)n Yy no Ia evolucmn
filética, el modo principal del cambio evolutlvo El hecho de que la teorla se deba apremar
estimando los tiempos de evolucion, es decur la rapldez ‘de los eventos de espemacnon'

la mayoria de los cambios evolutivos estan concentrados en. eventos muy. apldcs o, casn
en: su sentldo :

instantaneos de especiacion, sélo han empleado el termlno nstantaneo

geologico (1977, p.117). Se declaran,’ por lo tanto ‘sorprendldos de.la’ poleml‘ca que a
rataba'de apllcar el modelo

teoria ha logrado levantar ya que, despues de todo' sélo’s
ologos ‘e mcorporado ala teorla

de especiacion geografica, ya aceptado por muchos
sintética, al campo de la palentologia. Sin embargo admlten que al haber hecho esto y
haberse atrevido a considerar seriamente las implicaciones del modelo de especiacién
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alopatrica, si provocaron dos cambios drasticos, el primero tedrico y el segundo de indole
practica:
1) AI extrapolar el equnllbrlo puntuado a Ia macroevolucnon surglo una nueva forma

trabajos ~ empiricos en la-

as de gradualismo en ciertas

|nterpretac:ones sobre Io que ellos dijeron en 1972

Asn por ejemplo responden a C. W. Harper (1975) esperance y Bertrand

(1976) que ‘ellos no han negado la existencia del graduahsmo flletlco n la espemacmn,

sino que sostienen que su ocurrencia es muy limitada:

VWe never claimed either that gradualism could not occurin 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 all” but “how often” (Gould y Eldredge 1977, p.119).

Y en este parrafo tenemos un cambio importante con respecto a la postura de
cinco afios atras: ya no se trata de que el modelo puntuado sea el correcto y el del
gradualismo filético inapropiado (como se dejaba entender en el amculo,de;1972). Se
trata de que el modelo del equilibrio puntuado explica /a mayoria 'de |os~éambios
evolutivos, aunque no todos; queda siempre un espacio para el graduallsmo ﬂletlco que

ahora se reconoce que si ocurre, aunque en mucho menor medida.’ Por'lo tanto no se

trata de que un modelo sea el correcto y el otro no, si no de cual refleja mejor Io que

usualmente ocurre. Esta nueva posrcxon tiene consecuencnas mportantes para I

controversia:

1) Ya no bastara el presentar un caso blen probado de graduahsmo o de equlllbno

puntuado, como prueba de que ese modelo es el correctoq

2) Por la misma razon ‘no’ podra‘ falsarse el ‘modelo’ opuesto con la snmple
presentacion de un caso bien probado de! modelo propio.




3) El nuevo meétodo para decidir entre un modelo y el contrario tendra que ser
cuantitativo: debera probarse que. /a mayorla de las espemes de unlinaje responden aun
modelo y no al otro, e |dealmente .que:la’
jerarquico que se elija se comportan dent

Sin embargo, Gould y Eldredge cne

al pronosticar que los estudios demostraran que:el:modo:puntuad
asos de transformacnones'

oloes, 'con

mucho, el mas frecuente, sino. e/ anico’ que opera:en’los
evolutivas importantes (1977, p.1 19)

Un segundo tipo de criticas: que o ocen haber rec:bldo derlva de aquellas

investigaciones empiricas que sostlenen que el graduallsmo es un modelo mas acertado
para reconstruir el pasado bxologlco Entre ellas ‘sin embargo solo reconocen como
plenamente satisfactorio el estudio llevado a cabo por Ozawa (1975) sobre foraminiferos
pérmicos —presentado en la seccién 5.3.1—-, debido a los excelentes criterios con que
cumplid para ser considerado como prueba valida: una  amplia cobertura geografica,
secuencias largas con muestras muy cercanas, una definicion clara de taxones y pruebas
biometricas adecuadas llevadas a cabo en muestras suficientemente grandes.

Con todo, Gould y Eldredge afirman que en este articulo Ozawa vuelve a caer en
el error metodoldgico de considerar a la estasis como una ausencia de datos, y no como
informacion: Ozawa llevd a cabo mediciones de nueve caracteres en Lepidolina
multiseptata, de ios cuales cuatro exhibieron tendencias graduales, mientras qué los otros
cinco no las mostraron. Sin embargo, sélo los primeros cuatro fueron graflcados y listados

en tablas de valores (ver figura 5.5), mientras que los otros cmco unlcamente fueron
Idred ev sedeclaran

tudlos como el

discutidos en términos cualitativos. (De todos modos, Gould y
“encantados” de que el equilibrio puntuado esté sxrwendo pa

de Ozawa, donde ya se toman en cuenta las var:acuone geogr cas y se procura obtener

resultados no sesgados por esquemas tedricos previos)

rimeros c co. afos, estuvo
1972 Se les
7 con tanta

Un tercer tipo de criticas que recibid la teorlak 'n s
dirigido a las derivaciones macroevolutivas expreé 3
cuestlonaba a. Ios autores del  equilibrio puntuado
frecuencia, una :secuencia de especies-de un clado grande mostrar trahsiéiones
continuas para ciertos caracteres de su morfologia. La respuesta que ofrecen Gould y
Eldrege en 1977 es simple y contundente: en una secuencia de tres especies, tomando el

*®
W

a ona dei los’ taxones’de cualquner gruporr



punto inicial como ya dado, una tendencia unidireccional ocurrira con una probabilidad de
1 en 4 para cualquier caracter. De hecho, 1 en 2 es una probabllldad mas correcta si
tomamos en cuenta .que- Ia manera _en que estamos ponlendo a prueba la-

organismos poseen una abundancia de caracteres. es de esp a’se por;snmple»
probabilidad estadistica, que aparezcan “tendencias” unndnrecc:onal s para cnertos

caracteres Unicamente con bases estocasticas. o

Por Io tanto, las interpretaciones macroevolutivas del»m'od:_ o_pqht_‘u‘aad ééhtihaan
firmes: las “tendencias” reflejan, en realidad, la superviven‘ﬁ:"ia~dvifekre’f'l’¢yial de ‘algunas
especies entre un grupo mayor que se origind por evento‘s‘dék'ra'pida especiacion. El
gradualismo filético, por otro lado, requeriria como prueba el poder mostrar variaciones
insensibles y continuas no sdlo entre los taxones de la secuencna ‘sino - dentro de cada

uno.

En cuanto a la posible base genética de la teoria ’d'el equilibrio puntuado, qu'e‘en el .
articulo de 1972 fue atribuida a la cohesién del genotlpo ya Ias “revoluc:ones genet:cas"
propuestas por Mayr (1954 1963) —ver seccion 5.1, p71—’ ahora Gould Yy Eldredge:

geneéticas en un genotlpo altamente cohesionado (al que se sngu nre nendo en 1977 por i
ejemplo en la p.137), pero cietamente ven con buenos o;os la ueva posnblhdad que

ofrecen a su teoria las mutaciones en genes reguladores ko Cin

We applaud the burgeoning emphasis on chan‘gelyin",r‘eg‘\ilatofy,g'enbeus ;asllthe s;ﬁff‘of
morphological evolution... if only because one of us has written.a book,gpx‘:agi;xa ghat the
classical, and widely ignored, data on evolution by heterochrény sh})ﬁld rbe exhumed ’anyd ‘
valued as a primary demonstration of regulatory change (Gould 1977). We do x:iot‘s‘ee 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
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seem far more promising —and potentially rapid, in conformity with our punctuational
predilections... We are pleased that some recent molecular ev:dence based on regulatory
rather than structural gene changes, supports our model (p 138) o :

Finalmente, y después de hacer un recuento tanto de’ las criticas rectbldas como
ue su modelo ha

de los articulos que apoyaron su - teoria, Gould y Eldredge'concluye

lfanzan una prednccnon acerca del futuro promlsono de su teorla y so re Ia P valencna del,

modelo puntuado sobre el gradualista:

It is very hard to find probable cases of gradualism, even'in geologlcally ophm" sntuatlons
most reported cases resolve to little more than wishful thinking. Moreover al these tests
are based on a biased seiection of cases known to exhibit some evoluuonary change What
would happen if paleontologists carried out large-scale, unbiased studies th admmed
stasis as data and considered all taxa in a fauna? We cannot avoid the prediction that
punctuated equilibria would assurme even a greater importance (p.137). Co

6.3.1 La teoria especiacional de Ia macroevolucién

Cuando en el articulo de 1972 Eldredge y Gould exploraron las consecuencias
macroevolutivas del equilibrio puntuado, llegaron a la conclusién —como ya hemos visto—
de que asi como las mutaciones en una poblacién son estocasticas con respecto a su
posterior seleccién, de la misma manera la especiacién resulta estocastica con respecto a
la direccion de cualquier tendencia macroevolutiva. A esta idea, basada enﬂuna analogia
hecha originaimente por Sewall Wright (1967), 1a denominaron como la “regla de Wright".
La consecuencia para la macroevolucidon de esta regla era que, retrospectivamente,
podria observarse un aparente cambio -direccional en la historia evolutiva de algunos
linajes, pero éste, en realidad, seria producto de la supervivencia diferencial de algunas

de las especies de este linaje sobre otras:

The overall effect would then be one of net, apparently 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).




Asi pues, en 1972 explicitamente sefialaron que no estaban postulando ningun
tipo nuevo de seleccidn. En el articulo de 1977 explican el porqué de esta intencion

original:

We declined to designate with a new name this phenomenon of macroevolution by
differential success of speciation eventis because we regard it as so fundamentally
consistent with basic Darwinism. It 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 habia
acunado el término de "seleccidn de especies” para designar a este proceso. Aunque al
principio el nuevo término les parecié inadecuado a Gould y Eldredge, a partir del articulo
de 1977 decidieron apoyario y, desde entonces, ha estado fuertemente ligado-a' la teoria
del equiilibrio puntuado:

Stanley (1975a) has since designated this process as “species selection”. We wére
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 importan‘ce 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 ndf be..
misconstrued (1977, p.139). . !

Gould y Eldredge afirman, entonces que en realidad la seleccion de; espemes —y
I modelo del

todas sus |mpl|caC|ones— se deriva de dos premlsas fundamentaleS'

macroevolucién: la teoria especiacional de./a ma

tendencias

la especiacion se interpone como un. nivel: “intermedio’ entre "

macroevolutivas y los eventos evolutivos que ocurren al interior de las poblaciones (1977,




p.140). De este modo, las especies —y no los fendmenos microevolutivos— se convierten
en la materia prima de la macroevolucion.
F’ero 5| este planteamlento es- correcto s:gnlflca que uno de los prmmpales

inmediatos que la

en los beneficios adaptativos

historia evolutiva: los clones asexuales no especuan fa il
sexuales tienen una probabilidad de dividirse en
los individuos que se entrecruzan forman poblacuo» e

subgrupos aislados geograficamente. De esta manera askespemes sexuales han

resultado con el tiempo mucho mas numerosas no porque el 'sexo' en si: mlsmo -provea
ventajas adaptativas importantes —después de: todo, Ias especnes asexuales son
iguaimente exitosas y abundantes si las evaluamos con base al numero de organismos

2 Sin cmbargo, este argumento tradicional no ha resultado convincente para todos los bidlogos, pues no hay prucbas de
que estas supuestas ventajas inmediatas logren contrarrestar el muy alto costo que implica ¢f sexo: perder la oportunidad
de transmitir ¢l 50% dec los genes propios., como lo ha analizado extensamente Mark Ridley (1993, pp.270-275).
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que contienen— sino, simplemente, porque mantienen una alta capacidad de especiacién,

mientras que los clones no.

los organismos asexuales la unidad debe ser!el clon no Ia especne Su modo evolutivo es
probablemente intermedio entre’ la seleccwh natural actuando en poblaciones y la
seleccion de especies actuando en clados la varlabllldad surge por medio de nuevos
en este caso, literalmente de repente— por alguna
se produzcan de manera puntuada). La distribucion

clones que se producen rapldament
mutacion (lo que seria analogo a q
fenotipica de estos clones puede ser'aleatona con respecto a la seleccidon en su linaje (al
que usualmente se denomina "especne aunque tiene muy poco que ver con una especie
sexual, compuesta por orgamsmos que pueden. mteractuar genéticamente entre si). La
evolucion, en este caso, procede al seleccnonar subgrupos dentro del grupo de clones en
competencia. Y, si pudleramos “entrar al mundo protlsta .verifamos este proceso de
“seleccion de clones” como puntuado. Pero como estamos lnfluldos por. nuestra propla
perspectiva al tratar a este grupo de clones como a una espec:e lo que: vemosf es un’
gradualismo filético, cuando en realldad se; trata"del'analogo clonal- de una endenma
evolutiva producida medlante equmbno puntuado y selecc:on de especxes (de clones en &

este caso). ; ;
En la Tabia 6.1, en ‘la"sii‘éi;'é_' te

Eildredge como una teor
macroevolutiva de. su mo
constituyen dos caras’ de’ una misma moneda, ‘La individualizacio

ellas espéCiéS en'el
tiempo que permite el equnlbno puntuado da un- sustento tedrico a la seleccmn de
especies; a su vez, algunas consecuencias de la teoria especiacional refuerzan las tesis
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del modo de especiacion que se propone en el equilibrio puntuado, como sucede con el

caso del aparente gradualismo de las especies asexuales o cuando Gould Y- Eldredge

aflrman querlas reconstruccnones fllogenetlcas que ueden hacerse: medlante Ia teorla

especnacnonal prueban que "Ia anagénesis es solamente una cladogene5|s flltrada a traves

de Ia fuerza directriz de la seleccién de especxes" (1 977 p 141)

Nivel de organizacidn

unidad individual del
nivel

los individuos
interactiian mediante

curso de vida de un
individuo

Suente de nueva
variabilidad

relacion de la
variahilidad con respecto
a la direccion de la
evolucion

mecanismo para el
incremento diferencial
de las variaciones
Suvorables

especies de reproduccicn
sexual (individuos que

“especies” asexuales
(clones que compartern

comparten un g

bdsico y distribuyen las
variaciones mediante
recombinaciones)

organismo individual

recombinacion

ontogenia programada

mutaciones

alearoria debido a la

naturaleza quimica de las

mutaciones

seleccion individual
(seleccién natural
convencional)

un g yun
programa de regulacion
bisico; las variaciones
no logran ser
distribuidas

7, 1,

£, 17 P
(4

la interaccion de sus
unidades)

clon

(recombinacion limitada
en eventos sexuales
ocasionales)

estasis por definicion
hasta el momento de
extincion (una nueva
mutacion forma un nuevo
clado)

Jormacion de nuevos
clones mediante
mutaciones

aleatoria debido a la

naturaleza quimica de las
mutaciones

seleccion de clones

cl(ulos‘ (especies que .
coniparten’un plan
adaptativo bdsico) .

especie

(hibridaciones limitadas)

no hay una
direccionalidad
inherente; lo mas
probable serad la estasis o
la fluctuacion alrededor
de valores medios; el
cambio gradual es muy
raro

especiaciéon

aleatoria si se mantiene
la regla de Wright

seleccién de especies

(a partir de Gould y Eldredge 1977).
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Tabla 6.1 lLos distintos niveles de seleccién a la luz de la analogfa de Wright




Finalmente —y en atencion a la gran controversia que suscitaria este tema— cabe
preguntarse ges la selecmon de. especnes enteramente analoga a la seleccidon natural
actuando sobre los |nd|v1duos de una: poblamon? Sij:asi fuera la: loglca nos dice que las
especies sobrevivientes: debenan estar éc;nsmuldés por mdeuos .que tuvneran un valor

medio de adecuacuon 'mas> alto que aquellos mdnvxduos de las especnes que se -
extinguieron. Sin embargo Gould y Eldredge nos dlcen otra cosa‘

[Successful 'species] are more likely to be the progeny of parental species that managed to
take advantage or rare opportunities occasionally prbvided when the earth’'s general
equilibria are broken: unfilled ecospace around newly-risen land, or a relatively empty world
decimated by faunal catastrophe. The increasers may win siymple\by‘ being first, not by
being better in some Newtonian, mechanical sense; having be"ehi'v’first, they may be able to
hold on almost indefinitely, uniess decimated themselves by a méjqr diversity-independent
episode of extinction.. S

The virtual irrelevancy, in many cases, of morphological superlorlty to a clade’s success
may largely explain the puzzling observation that so few stories of mcreasmg perfectlon in
design can be read from the history of life (p.144). : :

Por lo tanto, s/ hay una dinamica propia, emergente, en: Ia seleccion’de espectes

que no puede preverse en el nivel inferior de la seleccidn natura‘
individuos. Y, en esta dinamica, las oportunidades ecoldgicas, 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 parrafo que hemos citado—
el valor adaptativo de los caracteres fenotipicos.

6.3.2 La reivindicacion del papel de la paleontologia en
Ia produccion de teorias 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 paleontologia.” Sin
embargo, poco después cambiaron su manera de pensar al respecto. Después de todo,
reflexionaron (ver la reconstruccién que hace Eldrege 1985b), si era posible emplear el
registro fosil para poner a prueba diferentes nociones sobre procesos, y también era
posible que los paleontdlogos propusieran nuevas ideas sobre cébmo operan los




mecanismos evolutivos; ideas que conllevarian predicciones sobre patrones de cambio,
los cuales podrian ser contrastados con los patrones que muestra el registro fosil.

anico que seguma quedando fuera del ambnto de la paleontolog:a senan Ios mecanlsmos

o fosnl Por consngunente Ia pale '

hombro con hombro con la genética. .
Y. probablemente por la importancia que. sus autores

reivindicacidon del papel de la paleontologia, la ultima frase del artlcul

reservada a pronosticar el triunfo de la teoria del equilibrio puntuado snno xpresar Ia

suerte de ser paleontdlogos en un tiempo donde ninguna otra cnencxa podla aportar tanto
a la macroevolucién:

The study of evolutionary tempos lies in the exclusive domain of paleontoloig‘y.ilt IS we
believe, our most promising arena for the derivation of independent ma'c‘r‘oevolyut‘ionary
theories. Conceptual tools are now available for a fruitfu!l study of evolutionary tempos ‘and
modes (p.149).




6.3.3 Hacia una filosofia general del cambio

El articulo de 1977 contiene algunas afirmaciones que, posteriormente,_ darian pie a
fuertes criticas por parte de los neodarwinistas. Particularmente las que tlenen que ver

con el empleo del término “gradualismo”, como la siguiente:

We regard gradualism as unimportant in evolution not only because{ t occurs rarely, but
oldlng upon the pattern of

also because its rates are only sufficient to cast a superficlal
evolutionary change. (p. 133)

En el contexto del amculo resulta claro . que Go .y Eldredge ho”s‘e;esta'n‘f

llamar a la evolucion filética de manera lndlstmta como

simplemente como “gradualismo"

empiricas— la parte mas polémica del articulo. Aqui se hace ya
los autores de cuestionar no solo al graduahsmo fileético como modo del camblo evolutlvo )
sino al gradualismo en general como modo de cambio en Ia natura ez

The general preference that so many of us hold for graduallsm Is.a: metaphysncal stance
embedded in the modern history of Western cultures lt |s not a hlgh order empmcal
observation, induced from the objectlve study of nature The famous statement attrlbuted to
Linnaeus —natura non facit salturn (nature does not make leaps) may reflect some blologlcal
knowledge, but it also represents the translatlon into bxology of. the order harmony and
continuity that European rulers hoped to maintain in a society already assaulted by calls for

fundamental change...
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When Darwin cleaved so strongly to gradualism —ignoring Huxley's advice that he did not
need it to support the theory of natural selecuon-— he translated Vlctorlan soclety into blology
where it need not to reside (p 145) ’ :

fucha: por Ia exlstencna ‘La xntencnon de esta cita,« ‘hos dlcen G

desacredltar eI trabajo de Darwm snno senalar cémo, :ncluso los ma ~gra

parte de un contexto cultural, no de la naturaleza” (p 145)..

En seguida recuerdan que han-existido concepciones del camblo dlferentes al-‘

gradualismo, algunas de ellas puntuacionistas, como la dialéctica. materlallsta que se

empleaba en esa misma &poca —recordemos que estamos en 1977—en los hbros ofncnales
sobre marxismo-leninismo en la Unién Soviética. Por lo tanto, razonan, sn nos parece
evidente la |deologla que subyace en los textos soviéticos, ¢ por qué no queremos ver la
que subyace en nuestras propias concepciones sobre el gradualismo? i

it is easy to see the explicit ideology lurking behind this general statement about the néture L
of change. May we not also discern the implicit ideology in our Western preference for. -
gradualism? )
In the light of this official phllosophy. ‘|t |s not at all surprising that a punctuatnonal view of*'
speciation, much like our own, but devond (so far as we can tell) of a reference to Synthetlc‘ ;
evolutionary theory and the allopamc ‘model, has long be favored by’ many' Russmn';
paleontologists (Ruzhentsev 1964; Ovcharenko 1969) It may also not be |rrelevant to our:
personal preferences that one of us learned his Marxism, literally, at hls daddys knee‘
(p-146).

Sin embargo, ni Gould —el hijo del marxista— ni Eldredge, afirman en ningtn

momento que su teoria sea marxista —como después algunos crmcos Ies mputarlan— sino

que reconocen que sus propias historias personales pueden estar mfluyendo en su teorla
del equilibrio puntuado y que ésta, como el gradualismo, seguramente no, esta exenta de
influencias culturales:




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 nonsemcal We belleve that gradual change

Pero, si ambas

scual es mas correcta? S ear Gould y Eldredge responden que el tuaeiohisrho:

Nontheless we do | ,elieve that the punctuational metaphysic may prove to map tempos ‘of
change in our world better and more often than any of its competltors —if only because
systems in steady state are not only common but also high resistant to change We belleve‘
that the: punctuatlonal view will become important in evolutionary biology -at Ievels both,A
lower and higher than the events of speciation covered in our model of punctuated equnlibrla

We believe that a coh:erent. punctuational theory, fully consistent with Darvvinism'(thqu‘gh
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.147). 7 :

6.3.4 Sugerencias para un programa de investigacion

En la parte final del articulo de 1977 Gould y Eldredge dan un paso fundamental para el
avance de su teoria: proponen un método empirico especifico para poner a prueba ia
validez de su modelo, asi como su importancia relativa en la distribucion estadistica de Ios
tiempos evolutivos. Por lo tanto, la controversia podria pasar del terreno tedrico en el que
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habia estado hasta ese momento —incluso cuando a la discusion tedrica se habian
afnadido estudios concretos, a favor o en contra, pero sin un criterio previo que permitiera

la evaluacién objetiva. de Ios resultados— hacia:un:nuevo_terreno: el de:la contrastacion

empirica.

nbucnon de los nempos_e

Recuérdese que la cuestion fundamental tiene que ver con la f z
modelo, y no con su confirmacion para un determinado caso. A

’In embargo la
verificacion de estasis, incluso en estudios limitados a seccnohé ocales conflrmara el
modelo puntuado, ya que el modeio gradualista predlce que /n srtu los cambios seran
direccionales. -

3) Al establecerse las frecuencias relativas de la ‘estasis y de' los: cambios
graduales, podremos responder interrogantes fundamentales sobre el graduallsmo filético:

cdonde -y qué . tan :frecuentemente ocurre? ¢(EN qué cnrcunstanmas ecologlcas se'

5) Se debera poner a prueba la regla de anht como una precondlc:on para la
seleccion de especies: ¢ son las direcciones morfoldgicas de las especies dentro de un
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clado realmente aleatorias con respecto a las tendencias evolutivas? La regla de Wrigt
requiere, asimismo, que la especiacién sea un evento comun, con el objeto de proveer de

materia prima al procéso de seleccion de especies.
6.4 La radicalizacion de la teoria
Entre 1980 y 1982 Gould publicd una serie de articulos que, en'eStricto "‘semido no

pretendian ser una continuacién de las publicaciones de- 1972 y 1977 sobre el equnllbrlo
puntuado. Los articulos de prlncvplos de los ochenta se encuentran mas en la hnea de otra

atencion de los neodarwinistas y, por consngmehte' propiciaron:la Etapa'f[r“n"a's‘ ;
intensa de la controversia en torno al equilibrio purntukad : .

En el primero de ellos, publicado en‘Pa/eOb)"o/ogyLen 198
aniversario de la revista— bajo el llamativo titulo“de Vy"l.lls' a. new

lntesl

on motivo del quinto
d géhéi‘al 'theory of
moderna caractenzado

evolution emerging?”, Gould sostiene que el nucleo de Ia,,
en la afirmacion de Mayr (1963, p.586) acerca de’ que "toda Ia evolucnon se debe a Ia !
acumulacion de pequeros cambios genéticos, guiados por la seleccion natural. y la
macroevolucidon no es otra cosa que la extrapolacion y magnificacién de los eventos que
tienen lugar al interior de las poblaciones y las especies”, ha quedado destruido: NN

| well remember how the synthetic theory beguilded me with its unifying power When i'waé a“
graduate student in the mid-1960's. Since then | have been watching it slowly unravel asa ’
universal description of evolution. The molecular assault came first, followed q ckly by
renewed attention to unorthodox theories of speciation and by challenges at, $
macroevolution itself. | have been reluctant to admit it —since begunlmg |f often
if Mayr's characterization of the synthetic theory is accurate, then the t sory; .a
proposition, is effectively dead, despite its persistence as text-book onhodoxy (Gould 1980,
p.120).

a general

us




Para Gould, el problema de la sintesis moderna ha sido su extremo reduccionismo:
el querer extrapolar el mismo tlpo de explucaCIones desde la sust:tucmn de bases en el
DNA hasta el orlgen de’ Ios axones de alto rango Y Ia alternatlva que propone a este

L.a’ world constructed not as a smooth and seamless conhnuum permlmng simple
extrapolatlon from the lowest level to the highest, but as a serles of ascending levels each
bound to the one below it in some ways and independent in others. D!scontmumes and

‘seams characterize the transitions; “emergent” features not im‘plicitii in the operatioh of -
processes al lower levels, may control events at higher levels. The basic processes—
mutation, selection, etc.— may enter into explanations at all écaies (and in that‘sense we'
may still hope for a general theory of evolution), but they work in dlfferent ways on the )
characteristic material of divers levels (1980, p. 121) S : :

Segun Gould, la sintesis moderna derivo: la ‘mayc‘m e sus conclusmnes del:

estudio de poblaciones locales y sus adaptaciones mmedlatas. A contmuacxon el mlsmo B

mecanismo que se postulé para estas adaptac:ones —substltucmnes alellcas graduales—* B

producto del proceso adaptativo, esto es, se consxdera que una poblamon va dlverglendo

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 Ila
especiacion cromosomlca el alslamlemo reproductlvo ocurre prlmero y.no puede ser
considerado en absoluto como producto de un proceso adaptatlvo Clertamente la suerte

mismo que rige en la produccion de nuevas especies:

Goldschmidt concludes that geographic variation is ubiquitous, adaptive ‘a
the persistence of stablished species. But it is simply not the stuff of’ "
different process. Speciation, Goldschmidt argues, occurs at dlffe 'n
different kinds of genetic variation. We do not now accept all h
nature of wvariation, but his explicit anti-extrapolationist staterﬁen

foundation of emerging views on speciation (1980, p.124).-

tendencias solo son aparentes y que, en realldad se trata de un proceso de seleccnon de
especies que ocurre en un nivel superior. Porlo; tanto la espemacuon se interpone como
un nivel intermedio entre las poblaciones y las tendencias evolutivas.

* Lo que, en cualquicr caso, resultd ser un ardid argumental muy provocador, pues durante la conformacion dce la sintesis
moderna Richard Goldschmidt encaberd « los genetistas saltacionistas que se oponian a las ideas de Dobzhansky y Mayr
sobre el papel suliciente de las mutaciones génicas y la subsccuente seleecion natural de las mismas, para la evoluciéony la
fonmnacion de nuevas especies.
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Asimismo, el concepto de estasis permite postular que los cambios adaptativos' a
lo largo de la vida de una especie s6lo seran cambios menores, y que oscilaran alrededor
de los valores medios de los caracteres morfoldgicos de . Ia especte. : Por Io tanto,
raramente podran ser los responsables de Ia transformacion de una especie en otra'

Gradual change is not the normal state of a species. Large, succesful central populations'
underge minor adaptive modifications of fluctuating effect through time (Goldschmidt
“diversified blind alleys”), but they will rarely transform in toto to something fundamentally

new (1980, p.125).

Aunque esta idea ya esta presente en los articulos anteriores de la teoriaf’del ’
equilibrio puntuado, ni en 1972 ni el ‘77 habia sido expresada de una manera tan radical
(en el sentido de disminuir tanto el papel de las adaptacnones) Y, mucho menos ligada al
nombre de Goldschmidt. : '

Otra afirmacidén de Gould en este arttculo que resultana muy: polemxca tiene que
ver con el fenémeno de las transiciones evolutivas |mportantes para las que resulta dificil
imaginar la utilidad —y el consiguiente valor adaptatlvo— de estructuras incipientes (como
en el caso de la evolucién de las alas). La explicacion darwinista tradicional para estas
transiciones es la preédaptacidn: los estadios intermedios funcionaron de otra manera
(quiza 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 soélo podia ser alcanzado tras de un
proceso de gran elaboracién de dichas estructuras. Aunque Gould no niega el fenémeno
de las preadaptaciones, propone explicitamente un posﬂole origen saltacional para,

algunos caracteres nuevos:

1 do not doubt the supreme importance of preadaptations, but the othér‘élterhétive 'treated
with caution, reluctance, disdain or even fear by the modern synthesis, now. deserves ‘a
rehearing in the light of renewed interest in development: perhaps,. m many cases ‘the
intermediates never existed. | do not refer to the saltatlonal orxgin of: entlre new de5|gns
complete in all their compiex and integrated features —a fantasy that: would be truly anti-
Darwinian in denying any creativity to selection and relegating it to the role of ellmmatmg old
models. Instead, | envisage a potential saltational origin for the essentlal features 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 mas sobre este punto, Gould aclara que no estd respaldando las ideas de
Goldschmidt sobre da formacxon de monstruos prometedores ue se basaba en
“mutaciones sxstemlcas" que |mpl|caban al genoma completo pero sirespa da eI segundo

tipo de mutacuones a las que hacia referencia Goldschmldt ‘pequenas mutacnones con
tempranos de la

grandes efectos en el fenotipo adulto, ya que operarlan en los stadi
ontogenia y conllevarian efectos en cascada durante el des
de mutaciones, dice Gould, son un tema importante de: estudlo para la: eterocronla (los
‘tasa de desarrollo) y estan

ario.  Este tipo

efectos en el fenotlpo adulto de pequefios cambios en |
también implicados en el reciente énfasis que se. ha. pu n-génica en

relaciéon al posible origen de fenémenos macroevolutivos.

la seleccion natural,

momento, a [
genéticas y de otros procesos no ada ‘ 24’ Ante estos dos objetlvos las menciones

a la teoria del equilibrio puntuadoAy a:fa elecc:on de especies’ resultan hechas, en

realidad, tUnicamente con el proposnto de ‘reforzar los argumentos que sost:enen los
objetivos prmmpales. . : -

Asi, por ejemplo, al llegar al tema ‘de Ia seleccnon de especnes ; Go >d hace énfasis
a paleontologla

en que muchas de las tendencuas morfologxcas que ha reconstrund

parecen ser consecuencia de procesos no adaptativos:

Trends, for example, may occur because some kinds of spectes tend to specuate more often
than others. This tendency may reside in the character of envu‘onment or in atributes’ of
behavior and population structure bearing no relationship ' to morphologles that spread
through lineages as a result of higher speciation rates among some of their members?®. Or
- trends may arise from the greater longevity of certain kinds of species. Again, this greater

*! Gould va habia dado un primer paso en esta direccion un aiio antes, cuando publicé junto con Richard Lewontin su
critica al programa panadaptacionista (Gould v Lewontin 1979). 12n este articulo propuso su famoso término de pechinas
(spandrels) para denominar o todos los caracteres no adaptatives, cuyo origen podria ser producto de constricciones
&.gnullt.ds o bien subproductos inevitables de la moditicacion adaptativa de otros caracteres.

Aparentemente. en la arpgumentacion de Gould —al menos en este parrafo—, si la tendencia de una especie a producir
nuevas especies depende de atributos no mortologicos, ello equivale a decir que depende de tuctores no adaptativos. Sin
embargo, ¢l comportamiento —y, por consiguiente, algunos aspectos de la estructura de la poblacion— es parte del fenotipo,
concebido en un sentido amplio (ver Dawkins 1982), v s este fenotipo en toda su amplitud, ¥ no sélo 1a morfologia, lo
que estd sujeto a la accion de fa seleceion natural.
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persistence may have little to do with the morphologies that come to prevail as a result
(1980, p.128).

Y el papel
de las adaptacnones— sobre los caracteres de una’ especne Gould anade

Y, respecto a Ia lmportanma de as constrlcmones ge etlca minuido

may bé hmlted and strongly constralned by the mhe

survives, but primary constraint upon its genesns and direcubn res:des wuth mh’érited :

ontogeny, not with selective modelling (1980, p.128).

Por ultimo, ofrece un esbozo de lo que él: consudera que sera la nueva teoria
general de la evolucion:

The new theor;} will be rooted in a hierarchical view of nature. It wilyl not embody . the
depressing notion that levels are fundamentally distinct and hecessarily opposed to each
other in their identification of causes (as the older paleontologist held in maintaining that
macroevolution could not, in principle, be referred to the same causes that regulate
microevolution...). It will possess a common body of causes and constraints, but will
recognize that they work in characteristically different ways upon the material of different
levels —intrademic change, speciation, and patterns of macroevolution (1 980; p.129).

Con ocasién del centenario del fallecimiento de Darwin (el 19 de abrll de 1882)

Gould publicd un nuevo articulo que refrenda, practicamente en todo, el de 1980 En esta
ocasion el articulo fue publicado en la revista Science, en abril. de 1982 con el titulo
“Darwinism and the Expansion of Evolutionary Theory.” Sin embargo, hay una dlferencna
sutil, pero importante, con respecto a la publicacion de 1980 y que esposxb[e apreciar
desde el titulo: ahora ya no se esta proponiendo sustituir a la sintesis r‘h'oaex"na con una
nueva teoria general de la evolucidon, sino, mas modestamenfe, sélo’ expandiria.
Aparentemente la razon de esta modulacion en el lenguaje se débié alas f’ue'rtes criticas
que recibid el articulo de 1980. En los dos afos transcurridos entrefar'nbos' articulcis la
retérica de la controversia alcanzé su punto mas alto y la teoria del equilibrio puhfuadd‘
estuvo en el centro del debate en varias revistas cientificas (como veremos en el si‘guiehfe
capitulo).
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De tal manera que, aunque en este articulo de 1982 Gould reitera sus principales
criticas a la-nueva sintesis (a la que sigue acusando de adaptacionista y reduccionista),

tamblen suavnza su propla posncnon al declarar que de lo que .se: trata es de correglr Y
' dos. anos atras)

ampliar Ia sintesis moderna no de desecharla (como se suger

I belleve that a restructured evolutionary theory wnll emb dy.the essence of the Darwinian

argument in a more abstract, hierarchically The modern synthesis is

incomplete, not incorrect (Gould 1982a, p.382).;

Sin embargo la correcciéon que se propone es una cnrugna mayor que incluye no

algunas de sus hlpote51s, auxnllare

inism, unde these guldelmes can best be defined as embodymg two
f. e»v phv'ral and suppomng sta(ements more or Iess strongly

| believe. that'Da
central clalm’ .and a variet >
tied to the central postulates (1 982a [= 380)

Estos dos prmmplos que par

Gould constltuyen‘ el centro del darwmlsmo —su
nucleo firme, diriamos nosotros-— : son ‘a)ia: aceptac Un' de qu

a. seleccnon natural es la

fuerza rectora de Ila evolucnon I daptados medlante lar

partir de una fuente de variaciones al azar, varlacnones que proveen la materla prlma del
proceso, pero que en ningun caso le dan direccion (ya que Ia dlreccxon solo Ia |mpr|me la
seleccidn natural); b) la aceptacidn de -‘que : : o
reproductlvo diferencial de los organlsmos mdlvuduales

la’ selecciéon es- una

han estado fuertemente ligados a Ia tradlcnon darvhnnsta (y a Ios yque podrlam 7‘s Ilamar sus

postulados auxiliares): el graduahsmo y el programa adaptacnonlsta
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Una vez definido asi el nlucleo y los postulados auxiliares del darwinismo —que
habrian sobrevivido intactos en la sintesis moderna— Gould procede a argumentar por qué
deben ser corregldos ' :

Primero toca el caso de los postulados auxlllares (el graduallsmo y: el programa"
adaptacnomsta) de la smtes:s moderna’ : . : .

Primary doubts center on the subsndlary clalms —gradualxsm and th : adaptatlomst_program
If most evolutnonary changes, particularly. Iarge-sc u adaptlve )
components as prlmary direction or channeling eatures, anc ’ d more in: an
episodic than a smoothly continuous fashlon.;the \ ‘
Darwin envisaged (1982a, p.382). "

Y en mas en contra del gradualismo; recuperando,la -argumentac

atras respecto al posible origen saltacional de caracteres clave: -

Legitimate [saltationist] claims range from the saltational origin Xe)
developmental shifts of dissociable segments of ontogeny.to ","5,0 g
isolation (speciation) by major and rapidly incorporated genetic'chﬁa‘ng‘e
acquisition of adaptive, phenotypic differences (1982a, p.382). Ll

y féatu‘re‘s by

precede the.

A continuacidn argumenta en contra de lo que él ha caracter ad' como "pi'irher

principio central del darwinismo y la nueva sintesis, es decir, que solo a selec on natural
puede imprimirle rumbo a la evolucion:

If new Baupldne often arise in an adaptive cascade following the saltatlonal ongm of a key’
feature, then ' part of the process is sequential and adaptive, and therefore Da'rwmlan but
the initial step is not, since selection does not play a creative role in bu:ldlng th ) y,‘ feamre.‘
If reproductive isolation often precedes adaptation, then a major aspec of pe on.is

Darwinian (for the new species will not prosper unless it builds dlstlnctlve adapt

sequential mode), but its initiation, including the defining feature of reproductlve‘ solatlon, is "
not (1982a, p.383). “ R

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 seleccién natural:
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! 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
nonadaptatnons and if_.evolutionary versatlmy resides prlmanly in the nature ‘and extent of
'f'orgamc design:areran: equab partner wuth"'

nonadaptatlve pools “then -
selectlon (1 982a p. 384

nternal”’ factors™

primary contribution to evolutionary theory

... individuation of higher-level units is. enough to: mvalldate the'reductionism of. tradltlonal B
Darwinism —for pattern and style of evolutlon depend critically.on the: dlsprlhon of hlgher-
level individuals . ’ : :

We need not, however, confine ourseives to lhe snmple fact of mdivnduatlon as an argument
against Darwinian reductionism. For: the strong clalm hat hlgher—léVel Indlv:duals act as

units of selection in their own right can often be made (1 982a p 384)

De esta manera, la teoria del equilibrio puntuado ha adquirido. —al menos _para
Gould en 1982— un nuevo valor; su “contribucién pnncnpal a la teoria evolutiva” es haber,
logrado individualizar a las especies y demostrar que estas especies-como-individuos son .
sujetos de un proceso de seleccidon propio.y, con é'llo -invalidar el segundo.pk‘inqipio'
central darwinista de que la seleccion solo opera al nivel del organismo individual. s

En esta nueva fase, la forma en que es presentada la teoria del equilibrio puntuado

la ha convertido en un elemento esencial del dlscurso contra los neodawv:nlstas"

arma contra el nucleo firme de la smteS|s moderna (muy lejos de la poswlon de
conciliacion expresada diez afios antes como mostramos en la p 67) i

rescatar una parte de la smtesns (el papel de la seleccnon natural pero "en abstracto" no
ligado al organismo individual) y que, por lo demas, cuando habla de expandir la teoria
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esta pensando en una teoria profundamente transformada. Al final del articulo &l mismo lo

aclara:

Terminorlrorg'icarl issnee 'esride the hierarchicelly based theory wouldnolbeDarwmlsmas :
traditionally concei\}ed it would be both a richer and a different theory.. But it wotild embody.
in abstract form the essence of Darwin's argument expanded to work at each tevel. Each
level generates variation among its individuals: evolution occurs at.-each Ievel by a: somng
out among individuals, with differentia! succes of some and their progeny. The hierarchlcal
theory would therefore represent a kind of “higher Darwinism,” with the substance of a clalm'
for reduction to organisms lost, but the domain of the abstract: }seleetloms‘tf style _of

argument extended. :
Moreover, selection will work differently on the objects of diverse levels The phenomena of
one level have analogs on others, but not identical operation (1982a, p 386) e

Antes de terminar 1982 Gould ain- publicé un trabajo més sobfe'el equilibrio
puntuado, esta vez formando parte del hbro de R. Milkman Perspect/ves on Evolution. En
este articulo, titulado "The meamng of punctuated equilibrium and its’ role in validating a
hierarchical approach to macroevolutlon" (1982b), Gould fundido: el contenldo de sus
articulos previos (principalmente: el de 1977 con Eldredge y el suyo de 1982a) para dar
tanto una vision general del surglmlento de la teoria del equlllbno puntuado como una
disertaciéon acerca de la |mportanC|a de esta teoria para emanCIpar aila macroevolucmn
de la microevoluciéon, :

La mayoria de los argumentos de este ultimo artlculo ya: ‘an :sido expuestos enk
paginas anteriores de este trabajo de tesis (en tanto que tamblen fue on empleados en
Gould y Eldredge 1977, y en Gould 1982a), y por lo tanto'no Ios reproducnre d nueva'
cuenta. Sin embargo, la seccién que trata el proceso de seleccnon de species ontlene"‘

una reflexion mas profunda del tema que en cualquiera de Ios traﬁamlentos antenores.”i

Vale la pena, por tanto, rescatar algunos de los elementos de este analisi

es que dicha supervivencia bien puede ser producto de la supervwencna

iferencial de los,~

individuos que las conforman, y por lo tanto se trataria .tan solo de una; consecuencta aI L
nivel de las especies, de la seleccidn natural actuando sobre los ind ldUOS (En este caso

las tendencias evolutivas producidas por especies con una longevndad dlferenclal mayor
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solo estarian reflejando, en su mayor duracion, el éxito competitivo de los individuos que
las componen).

Gould acepta. ahora « 982b) Que en alg o ca os esa puede ser la expllcacmn :

De modo que, para evitar: confustones de este tlpo propone que:en:lo suceswo solo se

emplee. el termlno de seleccnon de espec:es en su sentldo krestrlngld

casos en que implica una verdadera seleccuon de grupo que ocurrira cuando;la seleccuon
de especies dependa de propiedades que sélo se presentan al nlvel deklas especnes“_ !

The key issue for the lndependence of macroevolutlon is not: wether spec:es selection )
operates in all trends (it does not), but whether the necessnty. under punctuated equlllbrlum,

next lower level. Hierarchy depends ‘upon mdnvnduation
entities sufficiently stable to acquire evolutlonary propertnes of thelr own: (Gould 1982b ,'
p.94). .

Y la mejor manera de estar seguros de que una tendencra evolutlva ha dependido
de un auténtico proceso de seleccién de espec:es sera cuando esta seleccion se deba no
a la supervivencia diferencial —o, vnsto de otro modo a: la extincion diferencial— de las
especies de un clado, sino cuando se deba al ongen dlferenctal de especies, ya que la
capacidad de una especie para’ pr}oducnr_ ‘Nuevas ‘especies es una caracteristica
emergente, que no se encuentra e.,ntre, las éapécidades de los individuos:

Most trends that are powered by dlfferentlal extinction may require no more than tradltlonal
individuals selection —as when enhanced survival of a species arlses from the competltlve
success of its individuals. But trends that are powered by dnfferentnal origin must often
include an important component of species selection. Propensity to specxate is not generally
a property of individuals, since it depends so crucially on populatlon sizes, densnty of
habitation, and rates of migration related to density and size (1982b, p.87).

De cualquier manera tambnen puede ser que Ia duracién diferenciat . de algunas

especies Nno obedezca a la longevidad diferencial de sus individuos -—alcanzada mediante
seleccion natural—, sino a que la especie habita en un determinado medio ambiente
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favorable para su duracion. En este. caso, la longevidad diferencial de la especie no se
debera a ninguna ‘caracteristiéa morfolégica. que la haga “mejor”’  en ~un  sentido

convencional y, por tanto no podra ser achacada a; Ia seleccnon natural

en la mlcroevoluqon. Por

Ia 'r'h'icr‘oeVOIuc

presic’m de mutaciones en

explicaciones darwinistas.

Por consiguiente, los procesos e
efectos no darwinistas: al utlllzar a las especnes como unldades de seleccion (gracias al
equilibrio puntuado), y al establecer una postble tendencia en la direccién de la evolucién
desde la misma materia prima con que trabajara la seleccién.

6.5 Las diferentes fases de la teoria del equilibrio puntuado

Aunque hasta ahora hemos hablado de “la” teoria del equilibrio puntuado, también se ha
hecho evidente a lo largo de este capitulo, al seguir el desarrollo de la teoria durante sus
primeros diez afios de existencia, que ésta ha pasado por varias fases. Algunos autores,
como Michael Ruse (1992), sostienen que en la ciencia no hay tal cosa como una teoria
de algo, a la cual la gente se puede adherir como si existiera una lista de caracteristicas
esenciales que, en caso de ser aceptadas todas ellas, resulte entonces quéfu’né "4a‘ "es"_
partidario de la teoria. Esta postura es contraria a la de Imre LaKatos, qUieri = omo he 657’,';
visto— sostiene que si es posnble defmlr, al menos un nucleo duro de los programasude-

pueden pertenecer a la misma cornente tedrica. Pero, ya sea que la posucxon de akatos o
la de Ruse sea la correcta, lo cierto es que la teoria del equlllbrlo pu tuado parece haber
ido cambiando de forma con el tiempo y entre los dlferentes autores que la han defendldo
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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.
6.5.1 Las dos versiones de la teoria, segun Ernst Mayr

La primera version. Mayr (1992), cuya teoria de ia especiacion peripatrica fue él ppntp
de partida del equilibrio puntuado, se dice sorprendido por la manera tan catkegfoyrl»ca’_“e,n .

que fueron expuestas las tesis puntuacionistas desde el articulo inicial de E!dredge,y :

Gould (1972). Mientras que €l mismo habia sido cauteioso y pluralista en su articulo . de ..
1954 —donde propone el mecanismo de revoluciones genéticas en lésji, p'oblééiorié's
peripatricas; ver seccidén 4.1—, advirtiendo que en la mayoria de las nuevés-ésbécnes no

ocurrian grandes innovaciones evolutivas, Gould y Eldredge, por el contrano, fuéron
tajantes en sus afirmaciones acerca de que practicamente todos los cambios evolutivos
estaban concentrados durante los eventos de especiacion, y que los cambios que tenpan

lugar dentro de una especie entre dos eventos sucesivos de especiacnon eran
insignificantes. y -practicamente inexistentes. Esta fase de aﬁrmac:ones categoncas',

constituye, para Mayr, ia pnmera version de la teoria.

La segunda versnon Afos después, Mayr percibe que Eldredge ‘y Gould se han_
suavizado en sus declaracxones y cita: "la transformaclon f‘letlca gradual pu‘ede ocurnr Y, .
de hecho, ocurre" (Gould 1982b, p.84) y “la frecuencia- relatlva del® equnhbrlo puntuado.

difiere a lo largo de los diversos taxones y medios amblentes" (Gould 1986, p.439). Esta
>

renunciacion«sal lenguaje categdrico, al todo-o-nada, y que contribuyd a aminorar la

oposicidn a la teoria, caracteriza, en opinion de Mayr, a la segunda version del equilibrio

puntuado.

6.5.2 Las versiones contrastantes que identifica Antoni Hoffman
Para Hoffman (1992), un critico mas severo del equilibrio puntuado, esta teoria ha

experimentado una larga y mas bien confusa evolucion desde su aparicion. En su opinion

la teoria puntuacionista puede ser interpretada de, al menos, tres maneras:
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La version débil. En su planteamiento original, la teoria puede ser entendida,
simplemente, como una negac:on del graduahsmo filético: A esta mterpretacuon Hoffman

(1989, 1992) Ie ha Ilamado la- vers:on débil del equnllbno puntuado .Esta ‘versién se
: o lempo'en 1a misma

resume en que Ia evolucuon e as espeCIes no se

nisma_ tasa smo que varla tanto’

reccuon como ‘en.la tasa de

dweccnon y arla_
cambio.

Esta versnon habrla sido sostenida’ en algunos artxculos por Eldredge (1984) y por
Vrba (1 985) Sln embargo segun ‘Hoffman. esta; versnon del equmbrlo puntuado no aporta
nada nuevo ni'ala biologia evolutiva ni a 1a paleontologla ya que dentro del paradlgma‘
de la smte5|s moderna estos planteamlentos puntuamomstas resultan completamente
triviales. Las mismas ideas pueden encontrarse- en ‘los trabajos clasicos de Slm‘pson
(1944, 1953) y hasta en una lectura critica del El origen de las espec:es. Ahora blen,
Hoffman sostiene que quiza se podria arguir, en defensa de Gould y Eldredge que a
pesar de lo que Darwin o Simpson hayan escrito sobre el tiempo y modo de la evolucncn

la universalidad del gradualismo filético era postulada - por la ve‘r5|9n domnnante del
neodarwinismo en las universidades de los Estados Unidos en las décadas de los 50°s y
60's, cuando Gould y Eldredge estudiaron. Asi, el equilibriokpu‘n'tuayi‘d'o":podrfa haberse
originado en ese contexto sociolégicb e intelectual particular, y constituir una especie de
rebelién 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. For example, R. C. Moore, C. G. Lalicker, and A. G.
Fischer (1952) wrote in their Invertebrate 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
considered rapid allopatric speciation as the main mode of species origination. (Hoffman
1992, p.125).

Asi pues, para Hoffman la version débil del equilibrio puntuado ‘en realidad no

difiere de la version estandar de la nueva sintesis evolutiva.?®

% Lo cierto s que, en 1972, ni Gould ni Eldredge tenian intenciones de diferir con la sintesis modemna, y ciertamente
presentaron su teorin como una manera de alinear la concepceidén sobre especiacion de la paleontologia con la imagen
dominante en la sintesis moderna, como va hemos visto en la seccion 5.1,

111




La version fuerte. Por el otro lado, la formulacion original de la teoria también
puede ser mterpretada como que el cambio fenotlplco gradual esta practlcamente ausente
en la evoluc on de los. Imajes fileticos, y.que:los’ perlodos de completa esta5|s fenotlplca

de las espec:es son mterrumpxdos umcamente me = dnante eventos de espec acmn A esta
y ey ‘seria la que

mterpretac:l
de los ochenta

Con este fln Ios pun aCIonlstas mvocan Ias tesus sobre especuacuon de Ernst Mayr y de' :
Sewall erght en- apoyo a su reclamo ‘de que Ja espemamoh debe ser siempre muy raplda‘ :
—casi instantanea en termlnos geologlcos—, gracias a revoluciones genéticas que: son'*}'
interpretadas, ademas, de’ una manera parecida a la de Goldschmidt, en el sent|do de‘_

mutaciones puntuales que tlenen grandes efectos fenotipicos que conducen al mmedaato :

surgimiento de taxones de ‘alto rango . En esta versién, la especiacién es vista como un:{-’,
fenédmeno causado por un proceso macroevolutivo propio, irreductible a los procesos def.,’
cambio microevolutivo. Es por ‘esta razon, segun Hoffman, que Gould (1980) Ileg
escribir que la nueva sintesis darwnmsta habia muerto y estaba’ emergyendo un

teoria de la evolucion.
Como cabria esperar en ‘Hoffman, esta versién fuerte del equmbrlo puntuado; asi

como sus implicaciones macroevolutlvas Ie resultan sxmplemente ind

base sobre la cual los autores puntuamomstas han hecho mtentos por,z, expander el
paradigma neodarwinista en una teoria jerarquica de nlveles de seleccnon (Eldredge 1982
1985a, 1989; Gould 1982a,b, 1985).

=’ Como hemos mostrado en la seccién 6.4 (ver la cita de la p.101), esta afinnacién de Hoftiman es inexacta, pues Gould
menciona que pueden ocurvir macromutaciones que provoquen la formacién instantinea de adaptaciones clave, pero en
ningim momento defiende 1a posibilidad de que pueda formarse un nuevo taxén —de ningiin rango— de manera saltacional.




Para Hoffman, esta tesis no puede ser puesta a prueba debido a la naturaleza del
registro - fosil que, 'al consistir de sdlo pequefas muestras de rasgos fenotlplcos no
permlte hacer xnferencnas sobre Ios camblos que currleron enel genotlpo de la especue

adversarios, ya que hay numerosas pruebas de elI'
paleontologia sino también por la neontologia. g

Ademas, si esta variante modesta de la versién”' er.la orrecta

no tendra ninguna implicacion significativa para el paradlgma neo arwmlsta ya que hay

una amplia variedad de mecanismos biolégicos, todos ellos concordantes con la sintesis
moderna, que podrian explicar la estasis fenotipica, como por ejemplo: la seleccion
estabilizadora, la coevolucion homeostatica con el medio y la canalizacién ontogenética

del fenotipo (Hoffman 1982).

6.5.3 Las diferentes fases de la teoria, segun Michael Ruse

A diferencia de Hoffman, que distingue interpretaciones alternativas de la teoria det
equilibrio puntuado, para Ruse (1992) las diferentes versiones que ha tenido esta teoria
pueden relacionarse con el momento de apariciéon de los articulos, y de esta manera
distingue tres fases cronoldgico-conceptuales claramente diferenciables:

La primera fase empieza, como es obvio, con e! articulo fundacional de Eldredge
y Gould, “Punctuated equilibria: an alternative to phyletlc gradualism” (1 972) Ruse hace

notar que las propuestas de este primer. artlculo fueron presentadas como una co eccu 5N

necesaria en la paleontologia, para estar en armonla con la ortodoxia de I1a n
De este modo, cuando Eldredge:y. Gould sostuvneron que el registro fosul no. ¢
cambio gradual de las especies, smo mas blen una gran uniformidad de las mlsmas alo
largo del tiempo geoldgico, y que esta estasis se interrumpe por cambios rapldos durante
los cuales aparecen las nuevas especies, también hicieron notar que el neodarwinismo




predecia que la mayor parte de los cambios debian ocurrir durante los momentos de
especiacion, que estos eventos de espectacuon eran alopatrlcos y que el pnnCIplo del

fundador de Mayr desempenaba un papel crucnal

Asnmlsmo Gould comienz

papel de la seleccion natural.
macromutaciones (probablemente debldas a

cambios importantes en las espemes ocurndos en

generaciones. Curiosamente, el acento se traslada de Charle
Goldschmidt. )

fendmenos macroevoliutivos partlculares,;

equilibrio puntuado:

lllegitimate forms of macromutatlon mclude the sudden origin.of ne pecies with all thelr

multi-various adaptations intact ab /nmo and orlgm of. drastic.and:sudden reorganlzatlon of 3

entire genomes. Legitimate forms include the’ saltatory orlgln of key features (around which
subsequent adaptations may be molded) and marked phenotyplc shifts caused by small
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genetic changes that affect rates of development in early ontogeny with cascading effects
therefore (Gould 1982b, p.88).

‘se da un paso atras en oplnlon ‘de” Ruse c:ertamente no se
traté de una retlrada En esta ercera ‘fase” se nos presenta una wsxon _/erérqurca ‘de:los

procesos evolutlvos y se nos dlce que la: adaptamon es responsabl de algunos de'los
cambios que sufre una especne pero que lgualmente responsables de estos cambxos son
las constrlccmnes mternas al desarrollo. Los cambios ocurren generalmente durante Ios_
eventos de especnacnon Yy ‘se sugiere que algunas mutaciones en genes reguladores del~,
desarrollo podrlan ocasxonar cambios significativos y casi instantaneos. Por ultlmo al nivel
de las especies puede observarse que sus patrones y dinamicas evolutivas responden a
una logica 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 sostenldo por Dobzhansky
(1937) y Simpson (1944), en la tercera fase del equllbno puntuado se afurma que la
macroevolucion no es sélo la suma de los cambios mlcroevolutlvos

And in a book about punctuated equilibria, it is lmpbrfaril to emphasiz

on macroevolution —what is and how it happens—. are omewha

Some of his post-1977 speculations have indeed‘ébpiroa
problem of the modification of adaptive structure, pe
the transformation of organismal characteristics‘ (W c
genetics and developmental biology), focusing |nst ; :
species that may bias the rates of birth and death of spectes (Eldredge 1985b p-161).
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7

El desarrollo de Ia controversia

7.1 El contexto histérico de la polémica

Durante los primeros afios transcurridos a partir de la publlcacnon del artlculo de Eldredge ’
y Gould (1972), la polemlca que desperto el equilibrio puntuado permanecmn restrlnglda

Stanley como el de Vrba, fueron ~aportacuones, hechas, desde
paleontologia. S S
A partir de 1980 la s:tuacmn camblo drarnatlca

como en inglaterra. Las razones de este camblo en Ia atenCIon quelos bi logos'evolutlvos

brindaron al equilibrio puntuado son varias, y abarcan__,dA d spectos estnctamente

¥ Gould (2002 p.981) lo recuerda asi: “Eldredge y yo nunca habiamos escuchado de su trabajo y no sabiamos, siquiera, su
sexo |pues cl articulo estaba firmado por E. S, Vrbal. El articulo imumpid frente a nosotros como una maravillosa
sorpresa.”
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tedricos hasta otros que tienen que ver con las circunstancias historicas del momento
(algunas de las cuales casi caen en lo anecdotlco)

En el aspecto estrictamente teorlco el factor que mas”xnfluyo fue la pubhcac n del

articulo de Gould “Is a new and general theory of evolutlon emerglng? (1 980) —ver pp 97— )

la dlscusmn en t;

revista Nature. De esta manera,

ni la emotividad que desperto —y que sigue. despertando— en algu :
discusidn cientifica de los postulados puntuacionista’ no hu_b : >C n'f"u‘n‘
conjunto de circunstancias politicas y culturales. G

En octubre de 1980, el Museo de Campo de Historia Natura d
cabo una Conferencia Internaciona! sobre Macroevolucion.- Una d

icago llevé. a
asirazones.de la

convocatoria —si bien no la Unica- era el debate tedrico que ha a o:la eorla del

equilibrio puntuado. Sélo que este debate ocurrié durante el aug pOlltlca
del movimiento creacionista en los Estados Unidos.

Uno de los objetivos centrales de este movimiento ha sid 3 ol
ensenanza de la evolucidon en las escuelas publicas:- del pals (Eldredge 2000) Esta; .

oposicién a la ensefianza de la evolucién, que viene desde prlnCIplos de‘ os 1 920 S, tuvo

uno de sus momentos culminantes durante el famoso lelCl‘ ofesor Scopes en 1925

en Tennessee. Sin embargo, el movimiento creacmnlsta entrado en un Ietargo L

relativo después de 1968, cuando la Suprema Corte dec:dld -con. el caso Epperson s,
Arkansas, revocar las leyes anti-evolucionistas de la era Scopes con base en la Prlmera
Enmienda.?®

Pero los creacionistas volvieron a orgamzarse en. Ios 19705 fortalemdos por el
auge del partido Republicano y de la derecha evan el'ca en los Estados Unidos, asi como

por el ascenso del movimiento conservador nglaterra y otros paises

europeos. De este modo, hacia fines de Ios setenta el "mowmlento creacuonlsta disfruté de
una segunda ronda de victorias, que culmlnaron con la lntroduccmn de leyes de “tiempo
equivalente” para la ensefianza de la evolucidén y el‘gene5|s en los estados de Arkansas y

0 . > : R s B . B 3 .
La Primera Emmienda a la Constitucion de los Estados Unidos establece que no podrit haber ningin tipo de ensefianza
religiosa en las cscuclas publicas.
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Luisiana. Por estas razones, en 1980, mientras se desarrollaba la conferencia de Chicago,
los creacionistas: estaban en la cnma de su reconqulstada mfuencna polmca Y, como es
natural, los evolucnonlstas de Ios Estados Un:dos se encontraban preocupados y molestos

por el aSunto.

reporteros de revistas cnentlflcas los perlodlcos se enteraron del evento y fueron alertados
por:el agunente articulo de James

de su potencial como not|c1a ~al- rnenos en parte

Gorman, que aparecio en la revista popular D/scover en: octubre de 1980:

Charles Darwin's briltiant theory of evolutibn' pubrlished 1'859' had a stunning impact on

scientific and religious thought and forever changed man’s percephon of himself. Now that )
hallowed theory is not only under attack by fundamentalist Chnstlans but: IS also belng :
questioned by reputable scientists. Among paleontologlsts smentlsts‘who study‘ the fossnl - g

the fundamentalnsts are
In,Oc

the dlsagreement among scientists,
creationism into textbooks and schoolrooms across the U.S.

Ios naturallstas

interpretacion de Gould (2002)—, que se creara una. falsa taxo omla entr,

que los dicotomizé en dos categorias: los darwxnlstas ortodoxos y cualqu:era con deseos
de revisar algun aspecto del darwinismo (mcluyendo desde Ios partldarlos del equilibrio
puntuado hasta los creacionistas). En opinién de Gould, esta falsa dicotomia, realzada por
una prensa que sdlo trata los temas cientificos. de manera superficial, provoco un gran
dano a la correcta comprension del equilibrio kamtu‘ado.

Asi, aunque la conferencia de Chicagokfu‘e resefiada de manera profesional por
algunos reporteros (Gould cita como ejemplos de ello los articulos de Rensberger en el
New York Times del 4 de noviembre, o el de Lewin en la revista Science del mismo mes),
también hubo varios periodicos que anunciaban la muerte del darwinismo, con el equilibrio
puntuado como su principal responsable. Si ademas tomamos en cuenta que la teoria del
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equilibrio puntuado fue, quiza, el tema mas accesible y general de los muchos que se
trataron en la conferencia, podremos comprender por que esta teona se convmlo en el

lapso de unos cuantos dlas en el S|mbolo publlco del'dabate contra el’ darwmlsmo y en el

caballo de batalla del momento para los creacnomstas ;

Obvnamente esto no paso desapé sk;c'r;to_c'yioxos Y.

del darwinismo, e incluso de haber dado argume’ to > 2 istas ‘para dafar la
ensefanza de. la evolucion. Y, aunque la: contro ! el.‘gradualismo y el
puntuacionismo siguidé adelante dentro del ambito; cue ones que tienen que

ver con el propio contenido de la teoria, es probable a stancias que rodearon
los sucesos de 1980, y el posterior empleo .de’ la‘ teoria_ por los ‘creacionistas, hayan

predlspuesto a algunos investigadores en contra de.los argumento

{eériccs del equilibrio

puntuado quiza de manera permanente.

Y es que los creacionistas emplearon}c aﬁiculo's del -equilibrio

puntuado para extraer citas fuera de contexto —y, co

recuencna alteradas— para intentar
demostrar dos puntos principales: que la teoria de )
saltacionismo equivalente al de los monstruos prometeclores de Goldschmldt y que la : g
misma teoria demostraba que no habian exustldo formas mtermedlas para Ias grandes i

ejemplo, texto preparado los dlrlgentes

inmediatermente despueés de la conferencia de Chicago, sostenla qu

un

por

Gould and Eldredge state that fossils, like living forms vary only mlldly_a und th a erage,
or “equilibrium” for each kind. But, they say, the appearance of a_ hopeful [ nster*, can‘
interrupt or “punctuate™ this equilibrium. According to the new ccncep £ punctuated
equilibrium”, fossils are not supposed to show in between forms. The new or s‘appeared
suddenly, in large steps (Bliss, Parker y Gish 1980 p 60) i ;

En el mismo afo, un pasquin distriblido - en 'Hillsborough, ‘-'Cai:'oblina de! Norte,
titulado “Los cientificos de Harvard estan de acuerdo: la evolucion es un engano!ll”,

afirmaba que:

1y

kqumbrlo puntuado postulaba'unf



The facts of “punctuated equilibrium” which Gould, Eldredge, Stanley and other top
biologists are forcing the Darwinists to swallow fit the picture that Bryan:’o insisted on, and
which God has revealed to us in the Blble. Every specxes of organism .was separatelyf,
‘the- doctrme taught by Scrlpture and: by:

created durmg the six “days” of- creatlon" This'i
Cuvier (the father of paleontology) al‘ik‘é’. ‘an modern blology“ls forcing Vthe Darw nists to
accept it (citado por Gould 2002, p.987) R

has raised a storm in evolutlonary curcles wnh h|s new theory of punctuated'equnllbrlum
Without intending to do so, he has told the scuemlflc world that win was wrong and the
creationists are right. Not that he planned to, of coursel Darwm ecognlzed that the theory'
of evolution needs an unbroken line of gradually changmg fossul Now along comes Dr. Jay
Gould and agrees with the creationists: the mlssmg links aren't th’ere and never were.
Thank you, Dr. Gouid! : : :

Todas estas citas de grupos cristianos fundamentallstas no solo tlene un valor

mll"- la ensenanza

anecddtico, sino que sirven para ilustrar la campana general para su

de la evolucion en las escuelas publicas que formé parte del context' socia en que se"

desenvolvid la controversia en torno al equilibrio puntuado durant s anos Y este

esta teoria.

contexto pudo influir en la predisposicion de algunos |nvest|gadq ,s

En 1984, en un episodio mas de esta carnpaﬁa;C(e cio s,t,a: “durante las

audiencias quetuvieron lugar para evaluar el contenido.de los'llbro‘ de téx;o del estado
de Texas, Mel .y Norma Gabler propagandistas profes:onales
llevaron a cabo una campanan de cabnldeo con  los Ieglsladores para lograr imponer

e ‘grur}os' ‘evangélicos,

cuatro cambios especificos en los libros de texto de. b|o|ogla-‘en la seccuon que habla

sobre la evolucién. Uno de estos cuatro cambxos se, Vropuso bajo la 5|gu1ente

argumentacion: “Existen discontinuidades ststematlcas en el regnstro fosil que muestran la:
ausencia de formas intermedias. El equlllbno puntuado fue ldeado para expllcar estas, R

* Se refieren a William Jennings Bryan, el reverendo y dirigente politico que sirvié como fiscal en el jucio ya

mencionado contra ¢l profesor John Scopes, por haber ensciiado la teoria de la evolucion, en Tennessee, en 1925.
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discontinuidades. Por consiguiente, la presentacion de los linajes evolutivos, como la de

los anfibios a reptiles a aves y mamiferos, no puede sustentarse en evidencias. Los libros
»31

de texto deben revnsarse para reflejar esta mterpretacmn

Ilbros de texto. Para ello, citdé una vez a la teoria del equmbrlo pumuado (a partnr de as

citas descontextualizadas y alteradas de una publicacién creacionista). EI. tamblen' :
republicano Bonb Hensley, que se oponia a la propuesta de su colega Capps, pidié 'a'yu'da»f
a Gould para impedir la aprobacion de la nueva ley. Gould escribid una carta alkcongrkesé :
estatal explicando que el equilibric puntuado no ha pretendido nunca. atacar ‘a’lal
evolucion, sino "explicar como la evolucion, interpretada de manera apropiada, conduCé a
los resultados que de hecho observamos en el registro fosil" (Gould 2002, p.990). 3

La mancuerna Hensley-Gould tuvo éxito y la propuesta de Capps no paso. Sin-.
embargo, el hecho es ilustrativo de como el equnllbno puntuado ha sido citado, una'y otra
vez, de manera deformada y SImpllsta por sectores conservadores y por los movumlentos .

creacionistas.

Mientras esto sucedia en los Estados Unidos, en Inglaterra surgid otra polémica,
esta vez en torno a una nueva exposicion de dinosaurios montada en el Museo Britanico

3 8in embargo, grupos cientificos también hicicron oir su voz y la propuesta de los Gabler no fue aprobada. En cuanto a
lit ley que en ¢l estado de Arkansas obligaba a dedicar el mismo ticmpo en las escuelas piblicas a la ensefianza de la
evolucion v del génesis, en un jucio que tuvo lugar en 1981, en Little Rock, se pennitié testificar a seis cientificos. Uno de
cllos fue Gould. Su testimonio sc enfoco o demostrar dos cosas: lo absurdo de querer presentar el registro fosil como
producto del Diluvio Universal (pretendiendo comprimir 3,500 millones en ailos en sélo 6,000), y la falsedad de las
aseveraciones psceudocientiticas de los creacionistas (incluidas sus citas alteradas sobre el equilibrio puntuado). En ningin
momento tue necesario “probar™ la cvolucion, que de o gque se trataba era de exponer a los creacionistas como una
fonma de dogmatismo religioso disfrazado de ciencia, lo cual, con base en la Primera Enmienda, fue suficiente para
unpullr la difusion de sus ideas en los libros de texto.

La ley creacionista del estado de Luisiana —una copia virtual de la ley de Arkansas—, la Gnica otra ley creacionista que
habia sido aprobada en ticmpos recientes, tue sobreseida como consecuencia del llado en el juicio de Arkansas. El
estado de Luisiana apelo pero, tinalmente. en 1987 la Suprema Corte ratificé la de n de la corte de Arkansas, (Para
una cronica mis detallada del enfrentmmiento entre evolucionistas y creacionistas, véase Lildredge 2000 y Gould 2002,
PP.986-990)




de Historia Natural. La exposicidn estaba basada, de manera casi exclusiva, en los puntos
de vista rigidamente cladistas de los curadores del museo. Esto L’lltimo impulsé a Beverly
Halstead a publicar una resefia, en el Tmes de Londres g donde acusaba a Ios curadores

del museo:de "|mponerle marxismo al publlco des

que el cladismo puede ser eqmparado con

puntuado de no ser porque Iogro P
prensa xnglesa como en las revust

manifestaban su rechazo —o apoyo a: osicid _del museo y a la teo i a del equnlubno

puntuado y sus supuestas |mpllcacuon S mamlstas
ahi Bl penodlco The Sunday T/mes ‘en su

Pero el asunto en Inglaterra ovpar‘
edicién del 8 de marzo de 1981; publxc un a'r;tlculo sobre el equnllbno puntuado tltulado
“The new clues that challenge Darwm ',’.donde se’ exageraban Ias d encnas entre el
- ntredlcho ;

puntuacionismo y el neodarwnnlsmo y se sugena que Darwin queda

La BBC de Londres se sumé a la’ controversua Y, en ese mxsmo ano p eparo dos ‘

De esta manera, tanto en lnglaterra como en Ios Estados Umdos Ios medlos de',

comunicacion favorecieron mas de una vez, en su afan sensac:onallsta que la teoria del
equilibrio puntuado apareciera vinculada a ideologias que nada tenian que ver con su’
base empirica ni con sus propuestas tedricas. | : ;

7.2 La polémica en Nature

La teoria del equilibrio puntuado inspiré dos polémicas. La prlmera de ellas tlene ‘que ver
con la interpretacién correcta del registro fosil, es decir, su muestra un patron puntuado de

evolucidn, o uno gradual. Esta controversia comenzo'_enkla: revnsta Paleob/ology casi
inmediatamente después de! articulo de 1972 —ver seccion 5.3— y estuvo protagonizada,
como es natural, por paleontdlogos. La segunda polémica tiene que ver con la validez de




las explicaciones y las implicaciones tedricas del equilibrio puntuado. En este caso, la
polémica estuvo protagonizada no sdlo por paleontdlogos, sino también por bidlogos
evolutlvos y tuvo Iugar de manera pnncnpal —aunque no exclusiva— en la revusta Nature.

Sm embargo no e
realidad en el caso de Nature se dieron ambas. Los artlculos d

posnble separar la segunda polemlca de la ‘prnmera y: en"’*'

aparecieron intercalados con lmportantes estudios de campo "q ) ]
evidencia empirica para uno u otro de los bandos en disputa. A contmuacnon r senamos
como se dio esta polémica y, en el Anexo 171 al final de esta tesis (p 258) se muestra un
cuadro que resume cémo fueron intercaldndose en Nature los articulos a favor'y en contra
de la teoria del equilibrio puntuado. ‘

Z7.2.1 El equilibrio puntuado irrumpe en Nature

La polémica comenzd en julio de 18980 con un articulo escrito por Mark Rid'ley.un 'etélogo
y evolucionista del Grupo de Investigacién del Comportamiento Ammal de la Unlversndad
de Oxford. El articulo se titulaba “Evolution and gaps in the fossil record" y fue pubhcado
en el numero 286 de Nature. : ;
Ridley fue el primero —entre quienes publlcaron sobre el puntuacidnismo -en
Nature— en enfocar su critica no a lo que mostraba la evidencia empirica del regiétro fosil
con relacién al equilibrio puntuado, sino 77a7~lka's dificultades tedricas de sus postulados. El
primer problema que identifica es el_nio'do'mismo de especiacion propuesto por Eldrédge
y Gould (a partir de Mayr 1954): s de veras ocurre la especiacion Unicamente en pequenas
poblaciones? Ridley manifiesta sus dudas' de Cjue deba de ser asi, y da ejemplos de
estudios sobre pares de especies de vertebrados terrestres que habian divergido muy
recientemente, en que los rangos geograficos de las especies nuevas eran superlores al
30% del rango de las especies ancestrales. Asimismo, cuestlona que 1a especnacnon
ocurra mas rapido en una poblacion pequeia, ya que estas poblacuones tlenen una tasa

total de mutaciones mas baja, lo cual podria provocar una tasa mferlor de. evolucno

La sngunente dificultad que ve Rndley es poder reconc:llar Ia evol 1nt ada conjb' .

de variacion genética, o bien por la intensidad de la seleccion. En eI segundo caso, el

patron evolutivo estaria controlado directamente por las tasas de cambio del medio




ambiente de la especie. Una segunda hipotesis es que la evolucion rapida que muestra el
puntuacionismo sea el resultado de raras macromutaciones, de las que las alteraciones
cromosomicas son un posnble ejemplo Los heterocigotos para éstas mutaciones
probablemente serian seleccionados negatlvamente de manera que sn algun mlembro de

la nueva especie se entrecruzara con la forma ancestral, habria un mtensa presion

selectiva para el aislamiento reproductivo. Sin embargo, no es claro cua sena la causa y

cual el efecto (¢la mutacidon cromosomica fue la causa y el alslamlento reproductlvo el

efecto, o fue el aislamiento reproductivo el que favorecio: Ia dlspersmn de la mutacién
cromosomica en la poblacidén?). Y, para Ridley, tampoco es p05|ble asegurar —como. lo
hace Gould (1980)— que la especiacion cromosomlca produce necesariamente una
evolucién puntuada

Ridley critica, por ultimo, la nocion empleadafen el planteamiento original de la
teoria (Eldredge'y Gould 1972, a partir tamblen de Mayr 1954) de que existe una fuerte

cohesion del genotipo que sélo puede. ser. superada mediante una revolucion genética.

Desde su punto de vista, los casos que se conocen ‘de variaciones geograficas continuas
no son compatibles con los cambios abr P

que provocana un sistema co-adaptado de

genes, sistema con el que, segun Eldredge v Gould, ‘operaria la seleccidn natural para
producvr una evolucion puntuada‘ :

Justo un afo después, en julio de 1981, fue publicado en Nature un_ extenso
articulo firmado porJ E. Cronin, N. T. Boaz, C. B. Stringer e Y- Rak tituiado *Tempo and
mode in homlmd evolution”, donde estos cuatro antropologos anallzan detalladamente si

es posuble lnterpretar la evolucién de los hominidos corno u
(como en Eldredge y Tattersall 1975 y Gould 1976,‘197_9).
gradualista. ‘

El estudio abarca la evolucion de los hon’iinido’

Pleistoceno, realiza una comparaciéon morfologica'd
hominidos de los ultimos 4 millones de afos; y:p alisis de las filogenias
alternativas existentes hasta ese momento. - v

Cronin et al. establecen, como una‘ prlmerqcrmca a
a una posible interpretacion puntuada de la: evolucnon d

ould y Eldredge con respecto

los hominidos que la asuncion
basica del equilibrio puntuado, es demr que el reglstro. osnl 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 mdlcatlon of the actual palaebiology. In addition,
the fragmentary nature of the presewed remalns frequently does not allow phylogenetlc

la afirmacién de

L. os autores también rebaten

de Laetoli de hace 3.8 millones de afios, y Ios de Hadar de entre 2 8 a: 3 mblllone de
afios) son una prueba de estasis:

Two considerations argue against this claim. The fossil remains  from.. LaetoIr are not
abundant, and there are not diagnostic crania. Although some specimens in thls sample do
show dental and mandibular similarities to Hadar specimens, it is unknown to what degree .
the 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 at Laetoli and Hadar remain to be confnrmed by other
dating techniques, such as palaeomagnetism, there are preliminary faunal mdlcahons that
Hadar and Laetoli may be closer in time than the absolute dates would suggest.;Thus. a
temporal argument for stasis within the proposed taxon A. afarensis is. un_corgﬁncinQ
(P.116). : ;

En cambio, proponen como un buen ejemplo de gradualismo filético dentro del

linaje de los australopltecmos el que se muestra entre Ios especnmenes sudafrlca’nos de

A. afncanus y los especnmenes de.la forma ancestral A afarens:s
En cuanto al Ilnaje ‘del genero Homo 'Cronm et a sostnenen que’la evyndencna

dlsponlble p e expenmento una

estasis morfolégica. A lo largo de imenes recuperados

muestran un progresivo aumento en su robustez ademas de que los ejemplares mas

[S]
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tempranos poseen un rostro mas aplanado y alargado, la bo’veda del craneoc mas

pequefa y delgada, asi como una capacidad craneal mas reducxda
Para el caso de H. sap/ens aunque Gould y Eldredge (1977) aflrmen que el H

efecto, todos los ejemplares europeos del-Pleistbt’:eno medi

Sin embargo los autores conceden que en c rt
posibles casos de estasis morfolégica:

Other parts of the hominid fossil record suggest ‘(hét-st‘

Pleistocene in age but show fundamental.
specimens (p.120).

que los casos que aducen los puntuac:onlstas asu favor son pre d retacnones

equivocadas:

In summary, the evidence that we, unlike some others (Eldredge y Tattersall 1975; Stanley
1979; Vrba 1980), have adduced from the fossil record does not support the model of
punctuated equilibrium for hominid evolution. Apparent: cases of punctuated equ:llbrlum in
the fossil record of hominids are due to one of three causes. Specnmens are . certainly
misdated... possibly or probably  misdated... or. open :to very dtfferent morphologlcal
interpretations... A review of the morphology of hominid fossils with thelr most. probable

 Sin embargo. v a pesar de estos argumentos, Stanley (1998) ha scguido insistiendo en que /. erectus constituye un
s0lido caso de estasis worlologica.
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dates strongly suggests a closer approximation to a gradualistic modei... If 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 capituio de 1a polémica en torno a los moluscos del lago Turkana

Sin embargo, apenas tres meses después del estudio de Cronin et al. que favorecia el
modelo gradulista, en octubre de 1981 fue publicado otro articulo que cambiaria la
balanza a favor del equilibrio puntuado. Estaba firmado por P. G. Willlamson, un
paleontdlogo del Museo de Zoologia Comparada de la Universidad de Harvard. Este
articulo, titulado "Palaentological documentation of speciation in Cenozoic molluscs from
Turkana Basin” se convirtid, desde entonces .y hasta la fecha, en el caso mejor
documentado de evolucién bajo el modelo punfuado. ) ‘

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 tardio.
Esta secuencia resulto particularmente Gtil para su estudio ya que los taxones fosiles que
contiene estan inusualmente bien representados, son muy abundantes, pertenecen: a
grupos taxonomicos muy heterogéneos y, ademas, pertenecen a linajes que aun tienen
especies vivas, por lo que resulta posible hacer comparaciones e inferencias con ellas. '

Williamson analizd y tomd medidas a miles de especimenes correspondlentes a 13’
linajes diferentes (entre ellos destacaron los prosobranquios Bellamya un/color y
Melanoides tuberculata). Sus resultados fueron los siguientes: el patréon fxlogenetlcd 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: morfologlca en
todos los linajes estudiados aparecian puntuados por rapidos eplsodlos de camblo :
fenotipico. En ningun linaje se apreciaba una tendencia gradual 2 constantekde cambloia*

morfoldgico. Ademas, en al menos dos casos, habian quedado claramente documentados_

los eventos de especiacion ocurridos en poblaciones penferlcas axsladas‘ (como pre‘d|ce'el i
principio del fundador de Mayr). "

De acuerdo al grosor de la capa estratlgraflca que contiene ‘el momento: de la
cladogénesis, Willlamson estimé que este evento de especiacion debe haberse llevado a




cabo en un periodo de entre 5,000 y 50,000 anos. En todos los casos, y previo al suceso
de cladogenesus Williamson encontré- que las poblacmnes penfencas entraban en una

‘lo cual mte preto

fase de elevac omo un

perlodo de mestabﬂndad del desarrollo provocado por la alteracxon’de los mecamsmos dev

S|gn|f'cat|vaﬂ qe su varlanza fe otlplc

homeosta5|s genlca que antecederia a los eventos de’ especuac:on

El amculo por consiguiente, establece tre puntos prlanpaIes ) tédos los Ilnaj‘”esbk L

estudlados exhlben una estasis morfologlca durante largos perlodos (de 3 as mullones de~ .

afos); 2) ‘el camblo evolutivo en cada linaje esta: concentrado en evento e espec:acnonk]v_

relatlvamente rapldos (ocurridos en el lapso de 5,000 a 50, 000 anos) y.3) los’e éntos de’?’

espec:amon estuv:eron acompanados de una pronuncxada mestabllldad de desarrollo en‘ .
las poblamones transitorias. - -

that the underlying unit of macroevolutlonary change is the spe i

speciation is a

microevolutionary change (Williamson 1881a, p.442).

qualitatively different phenomenon

una critica escrita por J. S. Jones, del Departamento de Gen

continuacion, sostiene que todo se debe a la escala con que se este trabajandO' “Aqui

vemos una importante diferencia en la manera en que. aquellos que tratan con fosiles \'%
quienes experimentamos con orgamsmos vivos establecemos las tasas de cambio
evolutivo; debido a la dlferenCla en’ Ias escalas del tlempo manejadas por estos dos
grupos, lo que resulta un mstante del’ tlempo evolutlvo para un paleontdlogo puede
parecer una infinidad para un genetista” (Jones 1981, p.427).




Este es el principal argumento empleado por Jones. Al criticar el tempo del
equilibrio puntuado considera que los demas postulados caen por si solosas, y por tanto
concentra su argumentaclon en’ demostrar que en el tempo puntuacnonlsta hay suflcnente

espacio para el graduallsmo d‘ rwmlsta en el Iapso de entre 5, OOO y 50 000 anos que
propone Williamson para l" = io de su reconstruccnon puntuada, hubo

tiempo para un promedxo de 20 000 generac:ones de caracoles (dado que su intervalo de

generamones es de entre 6 y 12 'meses),‘ para 1a- mayorla de los ‘genetistas 20,000
generaciones resultan un tlempo mas que' suficiente para permitir que un cambio gradual
conduzeca a una evolucion morfologica equ:valente a la descrita por Wllllamson "‘Este
seria el equivalente a quiza mil afos en una caja de laboratorio de Drosophlla oa sels mnl :
afios en.un expenmento de seleccion con ratones, o a 40,000 anos de ‘se ecéion con

unearthed by Williamson— is placed in the context of the known'abiht o
respond to the forces of classical darwinian natural selection, it bééo
necessary to invoke evolutionary forces 'qualitatively different’ frbrjﬁ
Darwin. Depending on the time scale to which the investigator is' a
punctuated equilibrium may be another’s evolutionary gradualism. €
extraordinarily complete page in the history of evolution but its contents do not force us to'

change our views on the genetic mechanisms of the origin of species (p.428).

>3 Este énfasis en querer falsar al equilibrio puntuado con el argumento de que el fempo que propone la tcoria es
compatible con ¢l gradualismo, ha sido compartido por otros criticos del puntuacionismo cn diferentes momentos, como
veremos mas adelante. Jones parece ignorar la afirmacion de Gould y Eldredge (1977) de que la teoria del equilibrio
puntuado es una teoria de un modo cvolutivo, ¥ que ¢l tempo que muestran no es mis que una forma de evidenciar la
operacion del modo.
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Williamson respondié en el niumero 294 de la revista, rebatiendo a Jones en un
articulo titulado “Morphological stasis and developmental constraint: real problems for neo-

Darwinism”, en eI cual recuerda que:su artlculo mncnal (Wllllamson 1981a) sostema tres

compatibles con la gen
acusa Wllllamson— p

que una teoria es’ tan buena como las predlchones que es capaz de hacer entonces el
orla capaz de

neodarwinismo —que es presentado por sus exponentes como un
abarcar todos los procesos evolutivos— ha fallado en predecir el fenﬂ
presente de la estasis morfolégica, ahora reconocido como. una’ d :
intrigantes del registro fosil. La respuesta tradicional de los neodarwnmstas, ha sndo invocar
la ‘seleccion estabilizadora’ (como en Stebbins y Ayala 1981), pero este argumento se’

enoc ampliamente
os 'asbéctbs mas

habitan algunas especies en el presente las cuales.a pesa

periodos de estasis estaban mvarlabl mente acompanados de una gran mestab (
desarrollo, es decir, justo lo que cabrua esperar si en efecto estuviera ocurrlendo el

desmantelamiento de una homeostasis genética.
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Esta homeostasis genética, dice W.iliamson, no deberia sorprender al
neodarwinismo, pues ha sido sugerida por Mayr (1975) y por Carson (1 975) Sln embargo

estas sugerencias lmpllcarlan Ia d oc cxon d

la micro-y. la macroevolucnon y esto

“amenezaria el nucleo reduccuomsta del neodarwmxsmo,convenCIonal" 3 Por lo que termuna 2
afirmando que: S

The Turkana Basin sequence records a pattern of Iong -term stasxs punctuated by rapld :
speciation accompanied by pronounced developmental mstablhty. Jones suggests that thls

pattern requires no change in conventional vuews of:the genetic mechanisms of the orlgm ‘of: 3
species ~despite the fact that this pattern |s ‘neither predicted by neo-Darvvlnlsm ‘nor
explicable in terms of its major tenets. Punctuatlomsts suggest that it |s time - for’
conventional neo-Darwinism to address the |mportant issues of morphological ‘stasis and
developmental constraint (Williamson 1981b p.215).- :

Al ano siguiente, en el numero correspondlente al 15 de abril de 1982 fueron
publicados en una seccidn especial, titulada “Punctuatnomsm and Darwnnxsm reconcnlled?",
seis articulos de diferentes autores, todos ellos ded:cados a la polémica sobre el equ:llbrlo
puntuado y, mas concretamente, a la polemlca en torno al articulo de Wllllamson (1981 a)’

sobre la evolucién puntuada de los moluscos del lago Turkana. . !
El primero de ellos, titulado “Questions concerning speciation”; estaba escrlto por

Ernst Mayr, es decir, precisamente el autor del modelo de especuac;on perlpatrlca y de la

teoria de la cohesion del genotipo que empleaban Eldrege, Gould.y Wllllamson. y. que
ahora intervenia por fin en la poiémica.

Mayr afirma coincidir con Wllllamson en el hecho de.que es poco probable que la
estasis pueda ser explicada como. producto de la seleccion: estabuhzadora ya que sus
propias observaciones le han mostrado que: ex:sten muchas especnes que exhiben una
gran uniformidad fenotipica, incluso cua‘ dosu: rango. geograflco abarca areas de gran

diversidad ecolégica y climatica. Por consngunente reaflrma su conviccién en la existencia
de una cohesion del genotipo que serla Ia responsable de |a estasis morfoldgica.

Sin embargo, aunque Mayr sost:ene que. *Williamson ha presentado una
explicacion plausible de sus descubnmlentos que bien puede ser la. correcta”. (Mayr'
1982c, p.609Y), también se declara confundldo con algunos de los resultados del estudlo
En primer lugar, llama la atencién sobre el hecho de que Wllllamson presenta que los‘
cambios que tuvieron lugar en los 12 linajes de moluscos de reproduccion sexual fueron
exactamente paralelos a los eventos en la especie de reproduccion asexual, Melanoides




tuberculata. Dado que un linaje filético asexual consiste en cientos o miles de clones
independientes, c,como puede expllcar Williamson que todos ellos, snmultaneamente
expenmenten una-historia paralela de cambios genéticos equlvalentes? (Para efectos de
claridad, llamaremos a este~prlmer cuestionamiento la objec:on A Para Mayr este
> > en los clones asexuales sugrere ma

cambxo fenotl

linaje sexual, un hecho

depdsitos de conchas

1otypi or genotypic?", Arthur J. Boucot,
a Eétatal de Oregon, reclama a Williamson
nformacnon para dilucidar si los cambios

del Departamento de Geologla
no haber incluido  en.isu® art
morfoldgicos que reporta fuero oducto de cambios genéticos o, simplemente, de
cambios ecofenotipicos (objeC/on -C) Y si tales datos no existian, Boucot opina que
Williamson debié haber cultivado al menos algunas de las especies aun existentes; en las
condiciones de salinidad.y composncuon del agua que se supone que ocurrieron en la

region del lago Turkana que fue objeto de su estudio. “En ausencia de dicha informacion,

debera disculparsenos . por..seguir  considerando que la posibilidad de  cambios
ecofenotipicos es tan racional como la de la especiacion” (Boucot 1982, P.609).

En segundo 'lugar,” Boucot sostiene que Wiiliams_o_n necesita explicar
satisfactoriamente por Qué los eventos de especiacion o‘c‘ukr'rie'rbh Ele manera simultanea
“Esta es ciertamente, una

en una variedad de moluscos no relacionados (ob;ec:on D)
sl blen enteramente plausnble

un punto de vista: evolu

extrafia comcudenc:a
desde una perspectlv eco notxplca si comcudler ¥ conu gran' camblo en la quimica o en

la concentracién del ‘agua, que’ afectara un braz de un gran’ ago" (p 610)

E! siguiente articulo, ti'tuladoV "Mbrphélogical 'fsta‘siirsban‘d deyeidpmental constraint:
no problem for Neo-Darwinism”, estaba firmado por Brian Charleswérth, de la Escuela de




Ciencias Bioldgicas de la Universidad de Sussex, y por Russell Lande, del Departamento
de Biofisica y Biologia Teérica de Ia Universidad de Chicago.
Charlesworth y Lande aflrman que sostener . que la estasis se ~debe . a

constnccuones al desarrollo equlvale a decir. que Ios caracteres.,lnvolucrados carecen de_
r embargo aseguran

variabilidad genética, y que por eso la sele cuon es >
hay evidencias de.una sustancnal varlablhdad heredable en Ia mayorla de los ‘caracteres

morfologicos estudlados por. Wllllamson mclunda Ia forma de'la’ concha de los moluscos -
(objecidn E). La estasns por. con5|gu|ente no puede ser explicada como producto de las
constricciones al desarrollo; o los caracteres estudiados son selectivamente neutros (y el
tamarno de la poblaciéon demasnado grande para permitir la operacmn de la derlva genlca),
o la seleccién natural esta actuando’ para mantener un fenoctipo intermedio optlmo k ’, :
Y con respecto a la tercer observacion principal del articulo de Wllllams n’ (qué'IOS’
eventos de especiacion estuvieron acompafnados de una pronuncxada mestabnhdad,del

desarrolio en las poblaciones transitorias), Charlesworth y Lande sostlenen que hay vanas :

posibles explicaciones que no fueron dlscutldas como el y p‘udteronf_,

“Pero incluso ’si"""as

variacidn geneética y no-genética. [Por consiguiente] un: relaja

estabilizadora y/o de la seleccién direccional lejos de una zona de canahzamon producurla

un incremento en la variacién fenotipica, hasta que-la poblamon sea recanallzada por_ :

medio de la seleccion estabilizadora, alrededor de. un nuevo. fenotlpo optlmo
(Charlesworth y Lande 1982, p.610). ] T

Otro articulo esta firmado por Lev Glnzburg Y Jay Rost (1 982) ambos del
Departamento de Ecologia y Evoluciéon de la Universidad Estatal de Nueva York »Su tesns
es que el puntuacionismo es, en realidad, solo un artefacto de la escala de tlemporque se

use (objecion G). Para explicar su argumento, utlllzan el siguiente. ejempl

upongase
que cultivamos una poblacidon de E. coli en un ambiente determinado por algunos anos.
Asumamos que muestreamos células del cultivo a diferentes intervalos de tiempo para
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saber si la poblaciéon 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 sucedldo nada Ocasnonalmente sm embargo encontraremos camblos que

una presnon de selecc:on es mdnspensabl

dependlendo de dlcha presxon‘selectlva

de las tesis del equilibrio puntuado en.general. Por esta razon,.:las te')épo'ndr'er;nbys' con
cierto detalle. ' k
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A Mayr le responde (objecion A) que, ciertamente, es innecesario postular que
todos los clones de Melanoides presentes en el lago Turkana experimentaron cambios
geneéticos paralelos durantelos epxsodxos de transformacuon morfolog»ca Propone como

una explicacion mas probable el que uno

recuerda a Mayr que &l mismo ..ha'suge do e
eliminacion competitiva de clones

conflicto entre el modelo de especnacnon penpatnca de Mayr y mls observacnones:,en ely~
lago Turkana. Espero poder abordar: este asunto en alguna publxca(:xon posterlof, -

(Williamson 1982, p.611). ; 7 i )
En cuanto a la critica de Boucot (objecion C) sostiene que hay varios elemeritbs -

que permiten afirmar que no se trata de simples vanacxones ecofenotipicas, ya que' 1) Ias_ .
formas nuevas coexisten con las presuntas formas ancestrales; 2) las ramas prlnClpales -
de los linajes estudiados en las secuencias del lago Turkana existen todavia'y prese an

una amplia distribucion en Africa, sin embargo, incluso en los ambientes modernos

extremos en que estos moluscos estan presentes, no se presentan varlamones}

de los cambios ecofenotlplcos. Adicionalmente, Ia magn/tud_el cambil

tanto en los bivalvos como en los gasterépodos"es"rhiié:hb

Suregei y Guomde ocurrieron durante una regresién lacustre. Los : ; majes“de
moluscos estudiados ocupaban ambientes similares, por lo cual todos experlmentaron




condiciones de aislamiento y estrés durante la fase de regresion. Y, por consiguiente, es
razonable que se haya presentado una respuesta evolutlva smcronlzada en todos ellos.
En lo concernlente a las crmcas de Charlesworth y. Lande (ob;ec;on E) Wllllamson

|mprobable que todas esas especxes experimenten un mlsm

durante estos enormes lapsos de tiempo.

periodo mayor. :

Asi, si las bacterias de Ginzburg y Rost estuvxeran evoluctonando de acuerdo al
modelo gradualista, el monto de cambio registrado’ en cualquler mtervalo muestreado
podria ser extrapolado para obtener el cambio neto que ocurriria durante,un fapso mayor
de tiempo. Pero, si las bacterias estuvieran evoh.icionando de at‘:uerdo‘ al modelo
puntuado, entonces no podria extrapolarse el monto de cambio que sé observara en
cualquier muestra, pues si la muestra incluyera, casualmente, un evento de especiacion,

136




la tasa de cambio estimada para un lapso mayor de tiempo resultaria demasiado alta; por
el contrario, si_sucediera .—lo. que es mas: probable— que la muestra seleccmnada
\ daria cero.’ - i

correspondlera aun perlodo de estasns entonces la extrapolac
Por consngu:ente Ia escala de muestreo es: nrrelevante para Ia controversua entre )

los modelos graduahsta y puntuad_

"Llndsay (objeC/on H), Wilklriarkn"sén'_

un sine qua non del camblo evolutlvo Una aflrmacron asn esta dejando de Iado todo un ,'
conjunto de mecanusmos blen reconocndos por eI proplo neodarwinismo, como el :efecto

fecundos’, todos ellos capaces de alterar el camblo evolutivo mdependlentemente
veces incluso en contraposicidon— de las presnones de seleccion. ;
Por otro lado, de acuerdo con Lmdsay. solo habrian existido presnones ,de

seleccnon durante los momentos en que hubo cambuos evolutlvos es decir; dura te Ios
eventos de especiacion, que en el caso de los nlveles Suregei y Guomde de la secuenmav‘
del lago Turkana, significaria que sdlo exnstleron presuones selectivas en el 0. 1% del

tiempo; en el 99.9% del tiempo restante la pres:on ‘habria sido minima o nula —]por 5\'

millones de afos!— y por eso no habrian ocurrido camblos significativos en ninguno de los
linajes” estudiados. Por lo que Williamson termina diciendo: “Lindsay encuentra esto
normal. jYo lo encuentro increible!” (Williamson 1982, p.612).

7.2.3 Sean bienvenidos los paleontélogos a la mesa alta de la evolucion

En 1983, en el nimero 305 de Nature, F. H. T. Rhodes, de la Universidad de Cornell,
escribio sobre el manejo inexacto que los autores del equilibrio puntuado hacian del
termino ‘gradualismo darwinista’, sin manifestar explicitamente su apoyo o rechazo a
dicha teoria. Sin embargo, mantenia que la “hipotesis” del equilibrio puntuado ha sido de
una gran importancia practica y tedrica para la paleontologia, y que algunos de sus

“matices” no habian sido previstos por Darwin.




Algunos numeros después, en mayo de 1984, Philip Gingerich, del Museo de
Paleontologia de la Universidad de Michigan —un feroz adversario del puntuacionismo
desde el prmcnplo y quien ya habia publlcado (1976 1978) varias criticas a su aspecto

emplnco (ver p. 77)— criticé severamente a Rodhes por esos comentanos en un articulo

titulado “Darwin’s gradualism and emp:rlcusm En este ensayo Gingerich se manifiesta
sorprendido de las afirmaciones de Rhodes ace a. de la® lmportanma de la teoria del

equilibrio puntuado. En primer lugar,. aflrma Eld y;Gould han confundldo el término

‘gradualismo’ con el concepto de ortose En segundo Iugar ‘no:ve como el

equilibrio puntuado puede haber resultad: mportante para la paleontologla pues para

Gingerich se trata de una teoria que ademas de ser. saltacnonlsta resulta lm osnble de
poner a prueba: : B

A gradual process advances by steps, and intermediates are pres\entia“S ‘e'vi&e‘nce,of
transition. Darwin’'s gradualism reflects a commitment to the idea that suggested
evolutionary transitions should be represented by evidence. Saltational “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. It hardly deserves recognition as a conjecture of “major importance for
palaeontological theory and practice". Palaeontology, like other scientific disciplines, is
dedicated to the principle of empirical testability: hypotheses that cannot be tested are of
little value in science (Gingerich 1984, p.116).

Ademas del calificativo de “"saltacionista” para el equilibrio puntuado, dos cosas
llaman la atencién en la argumentacion de Gingerich: al sostener que el puntuacionismo
se apoya en evidencia negativa porque basa sus afirmaciones sobre eventos:de
especiacion muy rapidos en las discontinuidades (gaps) del reglstro fosil, ciertamente’
coloca a la teoria en una situacion dificil de probar. (y que nos remlte a Ia dlscusmn sobre o

lo adecuado o noylo mcompleto o no del registro fosnl) ‘pero al hacer esto Glngerlch esta

porque prefiric ignorario- el articulo de Gould y Eldredge e 197 donde se. propone. un'
protocolo de investigacion —ver seccion 6.3.4— que, busca ponera prueba empmcamente

los postulados del modo de especiacién del equullbrlo puntuado




En el mismo numero de Nature aparecié publicada la réplica de Rhodes a
Gingerich. Sobre el primer punto que Glngerlch le reprocha (el haber aflrmado que ia
teoria del equlllbrlo puntuado ha stdo de granrlmport cxa para Ia paleontologla) Rhodes

homlnldos hasta los trilobites del™ Ordowcnco

cuanto a las contribuciones del equ:llbrlo puntuado que no pudleron ser: antlcxpadas por

Darwin, sefala, sobre todo, a la estasns ya Ias constncctone al'desarrollo.

John Maynard Smith, el decano de los blologos evolutlvos n Inglaterra —en ese
momento profesor en la Universidad de Sussex, .y hoy en dla ya retirado— entré a la
polémica en 1984 cuando publicé, en el niumero del 31 de mayo de Nature una cronica
sobre una serie de conferencxas dictadas por Gouid en Ia Umversndad de Harvard. En este
articulo, titulado “Palaeontolcgy at the high table”, Maynard Smith admite que, después de
Simpson —y en parte debido a la actitud de los genetistas de poblaciones—, no habian
ocurrido contribuciones importantes de la paleontologia a la teoria evolutiva, situacién que
ha cambiado con las propuestas del equilibrio puntuado y de una visién jerarquica de la
evolucion.

En relacion al primero de estos temas, la teoria del equilibrio puntuado, sostiene
que “...en si misma, la teoria njo dice nada sobre el mecanismo que produce los cambios
cuando éstos ocurren, tan sélo qyue son rapidos en términos geologicos; aunque para un
genetista podrian seguir apareciendo como'lentos y producidos por la seleccién natural...
[Ademas] muy poco se dijo. en Cambridge acerca de la: evidencia empirica ‘de-rl :
puntuacionismo. Gould tratd ‘el tema como. si fuera uh hecho para todos...” (Maynard
Smith 1984, p.401). : S

Después de haber asistido a'las conferencias, Maynard Smith se dice convehcido,
de que la evolucién morfoldgica procede a tasas de camblo muy dlstlntas en dlferentes'
momentos —idea con la cual no tiene nlngun mconvenlente—, pero declara'enf tic mente

que ve muy pocas evidencias de:  que Ios camblos rapldos asociados,
necesariamente, con los momentos de cladogenesns (a pesar de que este podrla ser el
caso cuando parte de una especie entra a un nuevo nicho ecologlco) En todo caso, lo

que si ve como una novedad importante es el énfasis en la estasis. Maynard Smith resena
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que, mientras que los genetistas han atribuido la estasis a la accion de la “seleccion
normalizadora”, Gould ha replicado que dicho tlpo de seleccion no puede. favorecer un

mlsmo fenotlpo durante Iargos perlodos de" tlempo en Ios cuales ocurrleron camblos

seleccidon al nivel de especies— hace una declaraco qu

ortodoxos representantes del neodarwmlsmo segun o han call ca}j Eldt:é'di’ge‘ (119,95) \

Gould (2002)— resulta particularmente |mportante

The hierarchical view of evolution, then, is that processes of selection and stochastic drift
go on at the level of genes and of species, as well as of individuals. As an old-fashioned
proponent of the modern synthesis, | 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 confined to qualities, such as speciation
rate and evolutionary rate, that are properties of species and not of individuals. However,
there remains plenty of room for disagreement about the relative importance of these
various levels, or —what amounts to the same thing— about the relative effectiveness of
selection at different levels (Maynard Smith 1984, p.402).

Esta declaracion es importante porque en 1984, cuando Maynard Smith publico
este articulo, Gould ya habia establecido (1980, 1982a,b) como una de las pring:i‘p‘al‘es
diferencias entre los puntuacionistas y los neodarwinistas, e! hecho de que. sélo»xlos,
primeros aceptaban una vision jerarquica de la evolucién. De hecho (permltaseme?‘—

reproducir de nuevo un segmento de la cita de la p.107), Gould declara en 1982 que'una*
teoria jerarquica de la evolucion ya no seria estrictamente darwinista:

Terminological issues aside, the hierarchically based theory. woi Id
traditionally conceived; it would be both a richer and a dlfferent t >ry
in abstract form, the essence of Darwin’'s argument expanded to work
hierarchical theory would therefore represent .a klnd of “hxghe arwnmsm., with the
substance of a claim for reduction to orgamsms Iost but the domain: of the abstract
“selectionist” style of argument extended (Gould 1982a, p.386).
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Y ahora Maynard Smith, el darwinista mas estricto de Inglaterra declara que no
tiene mngun problema con la vnslon jerarqunca de 1a evolucton sxempre que-el termlno de

seleccién de especies se apllque cuando se trata de un proceso de seleccuon que denva‘ -
ac:on

de propiedades de las especnes no de {os mdxvnduos Y ésa es exactamente Ia apll
que Gould (1982b) propone darle {(ver p.108). Como Maynard Smith tamblen declara que’
no tienen problemas con que la evolucion morfolégica avance a distintas tasas de camblo

en diferentes momentos, y que la estasis es un hecho que merece explu:acton (y que esta e

no puede ser la respuesta simplista de que “se debe a la seleccion normallzadora") cabe
preguntarse: ¢a esta altura de la controversia, queé es lo que esta dlstlnguuendo a- IosA

neodarwinistas, como Maynard Smith, de los puntuacionistas?

Esta diferenciacion Yy sus consecuencias seran analizadas en el capltulo 10 pero
es conveniente dejar asentadas, desde ahora, algunas distinciones- basncas que ya
aparecen en - este primer articulo de Maynard Smith: para empezar, es™ claro que la
seleccidn natural, actuando al nivel del organismo individual, es el prmc:pal mecanlsmo de

la evolucién para Maynard Smith (&l no ve la necesidad de acudir a Ias c C
desarroillo de que hablan Gould 'y Wlllnamson) no tiene. lnconvemente en -aceptar la
seleccion de especies, pero hace enfasus en que hay mucho espacmv para el desacuerdo

en cuanto a su lmportanma relatlva y flnalmente aunque acepta larealidad del fendmeno

los’ :momentos de

de la estasis, no acepta que 1a evolucnon ‘este” ‘concentrada ‘en
especiacion.

extinciones en masa del pasa

...these extinctions ranse quest:ons for.- evolutlonary blologlsts. Is it.-possible " that
evolutionary change would slow down and stop in the absence of changes |n the physical
environment?... Are extinctions, then, a necessary motive for evolutlon? A second question
concerns the relation between extinction and radlatlon. Ecologlst tend.to see nature as
dominated by competition. They would therefore expect the extmctlon 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... | find it surprising' ! would have expected a major cause of extinction.to be
compemon from other taxa

“The* Tanner lectures
have too long been-mi

ere an’ entertamu

g and stlmulahng occaswn he palaeontologlsts:

variaciones sean pequenas v de que el movnmlento mtcnal se deba hacer en contra de la
presion de seleccion:

Thus, pundated equilibrium, the paleontological pattern of rapid transitions between
morphological equilibria, is a natural manifestation of the standard wrightian evolutionary
tHeory and requires no special developmental, genetic or ecological mechanisms (Newman
et al. 1985, p.400).

. .Cabe notar que, bajo esta descripcién, el equilibrio puntuado queda reducido a un
mero modelo de transiciones rapidas entre una morfologia de equilibrio y la sngu:ente Los
autores entienden a la estasis como el tiempo . en que se permanece

adaptativo, antes de moverse a otro pico, y tampoco anallzan por' que el camblo
morfolégico coincide con eventos de especuacuon‘

Bajo su analisis matematico, la evolucién puede segulr S|endo gradual y presentar
un patrén puntuado en el registro fosil:

Gradual evolution is possible in a changing ‘landscape  if pééks shift. gradually  and
unidirectionally. Our analysis suggests a resulting palaeontological pattern of ‘punctuated

3 Para poder comprender la sorpresa de Maynard Smith ante 1o que ahora nos parece muy obvio, recuérdese que la teoria
sobre la extincion repentina de los dinosaurios a causa de un meteorito, al final del Creticico, habia sido propuesta por
Walter Alvarez apenas cuatro afios antes, en 1980, y que el crater Chiexulub no se acepté como el sitio de impacto sino
lﬁ\asl.x 1991 (véuasc Carreiio y Montellano 1997).

> En los colegios ingleses tradicionales, los comedores tienen una gran mesa s alta (the high table) situada al frente, en

la cual solo se pucden sentar los decanos y el resto de 1a elite de 1a institucién (esta aclaracidén se la debemos a Eldredge
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 'mismao afo, Richard’ Dawkms del Departamento der Zoologla de fa”
Universidad de Oxford, escribié una resefia sobre‘el Ilbro de Eldredge Tl A'es Frames The

fundamentalistas religiosos (siempre buscando punto' vulnerables en Ia teona,,de la

evolucion):

The effect is heightened if any chink of encouragement is offered by professionals on the
inside of the business. | regret to say that more than a chink was offered by charﬁpidné of
the “punctuated equilibria”. The debate about this interesting little theory is a technlcal
parochial affair if ever there was one. It lies firmly within the neo-Darwinian synthesrs It is ..
no more revolutionary than many another argument that has enriched’ th}e " synthetic
theory... Yet punctuationism is widely thought to be revolutionary and antithetical td neo;
Darwinism, for the simple reason that its chief advocates have said that it is., The lheory,
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)

Segun nos dice Dawkins, al leer. el.nuevo libro de Eldredge queda.la |mpresnon de'
que, en realidad, los planteamientos tanto del libro como del articulo de 1972 ‘son

modestos, por lo que no ve “de que ‘searmo tanto alboroto”, si bien‘lo: achaca ali

pronunciamiento de Gould (1 980) acerca de que la teoria sintética estaba "efectlvamente

muerta”:

If the book signals the endyv f-that :grandiloquent era it is very welcome for the

misunderstood rhetorlc of mlddle Aenod punctuationism gave abundant aid and comfort to

creationists and other enemles of s ‘entlflc truth (p.683).

Dos anos despues 'en dscrembre de 1987, Nature publlco un: artlculo de Peter
Sheldon, del Departamento de Geologla del Tnnlty College, en- Dublin, que revivié 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 discusién a Maynard Smlth ya Gould y Eldredge
ion e los trnlobntes del

o a cabo un detallado estudlo sobre la evolu

entre los neodarwinistas) y. segun Sheldon se debla a que el
habia cambiado muy Ientamente permmendo asi- una ‘e

especies que habiten un medio ambiente que cambie de manera rap;da‘(tan raplda que -

no daria tiempo de adaptarse a los cambios):

To date, most of the better-documented cases of phyletic graduallsm in mvertebrates have
come from pelagic microorganisms... That gradualism should ‘be  found'-in benthlc'
macroorganisms such as the Builth trilobites is perhaps not surprising, given their, sé@ting...
The shelly benthos was almost entirely restricted to trilobites, which flourished in'thirs starblye g
environment for several million years... Perhaps this kind of gradual phyletic ev_olutiybh pah .
only be sustained by organisms living in or able to track narroWIy-flug:’tuatiyng, Vs>rl"c’>yvvly>-v
changing environments, whereas stasis, almost paradoxically, tends to preyails»:irv!?rhore
widely-fluctuating, rapidly-changing environments (Sheldon 1987, p.563). : o ‘

Por dltimo, Sheldon hace una curiosa afirmacién: subdividir los linajes observados .

—que para €l son, en cada caso, una sola especie trahsforma’ndvo‘s,ef g

temporales). Es decir: Sheldon termlna afxrmando que para hace Ina: |nterpretaC|on :

puntuacionista —y erronea— de sus resultados, jbastaria con otro crlterlo de denommacwn

taxondédmical
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En el mismo numero de la revista, Maynard Smlth aprovecho el artlculo de
d“:'s. en el .que’es
a, desaparecndo
tendldo a’

Sheldon para publxcar un ensayo tltulado “Darw nl m stays unpunct

desconfiar de las explicaciones que, sobre los mecamsmos de evolucnon han:elaborado
los genetistas de poblaciones. Y el reto mas recxente a’ estas expllcacmnes prowene de la
teoria del equilibrio puntuado, particularmente en sus: versiones. mas: 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...

If 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 ultima 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
seleccién de especies, "en donde los individuos son reemplazados por especiea; lds
nacimientos por la especiacidn, la muerte por la extincion, y las mutaciones por"‘loa
cambios puntuados no-adaptativos que ocurren cuando surge una nuevapekspeyéie’*’v
(p-516). Pero esta vision, dice Maynard Smith, ha sido rebatida por los gehétisiééifﬁdef,
han mostrado que la seleccion de especies es cuantitativamente inadecuad 1p'a'ra dar ¢

cuenta del grado de las adaptaciones que se pueden observar.

En cuanto a los cambios puntuados, agrega Maynard Smlth hast

caso de estudio mas recientemente presentado, el de los trilobite
prueba que el puntuacionismo “no es un patréon universal® en tant

linajes estudiados, el numero de costililas aumento gradualmente ademas de que nlngunol ‘

 Este juego de palabras entre nnpuncruated y unpuctured habia sido empleado ya, un afio antes, por Dawkins (1986), en
¢l capitulo de The Blind atchimaker titulado Puncruring punctnationism.
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de los linajes experimentd un proceso de cladogénesis durante su evolucién. Por lo que

afirma:

I do. not thlnk that t e atlempt to ‘ex Iam morp ologlcal'evo utlon by specxes seleclion ‘can
survive. in~ the face of results of thls klnd But there never was’ much sense |n the idea

anyway (p 51 6)

‘sin ernt;argo y.apesa derc‘ues't'ionar tanto la s’élecoiyr n de especues como que la

evolucnon se concentre 'en‘ Ios eventos de ‘especiacion,. termina concedlendo que con la‘

estasis, es otra cosa ‘Aunque eso no justifica posiciones como las de Gould en 1980

Stasxs however is a dlfferem matter... Geneticists have tended to explain’sucri'stasis by -
fnormallzlng sejection for an unchanging optimum, and palaeontologists by developmental :
constraints: no doubt we shall continue to argue about their relative lmportance But my
.- own'view, which will not be universally shared, is that we can forget about new’ paradxgms
and the death of neodarwinism (p.516). : o

Eldredge y Gould pubhcaron su respuesta en el niumero del 17 marzo de71988 '

always acknowledged that such varlatlon exnsts at any one tlme ina specnes hnstory 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).

as espec:es para concretar camblos su‘

Y- esta ’lncapacudad d
anagenesns —a pesar de las anacuones que se presentan—, es el punto que Eldredge y
é un; "enodo de tres

Gould desean subrayar El estudlodde Sheldon, en el que al flnal
millones de. afios se muestra un: ncremento neto de dos o tres costullas plgldales en los

trilobites, dificilmente buede te er algo que ver con las grandes dxferencuas morfologlcas,
que’ caracterizan el origen de los taxones por. encnma de "mvel de especne los cuales
aparecen abruptamente en‘el’ reg:stro fosul Ademas si- se:tomara la cantidad de cambio
documentada por Sheldon como base para expllcar el orlgén de los taxones de tnlobltes.
de alto rango, la simple extrapolacuon de esta tasa de camblo nos lleva a que se requerlrla\«

mas de los 340 millones de anos del rango total de duracién de los trllobltes. tan solo para', o

producir la diversidad alcanzada ‘en. el
anagenético son, de’ acuerdo ‘a- ellos demas:ado entas como para dar cuenta de’ los o

patrones observables de- d:versnf:cacxon

OrdovscncoY es que las tasas: de camblo L

Eidredge y Gould acusan a Sheldon y a Maynard Smnth de pensar que la evidencia =

del equuhbrlo puntuado resnde en encontrar camblo morfologlcos bruscos dentro de la_-

En cuanto al intento de Maynard Smith de descalificar la seleccién de especies
porque ésta no puede ser la responsable de las adaptaciones de los organismos —cosa

147




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 aolaran que:
He [Maynard Smnh] defnes spec:es selectlon as.a ?causal the
modlﬁcatlon of organlsmal adaptauon Naturally. ‘he-has’ no lrouble dlsmlssmg 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

'of the . orlgm and

own (and colleagues), on species selection address patterns.of organismal phen'otypic,? :

evolution, our idea is that ‘sorting’ of species changes the spectrum of genetically based
phenotypes available for the ongoing populating of ecosystems —and for further-évenls in
the genealogical history of life (p.212). -

propiedades de los organismos y que, por tanto, presumlblemente evol

directamente al nivel del organismo. Sin embargo Ios patrone

estriba en asumir que tales temas al : |vel de espemeskpueden' ser extrapolados

directamente, de las adaptacnones al nuvel de‘

nosotros no creemos que el mundo contenga mlllones de espec1es ‘de escarabajos Y- solo :
un punado de pogonoforos snmplemente porque los escarabajos representen un dl‘ ' :

seleccién que habria provocado el cambio ambxental)

Sin embargo, a pesar de las réplicas . a Maynard Smlth yia Sheldon el tono
empleado por Eldrege y Gould en este articulo es cuidadoso —a dlyf‘erenrk;lra,deylosy articulos
de Gould de 1980 y 1982— y terminan de una manera mas o menos conciliadora:

7 Esta tesis no aparece en las publicaciones anteriores del equilibrio puntuado, pero a partir de este articulo sera parte de
la teoria, hasta llegar a ser presentada como una de las causas principales de la estasis poara Eldredge —-Gould, en cambio,
seguiria dando prioridad a las constricciones genéticas— en dos de sus libros mas recientes (ver Eldredge 1995, pp.78-81 y
Eldredge 1999 pp.140-145).
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We should realize, though, that we are all darwinians in our focus upon selective 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 Smith celebro la respuestak de Eldredge y Gould :
en un ensayo titulado "Punctuation in perspectlve" donde se dlce complamdo de que Ios"
autores del equilibrio puntuado hayan abandonado la idea: de”a/ seleccnon de espemes
como una causa significativa del cambio morfologlco Sin embargo rechaza que se hayax-
tratado de una caractenzacnon inventada por él, y para ello cvta un parrafo del amculo de'u
Gould de 1980 donde senala ‘que -“las tendencias macroevolutxvas no: surgen 'de la

transformacnon adaptatlva gradual de las poblaciones; snno que usualmente surgen de un
Por consugulente

orden mayor de seleccuon que opera con grupos de especnes
Maynard Smith, se deduce que lo que determina el curso de la” mayorla de Ias ten
fllogenetxcas debe ser ‘un proceso de seleccién en el que Ias especnes son la unidad Y v

defeats me (Maynard Smith 1988, p.31 1)

Aunque, en justicia, debemos recordar que el estudio sob’i‘e
lentes oculares en P. rana fue presentado por Eldredge (tanto
como un ejemplo de que la especiacién peripatrica —y no: la anagv
origen a las nuevas especies del linaje, y no como un e;emplo de surglmlento‘ de taxones

de rango superior al de especie.
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Réplicas aparte, el nuevo ambiente de distencion es compartido por Maynard
Smith, y asi lo hace saber en la frase final de su ensayo, donde concede varios méeritos a

los puntuactonlstas (aunque sin claudicar en el hecho de que no hay nada de fo que ellos

proponen que no quepa en el neodarwumsmo wgente)

I think ihere 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, dispersal or 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 all this can sit very happily within the
current neo-darwinist view. It seems, from th'e' 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, tltulada “Spemes selectlon its range and power’ En este"

que parezca que estan dando un paso atras-— que ni ellos ni nlngun otro paleontolo o ue LT

comparta la teoria, han pensado jamas que la seleccién de especne P eda xp ar- las,

complejas adaptaciones morfologicas. Para Gould y Eldredge 1a confusnon ha denvado de

un problema casi semantico (apreciacién en la que me parece que tienen razon).

Maynard Smith's quotations simply illustrate a misunderstanding in the use ‘of terms.-The
quotations all 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 “biostratigraphic character gradients” —the
standar palaeontotogical 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 seleccidn de especies no puede producnr adaptaciones
morfoldgicas complejas no sngnnfxca que este proceso no sea |mportante para la evolucion.

Y asi como'los genes egolstas deben, haber s' g‘do or seleccuon ‘al nlvel del gen ‘los

grandes patrones de diversidad: dlferenmal y sus fluctuaciones a’ lo Iargo del tlempo
geoldégico han estado fuertemente mfluenc:ados por la seleccidén al nivel de especies. Para
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Gould y Eldredge, todo esto hace que la teoria jerarquica de la evolucién resulte
fascinante, ya que hay interacciones entre sus diferentes niveles, y asi un fendmeno

producudo en.un. nivel puede |mpactar de manera |mportante en los demas. Por elio, un

gradlente cronologlcamente una “tendencia evolutlva") puede ser"j

produc:do como efeco a’ 'un: nivel inferior: el de la: seleccwn ide'
especies. i : ‘ s

Gould y Eldredge termlnan St

rticulo’con: un-parrafo que expresa sui-optlmlsmo
cade Ia evoluc1on" '

respecto al futuro de una t,eorla je‘rv r

Maynard Smith ends by welcommg us back to hls conceptual edlf'ce But whil
crusading for his castle, the bunldmg was growmg‘»'!r'h ’darwmlan grouﬁd floor'is s vnbrant‘
as ever, but a wonderful basement has been added fo gene-and ce
—and a lovely attic for the ltevel of specnes Th'
fascinating (p.19).

neage level selectlonv
‘endlessly -

Durante los siguientes cuatro afios no ap ! hi'pb‘rt'ante's,

al equilibrio puntuado, por lo que en 1993, al cu inicial vdke

1972, Gould y Eldredge dicidieron festejar la mayorla ‘de edad de su teon con un értit;ulb

titulado “Punctuated equilibrium comes of age”, donde anuncian tnunfalm'erite» QUe su
teoria es aceptada ya, por la mayoria de sus colegas, como una contribucién importante a
la teoria de la evolucion:

Punctuated equilibrium has finally obtained an unambiguous majority —that is, our theoyry 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 majorlty) as:a

valuable addition to evolutionary theory (Gould y Eldredge 1993). .

Al menos para el caso de Nature, su fe en que la controversna estaba su erada
parece haberse confirmado. Hasta el momento, este artlculo ha marc do el fi
polémica en esta revista.

8in embargo, muy_ pronto. Ia controver51a surglo de nuevo ',Y esta vez traves de

las paginas de una publlcaC|on no dedlcada profes;onalmente a la mencna ‘el New York~
Review of Books.




7.3 La polémica en el New York Review of Books

Aungque ya retirado de la docencia, Maynard Smith ha seguido  activo en  sus
publicaciones. El 14 de enero de 1993 aparecié en el New York Review odeokS (NYRB)
un ensayo firmado por €l que buscaba refutar a Gould en algunos puntos que'éyste attimo
habia expresado, tres meses antes, en una resena sobre eI Ilbro de: Helena Cronln The
Ant and the Peacock. : :

Gould habia escrito que el llbro de Cronln expllcaba bbxen el comportamlento
altruista en las hormigas, pero que su argumento fallaba SI se buscaba comprender el

altruismo de los humanos, y que “la cuestiéon clave que evoca el altruusmo de las hormigas
aun no ha sido resuelta”. A lo que Maynard Smith le responde:

So why has the question not been resolved? It turns out that the failure is no more than 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 those who regard evolution as an
inevitable progress culminating in man, and emphasizing the marvellous diversity. of:life.
Now he tells us that a biological argument fails if it cannot fully explain some feature
peculiar to humans. If so, | have wasted my life, and so, for the matter, has Gould: As it
happens, | agree with him that there is more to the evolution of human altrunsm than kln'

selection: once a species has acquired language as a second method' of" passmg:

information between generations, new mechanisms of change become possnble vBut to

dismiss half of Cronin thesis on these grounds is ridiculous (Maynard Smlth NYRB ene 14'
1993). : B

Aunque esta cita no tiene que ver con el equilibrioﬂrﬁhntdédd. j.l_'ie,'que‘ljido,'

presentaria como un indicio de que la tregua a que habian llegado:Gduld"
Smith, al final del debate en Nature, ya se habia roto para principios de los. anos noventa.
De hecho, la nueva polémica que surgi¢ a través de estas resenas evndencna un grado de
antagonismo personal que dificilmente podia haberse mostrado en Nature'_‘ Esta vez,
libres de los formalismos de una revista cientifica, los.principales protagomstas de la




controversia del equilibrio puntuado pudieron expresarse mas abiertamente, a través de
las péginas del New York Review of Books.>
En otra resena publxcada el 30 de novnembre de 1995 (esta vez para comentar el

lxbro de Danlel Dennet La pellgrosa idea de Darwm) Maynard Smith menciona:

Gould occupies a rather curious position, particulary on his side of the Atléhtié' Becausé of
the excellence of his essays, he has come to be seen by non- bnologlsts as the preemlnent
evolutionary theorist. In contrast, the evolutionary biologists with whom | 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 least 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 (May'nard Smith, NYRB,
nov.30, 1995).

Y después, con relacién a la teoria del equilibrio puntuado:

The tale of punctuated equilibria is an odd one. Its factual basis, commonly reported by
paleontologists, is that lineages often change rather rapidily. When the idea was first put
forward by Gould and Niles Eldredge, it was presented as just what one would expect to
see if the orthodox view, that species often arise by rapid evolution in small peripheral
populations, is indeed accurate. If only they had left the argument there! Their paper would
then have been seen as a useful extension of the picture given in Tempo and Mode:in
Evolution by Georges Gaylord Simpson, which was the Darwinian orthodoxy when'l was a“ ‘
student. Sometimes, however, Gould appears to be saying that the changes when they':f’
occurred, were not the result of natural sejection, but of some other process —genetlc‘ =
revolutions, "hopeful monsters” (large mutational changes), or what you will. Since:: sudden L
in the fossil record means thousands of generations, there is no reason whateverifor: ’
supposing any such thing (Maynard Smith, NYRB, nov.30, 1995). :

Gould respondié a la primera acusacion de Maynard Smith (dentro. de un artlculo
que, en realidad, estaba dirigido a Dennett) en la edicién del New York Rewew ofBooks
del 12 de junio de 1997: ‘

® . . - . . - ,
Las intervenciones y resefias que constituyeron esta controversia se pueden consultar en la pagina web del New York
Review of Books, en la dircecion clectronica: www.nybooks.com/archives/ .
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...l resent Maynard Smith's pompous offer of grudging acceptance for my utility in fighting
creationism. | did not do so to win entry into his circle of genuine professionals (for 1 think
that we both hold honored union cards therein), but rather as a member of: the larger
scientific community, and-as a small- contnbunon to thg ‘continual:struggle: of: people who T

cherish ranonahty. .

peopie unknown and with arguments unmentloned

NYRB, jun.12, 1997).

Pero esta ultima y lapidaria frase no fue, ni mucho mér\os e l
controversia en el New York Review of Books. La parte mas aguda se di
publicacion de un nuevo libro del filosofo Daniel Dennett: La pellgrosa /dea de Darwm.

n torno a Ia',

7.4 La controversia con Daniel Dennett

En La peligrosa idea de Darwin (Dennett 1995), hay una metafora que unifica todo el
texto: la seleccién natural actia como una “grua” que va construyendo klos'diseﬁos,j
adaptativos de los organismos (a veces construyendo nuevas gruas que, a su. vez, .

construyen gruas mayores), sin necesidad de apelar a “ganchos celesktesr"_(fuelzra_s””
teleolégicas o metafisicas). La tesis principal det libro es que las adaptaciones'surgeh'po"
medio de la seleccion natural que opera como un proceso algoritmico (es decur una serle
de reglas tan simples y prec:sas que pueden ser llevadas a cabo sin nece5|dad de unf N

agente inteligente, y que suempre daran los mismos resultados).
Sin embargo Dennett ‘considera que hay criticos del neodarwmls [«]
simplemente’. no: pueden concebir esta idea .de ‘que la evolucnon sea.

por ello prefenrlan invocar "ganchos celestes". Y, como_,un ejemplo

algoritmico y, .

seleccién de especies.

3 Este concepto fue propuesto por Gould, junto con Elisabeth Vrba, para denominar a todos aquellos caracteres que
cumplen una tuncion actual, distinta o la que tenian originalmente (Gould y Vrba 1981).
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El capitulo X de La peligrosa idea de Darwin esta dedicado por entero a Gould, y
una de sus cuatro secciones se titula “Equilibrio. puntuado: un monstruo prometedor" En

ella, Dennett structura su crmca a esta teorla con los sngulentes argumentos

correcc:on conservadora de |lu5|on a la que habian sucumbldo

ortodoxos (al pensar que 1a seleccxon natural debia dejar una memorla flsnca e fosnles
que mostrara una multltud de formas intermedias), la intencion de Ios autores espuesk'

cambioé:

...mas tarde, alrededor de 1980, Gould decidid que el equilibrio puntuado, después de (ddo,
era una idea revolucionaria, no una explicaciéon de la ausencia de gradualismo :en:la
memoria fisica de los fésiles, sino una refutacién del propio gradualismo darwiniano. Esta
declaracién se anuncié como revolucionaria y, en esta ocasiéon, en verdad lo era.
Demasiado revolucionaria, fue abucheada con la ferocidad que el establishment reserva a
los herejes... Gould dio marcha atras enérgicamente, negando repetidas veces que él. .
hubiera querido decir algo tan extravagante (Dennett 1995, p.466). ;

A continuacién, Dennett se esfuerza en mostrar que el patrén puntuado es tan
gradual como el que critican Eldredge y Gould, y que soélo es cuestion de Ia-escalvaﬁ'con
que sea observado, como en la siguiente figura, donde el eje honzontal representa la
magnitud del cambio morfologico y el eje vertlcal el tlempo
D. E _F G 'H ’1.) K

A
Figura 7.1 Los patrones gradual y puntuado (tomada de Dennett 1995).




Dennett suglere con el aumento que muestra de una seccién, que sdlo se trata de

un problema de- escala Y que por tanto no hay nada de orlgmalldad en la propuesta de

desechados para despues asoctarlos amblguamente con sus propias teorlas

Géuld es Lm famoso defensor de desvalidos y de parias y ha deplorado el "ridicdvldritual"
(Gould '1982c) ‘a que fue sometido Goldschmidt por la ortodoxia dawvlmana (,Trataba
Gould de rehabilitar a Goldschmidt? Si y no. En "Return of the Hopeful Monster [Gould

1994a), Gould se queja de que “los defensores de la teoria sintética de Darwin dubuja‘niuna :

caricatura de las ideas de Goldschmidt, escogido como victima propiciatoria™.... A muchos
biélogos les parecié que Gould estaba argumentando que el equilibrio puntuado era una

teoria sobre la especiacion inspirada en Goldschmidt, a través de la “macromutacion

(P.473).

Para Dennett, la forma que Gould y Eidredge escogxeron para desafar el

velocidad constante” en la evolucién, y se pregunta si algun vez ha estado comprometlda :

la ortodoxia neodarwiniana con la: tesns de’yuna velocidad . constante en el

proceso

evolutivo. Dennett admite que no es dnf:cnl encontrar evndenma documentada en apoyo a Ia .

afirmacion de que Darwin estaba comprometldo con esta tes:s de una velocndad

constante, pero advierte que también hay un pasaje en’el que Darwnn expresa claramente

el punto de vista opuesto, y que bien podrla ser calmcadé .como équ:hbno puntuado (se

trata de la cita de la 4°. edicion que ya hemos presentad en’la p'5)'" che Dennett

Gould ha proclamado la muerte del graduallsmo pero: (,no'es él: mlsmo un graduahsta
aunque no esté comprometido con la “tesis de una velocudad constante en la evolucion?
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Su negacién de que su teoria proponga un “mecanismo violento”, sugiere que si es un
gradualista (p.479).

En’ s'e'gi.xi'd'a""“Dé'hhét senala otra contradnccnoh del’ argumento puntuacxonlsta
Gould' y Eldredge msnsten en,que eI regxstro ,osul apoya 'SU’ tes:s de que” os' camblos

evolutivos, cuando se presentaf ocurren de manera vumamente raplda (¢ puntuacmnes") -

Sin embargo el regnstro fos g co que puede probar es que hay: perlodos de estasns-' :

(“equiilibrios”):

Pero quiza se le pueda dar un buen uso a este inconveniente: iquizés el‘deséﬁo a'l‘a"
ortodoxia neodarwiniana no deba dirigirse a que no pueda explicar la puntuacnén sino af
que no pueda dar una explicacién del equilibrio! Quizas el reto de Gould - a: ‘la’sin e5|$»—'
moderna del darwinismo deba ser que, después de todo, estd comprometida con I .
de una velocidad constante en el proceso evolutivo: que aunque Darwin no negé
positivamente el equilibrio (asegurdé que ocurria) no puede realmente expllcar el equmbrlo
cuando éste tiene lugar, y tal equilibrio o estasis, puede argumentarse, es un mode o ah
importante en el mundo que es necesario explicario. Esta es, de hecho, la nueva dlreccnén
en la que Gould orienta su ataque contra !a sintesis moderna darwiniana (p. 480) :

Pero, para Dennett, este camino elegido por Gould tiene probl'emasf o

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™®® que resulte el modelo de la estasis, sabemos por
adelantado que la mayoria de los linajes no exhiben estasis. Estan lejos de ello... La
mayoria de los linajes mueren pronto, sin tener nunca tiempo para establecer uh periodor;‘
de estasis; s6lo “vemos" una especie donde hay algo saliente y estable en el registro Qg_e los

fésiles. El “descubrimiento” de que todas las especies exhiben estasis duranteflajrhaYOr'
parte del tiempo es como el descubrimiento de que todas las sequias duran mé‘s\de’unav
semana... De este modo, dado que una pizca de estasis es una precondicién para la-
identificaciéon de una especie, el hecho de que todas ias especies exhiban algun grado de‘
estasis es simplemente verdad por definicién (p.481). ’

Este parrafo es un ejemplo del razonamiento retérico de Denriett:;al,mismo ti‘empo
que descalifica, por trivial, el énfasis puntuacionista en la estasis, deja sin responder la

*? Dennett esta empleando los adjetivos que usaron Gould y Lewontin (1979) en su critica al *panadaptacionismo™.
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responder la cuestion de por qué hay estasis. Y eso es lo que habia que enfrentar para
realmente descalificar a- Gould y Eldredge: ¢por qué las espec;es muestran estasis
durante la mayor parte de su exis ncna'7 Dennett nos dlce que porque ‘si no la mostraran

“una pizca”, no tendruan oportunudad de ser preservadas .por. e regllstro fosxl y ya antes )
a de‘ un truco ‘doble:

nos ha dicho que Ia mayorla de Ios /majes no exh|ben esta5|s Se I
el rango de vnda de las

la estasis de que habla el equxhbrlo puntuado no es una p/zca

especies, sino la mayor parte (mcluso cuando se han* present do camblos en el medIO’

ambiente durante ese- tlempo), y las que no camblan producto de 1at estasns son jas-
especies, no los linajes. Al equlparar los términos especne y Ilnaje en’su texto, Dennett
esconde el hecho de que, segun la teoria del equilibrio puntuado las especies —vnstas en
su conjunto— pueden exhibir estasis durante toda su durac;on y-al mismo tiempo puede.
haber linajes en continua transformaciéon (merced a eventos de especiacién penpatrlcos
que van dando origen a nuevas especies dentro de un mismo linaje).

Pero éste no es el Unico caso en que Dennett sobresimplifica una. tesis del
equilibrio puntuado para, en seguida, demostrar que no puede ser_cierta. Un poco mas '
adelante, después de asentar que los equlllbnos y: las puntuac:ones no representan
ningun reto tedrico para el neodarwinismo, d|ce‘ s ) ’

Sin embargo, Gould ha entrevisto otra revolucnon oculta en el equnllbno puntuado Puede
ser que los pasos horizontales de la puntuacnén no sean preclsamente (relahvameme)
pasos rapidos en el terreno del diseiio; puede que lo lmportante sea que se trate de pasos
hacia la especiacién (p.484). oo ¥

‘cladogcncsis » EQIS CO“\T
A A : FALLA DE ORI

anagenesis

S
.-A‘J.L\

Figura 7.2 Anagénesis y cladogénesis puntuadas (tomada de Dennett 1995).




Entonces Dennett presenta la figura 7.2, afirmando que el caso ilustrado a la
izquierda corresponderia a una unica especie que evoluciona por anagénesis, si bien con

un patron de rapldos perlodos de camblo puntuados por Iargos perlodos de estasis,

mlentras que el caso de’
supuesto de cladogenesxs

puntuado, y solo tener como vanabl

multiplicacion de especies y en el segundo Si. Sm embargo los mowmlentos a la derecha

(hacia el punto K), es decir, en el espacno del camblo 'morfologlco on ‘iguale en ambos .

casos, a pesar de que:

Gould sostiene que la tendencia hacia la derecha en 108 dos casos tendrla una expllcactén o

diferente, pero ¢como puede ser verdad?... la especiacion es un acontecumlento que sélo B

puede identificarse retrospectivamente. Nada de lo que sucede durante: los mowmlentos 5

laterales puede distinguir un proceso de anagénesis de uno de cIadogenesrs . 485)

Y para probar este punto, Dennett presenta una nueva flgura donde ocurre un~

proceso de especiacion incipiente que, poco después, no deja huella en’ el reglstro fosnl

B

0
/%
0

A ) A oA

Figura 7.3 'z Cladogénesis o anagéhe;is?, (tomada ge Dennétt,,1995).

Como puede observarse en este cas hlpotet o en a kr presentacuon del extremo
izquierdo la especue paterna A'se’ lelde en Ias especies’ ‘hijas By C: Ahora Dennett nos
pide suponer que, cuando apenas estaba mncnando su apanmon la especie B es borrada

por algun proceso catastrofico (un meteorito, un maremoto, una sequia, lo que sea), de tal
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modo que sdlo sobrevive la especie C, con lo cual observariamos en el registro fosil
solamente el caso que se muestra en el extremo derecho. Es decir estuvimos frente aun
caso de cIadogenesns pero el: reglstro fosil nos mostrarla un caso de anagenes:s Y. ‘es

presentacnon de Dennett no hay dlferenCIa alguna entre los procesos .

que, segun esta

de espema;:

que solo o
reorganlzac

decnr de Ia lmpllcamon macroevolutlva del. equnhbrlo puntuado

La version de Gould (1 982a) de esta ldea es que la especne completa no. se revnsa por un
redisefio, pieza por pleza de ‘sus’ mlembros indlvxduales : specnes son - cosas’
inmodificables y bastante quebradlzas Ias desvuaclones en el espacio‘del dxseno suceden

(¢campliamente?, ¢a menudo?, z,szempre?) a través de la extmcnén y-el'nacimiento. de las

especies (p.488).

Esta mterpretacnon madecuada sobre lo que hace la’sel

patron de dlverSIdad
eventos. posterlor‘

eleccion de

En todo caso, Dennet si
especies s:gmflca aplicar Ia idea de Darwin a . un nivel duferente y se muestra mas

acepta que unr proceso:como el.de:l
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receptivo a las implicaciones de esta idea que hacia ei resto de las propuestas del
equilibrio puntuado:

En efecto, Gould esta proponiendo una nueva aplicacion “de esta idea fundamental de

Darwin; no creamos que la evolucion hace ajustes sobre Iinajes existentes la’ evoluclén ;

elimina linajes completos y permite prosperar a otros... En lugar de d glr Ia tencuén a la
pérd:da de genes, o a la muerte diferencial  de- genotlpos concretos dentr

Pero, a continuacion, Dennett parece no reconocer la propuesta puntuac:omsta de
que los eventos macroevolutivos (como la selecciéon de espec:es) no pueden expllcarse

unicamente con procesos microevolutivos:

Después de todo, el modo segun el cual los nuevos linajes entran en escena"i como
candidatos para la seleccién de especies es por la mutacion gradualista estandar, a'menos
gue Dios desee abrazar monstruos prometedores. De este modo, Gould puede haber
contribuido a descubrir una nueva grua, si esto es lo que resulta ser: un mecamsmo de
innovacién de diseiio, construido a partir de mecanismos ortodoxos y de hpo estandar -
(PpP.490-491). . : :

Y, para finalizar su analisis del equilibrio puntuado, Dennett regresa asu metafora
de las gruas naturales y los ganchos celestes, con el objeto de descallflcar a Gould

pueda ser
mane;ado por el neodarwmlsmo? (p 491) -

Gould respondié de maneré fulmihante a estas critic'as'dé Dennett en la edicion 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 constructlomsm “a.self-styled form of Darwinian fundamentalism, has
risen to some prominencein a varlety of fields; from the English biological heartland of John
Maynard Smith to the uncomprpnﬁisihg idéblbgy (él'beit in graceful prose) of his compatriot
Richard Dawkins, tc thé équally “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 selection regulates everything of any importance in
evolution, and that adaptation‘ emerges as a universal result and ultimate test of selection’'s
ubiquity (Gould, NYRB, jun.12, 1997). : :

Y un poco mas adelante, ya especificamente 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 adabtationist view
well enough, but he defends a miserly and blinkered picture of evolution in assuming that all
important phenomena can be explained thereby. His limited and superficial 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 reductionist 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 acusacién de Dennett de que mtentaba restarle toda |mportanC|a a

la seleccién natural con su critica al panadaptamomsmo Gould repllca.

If we can interpret all relevant attributes of organisms as adépiations for reproductive
success, then we may infer that natural selection has been the cause. of evolutio‘naly
change. This strategy of research —the so-called adaptationist program— is the heart of
Darwinian biology, and the fervent, singular credo of the ultras...

| do not deny that natural selection has helped us to explain phenomena at: scales very :
distant from individual organisms, from the behavior of an ant colony to the survuval of a
redwood forest. But selection cannot suffice as a full explanation:for: man i,aspects of
evolution; for other types and styles of causes become relevant, or even prevalent
domains both far above and far below the traditional Darwinian locus of the orgamsm..:

n
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At minimum, 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). : S :

Y respondiendo a la critica de Dennett al equ:lbno puntuado y a su consecuencna
macroevolutlva la seleccion de especies, Gouild expllca una vez mas: N

..the pattern known as punctuated equilibrium —requires that long-lerm evolutlonary trends :
be explained as the distinctive success of some species versus others, and - ‘not as ‘a
gradual accumulation of adaptations generated by organisms within contmuously»evolv:ng‘
population. A trend may be set by high rates of branching in certain species within a"l‘a‘rg‘er'
group. But individual organisms do not branch; only populations do —~and the causes of N
population’s branching can rarely be reduced to the adaptive |mprovement of its. mdxvuduals
(Gould, NYRB, jun.12, 1997). S ' '

Luego, Gould retoma la metafora de Dennett de las gruas pero ta ez a favor de

su propia conviccion sobre la necesidad de una teoria evolutlva mas plura

May | suggest that the platform of evolutionary explana(ibn hobses' an “é_ss‘ortm‘e 1t of basic
;only the

cranes, all helping to build the edifice of life's history- in. |ts full gra
architecture of well-engineered organisms). Natural selectlon may be the blggest crane with
the largest set of auxiliaries, but Kimura's theory of neutrahsm is: also a crane ‘so s
punctuated equilibrium; so is the channelling of evolutvonary change by developmemal
constraints (Gould, NYRB, jun.12, 1997). : :

En la edicion del New York Rewew of Books despues Gould

Evolutloh The Pleasures

continud con su contraataque a Dennett en un ensayo tltulad
of Pluralism”, donde afirma: ;

Since Dennett shows so little undérst N
his critique of my work amounts: to
construction. He never. deals wnth my s a such but pro eeds by hlnt innuendo, false
attribution, and error. (Gould NYRB Jun 26, 1997)
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En este nuevo articulo, Gould afade nuevas réplicas a la critica de Dennett al
equilibrio puntuado. En primer lugar, a su acusacion de que, al rechazar el graduallsmo la

teorla puntuacmnlsta ponla en entredlcho Io que hasta ahora se sabe de genetxca

Punctuated equilibrium. does not challenge accepted genetlc |deas about the rates at Wthh o
ock layer ay represent many

species emerge (for the geological "moment" of a smgl
thousand years of accumulation). But the theory does contravene conventlonal Darwinian
expectations for gradual change over geologlcal perlods andido ,s suggest a substantlal
revision of standard views about the causes of long-term evolutlonary trends (Gould NYRB,
jun.26, 1997). ’

Asimismo, Gould rebate ‘a Dennett las acusaciones de que el equilibrio puntuado
haya querido representar una “revolucidn” en el pensamiento evolutivo, que la teoria haya
cambiado continuamente a lo largo del tiempo y, sobre todo, que se trate de una teoria

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 all. We first learn that “Gould has se\'/eralu'tirnes
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 dropplng
untenable corollaries —as any active and interesting formulation of a scnentlflc theo [
continually do. The basic principles, however, remained intact and have | belleve gamed‘
strength. But Dennett cares little about this method of scientific work; he IS only mterested |n

charging me with flimflam and backpedaling. .
In particular, he claims that we turned the theory into a phony revolutlonary clal Y
or “saltational”, non-Darwinian change, i.e., the sudden transformatlon of :
species into another of markedly different form. Of course, Dennett cannot quote us on thls,
—-because we never said such a thing (Gould, NYRB, jun.26, 1997). :

e ancestral

Dennett respondio, a su vez, en otro ensayo publncado por. el New York. Rewew of
Books del 14 de agosto de 1997, y titulado “Darwmuan Fundamentallsm AN Exchange" en
el cual acusa a Gould de quejarse. mJustamente de haber sndo malxnterpretado en su llbl’O

cuando él mlsmo Dennett envid los borradores a Gould para su revnsnon e lncluso pidio
reunirse con él (cosa que ocurrid en el verano de 1994) para revisar, conjuntamente. las
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objeciones y criticas a sus teorias que Dennett planeaba publicar y, asi, estar seguro de

no haber cometido malas interpretaciones.

Despues de esta expllcacson Dennett rechaza que tenga sentxdo alguno la.

en que  las posiciones de Gould no solo son |nadecua as,

malinformado a sus lectores:

i am sorry it has come to this. In my discussions with Gould over the years, I have trled hard ‘
to get him stop misrepresenting the works that he disapproved of to clarify his posmon and

to disavow the misconstruals of evolutionary theory that are so often expressed. by non- 2
biologists citing him as their authority..

I will not respond further to Gould’'s charges trusting that readers will take him.up on: hlsv;

challenge: “If you think | am being simplistic or unfair to Dennett in this characterlzauon

read his book...” Do, please; see for yourself; that's the scientific way. John Maynard Smlth
praises my book; Stephen Jay Gould attacks it. They are both authormes but they can't,
both be right, can they? (Dennett, NYRB, ago.14, 1997). - : ¢ :

Pero, aparentemente, a Gould no le agradd esta oferta de ya no responder a’
posteriores ataques y, ante la imposibilidad de continuar el debate qwso‘al menos tener

la ultima palabra. Asi que cerrd la controversia con una ultlma lntervencmn publlcada en
la misma edicién del New York Review of Books, en Ia cual rldxcullza el escaso contenldo

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 coroliary,
*“When you have nothing to say, say it louder”... I'knew that Dennett would reply, but [
expected some attempt at refutation. Instead, he offers ‘absolutely no mtellectual response
to any of my critiques. (Dare | conclude that he® cannot answer ‘them?) He only avers that he-
can -support a false claim he has made about punctuated equilibrlum wuth a bevy of
quotations that he didn’t bother to use. Bt ) would assume that he cited the “best" quotes in
his book, and | did show conclusively. that he mlsread the key item in a totally backwards
manner..

Finally, however, | am simply amazed that Dennett had no more to say in his defense than,
“Let me say a 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 la controversia en torno al
equilibrio puntuado son las que llevd a cabo —y que hemos resefiado mas arriba— en las
paginas de Nature y del New York Review of Books. Por consiguiente, en esta seccién
solo presentaremos un breve recuento de sus posiciones.

Maynard Smith coincide con los puntuacionistas en que Ia evolucion procede a
tasas de cambio muy distintas en diferentes momentos (aunque no. consndera'que estoi

En contraposucmn a los |ntentos de Gould Eldredge

en que la seleccion natural, actuando al mvel del'orga idual, ‘es el prihcipal

mecanismo de la evolucion. A diferencia de Gould y Williamson, é! no ve la necesidad de
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acudir a las constricciones al desarrollo para explicar las principales transformaciones
morfolégicas.

En cuanto’ al empleo del término “graduahsmo" en contr_aposncnon al de cambios
puntuados subi‘aya qué en el fondo todos loe cambios puntuados tambi n son graduales

y que en Ios estuduo'sr que apoyan cada model' do poblaclones
mtermedlas entre Ia espeme ancestraly Ia/ de cen Lot '

Gould (2002) y Eldredge (1 995) como uno de us: prlnmpales oponentes a pesar de que
'cas en las paglnas de’ Nature y del New York

Williams se mantuvo al margen de las polem
Review of Books. Sin. embargo Gould Y- Eldredge |dent|f|can a Williams dentro del grupo
de los defensores a ultranza de la selecciéon natural, junto a Maynard Smith y a Richard
Dawkins. Ademas, Williams (19686) 'y Dawkins (1976) fueron’'los" pibneros en enfocar la
seleccion natural al nivel de los genes, un enfoque rechazado por los puntuacionistas®’
Probablemente por esto, mas que por sus criticas al equilibrio puntuado lo han ethuetado
como perteneciente al grupo de los ultradarwinistas (Eldredge 1995)

En el caso de Williams, en realidad no hay una: sern ‘ de escrltos dirigidos
pu tuado. Sin embargo, es

explicitamente a exponer su posicidn sobre el equilibri
posible conocer su opinion respecto a algunos de sus‘p'lante
de su libro de 1992: Natural Selection. Doma/ns Leve/s _and Challenges.

negable que las tasas de

lentos en varios pasajes

Como primer punto, Williams afirma que resulta
evolucion son ‘“inmensamente variables” y que; en termlnos generales, parecen ser
normalmente mucho mas lentas de lo que cabria esperar a partir de la rapida plasticidad

que exhiben las especies domésticas sujetas a seleccion artificial. En segundo lugar, dice

*! En el NYRB del 12 de junio de 1997, Gould escribia sobre este enfoque: **...Richard Dawkins would narrow the focus
of explanation even one step further —to genes struggling for reproductive success within passive bodies (organisms)
under the control of genes ~a hyper-Danwinian idea that 1 regard as a logically flawed and basically foolish caricature of
Darwin’s genuinely radical intent.” Maynard Smith, en cambio, ha reconocido esta idea como una gran contribucién. En
el NYRB del 30 de noviembre de 1995 comenta: “According to this view, evolution is a necessary consequence of the
existence of replicating entities: in biology, those cntities are genes, but the principle holds for any kind of replicators. 1
have thought for some time that Dawkins and Williams have madc a more fruitful contribution to philosophy than most
philosophers.™
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estar seguro de que los cambios ambientales rapidos suelen disparar eventos de rapida
evolucién, asi como sﬂuacnones de alto estrés que pueden derlvar en Ia extunc:on de

algunas espemes Por ons gt . |ente es de esperarse que. tanto Ios camblos morfologlcos

rapidos (incluso aparentemente mstantaneos en el tlempo geologlco) com ‘I extlncmn

de algunas especies y Ios eve 'tos de cIadogenesns aparezcan c g,f cuencia

asociados en la: h:storla de la - vnda. ‘En ‘este’ sentxdo que gémbio;

evolutivos rapldos aparezcan asocuados con eventos de cladogen argb *no

hay nada en este’ proceso que’ haga que la evolucuon rapld los principales camblos‘

macroevoiutivos dependan de'la cladogénesis” (Wllltams 1992 P54

Williams se muestra escéptico de que el reglstro fosn muestre realmente un patron
puntuado de cambio (y cita a su favor a Gingerich 1978) por Io que ‘afxrma categorICO'

There are two possible resolutions to the conflict bétween 'the' pﬁnctua{d e’ﬂqu’ilibriufnr'f
interpretation of the fossil record and the gradualist pattern of“conterﬁ'pora‘\ty':y_ai-:iai_ién,ahd
biogeography. Either speciation and other evolutionary precesses é}re q'uiie different.in all
major groups today from what they were from the Cambrian to. late 'Pleistocene; or-the
appearance of punctuated equilibria in the fossil record is rhisle‘ading'(VVilliams 1992,
p.126).

En cuanto al modelo de especiacion peripatrica 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 los nuevos
nichos ecoldgicos de las areas periféricas. No obstante: i

Since we now know... that radically different morphologies and ecologica! 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 suggésts that small peripheral pobulations
would not be specially adept at rapid evolution into new niches (p.126).

Sin embargo, Williams aclara que sus reservas para ,cv:oh‘el modelo puntuado y la
teoria de especiacidén peripatrica no abarcan a Ia.estésis. Al ikgkualk due Maynard Smith,
considera que la estasis es un fenémeno importante que ‘merece explicacion;

Pero, asi como no acepta la plausibilidad de una cohesnon del genotipo, rechaza la
explicacién propuesta por Eldredge de que la estas;s se deba al traslado que efectuan las
especies cuando su medio ambiente original ha sufrido alteraciones. Asi, cuando
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Eldredge (1989) propone que los cambios climaticos del Pleistoceno hicieron que los
organismos adaptados a la tundra fueran retrocedxendo en Norteamerlca Yy Eurasxa hacia
el artico (o hacta arrlba en las; montanas) si

evntaron Ias prestones de: seleccnon que los hu

viendo la retxrada de la glacnacm

y que asi

Williams expresa sus dudas

altitude tundras of the Pleistocene. They differ in seasonal and dlel‘p
seasonal amplitude of insolation, in magnitude and seasonal dnstrlbuuon [} ‘snowfall and' .
rainfall and associated soil moisture, in partial pressures of oxygen' and oth
these few environmental differences imply different selection pressures now from thosef

prevailed 15,000 years ago. s
[But] The physical changes are probably of minor importance compared to blologlcal -
differences in community composition. The shifting climatic zones of recent mlllennla were ;
not followed by shifting distributions of intact communities... Late Pleistocene cllmatlc shlfts
may have been faster than some species could move into newly favorable reglons...‘ it
seems unlikely that the community composition of a pamcular time and place could be
closely matched anywhere after a major climatic shift (p.130).

Entonces, ¢como explicar los largos periodos de estasis que e)lchkiben’ muchas
especies? Si el traslado no es una buena explicacion, y si "no es cierto qu"eﬂ‘las especies :
posean una cohesidn genotipica o del desarrollo que resista las presiones 'selectivas dél' g
momento” (p.132), squé opciones quedan? Williams piensa. que. lo: que ha venldo :
sucediendo, simplemente, es que el registro fosil no puede capturar: el suflcxente detalle o
de los cambios filogeneticos de corto plazo, y entonces propone, como p05|ble expllcacnon,,k

de la estasis taxondémica, lo que él mismo ha llamado una “hlpoteSIS desesperadal +
Segun esta hipotesis, lo que puede aparecer en el reglstro fosﬂ como una estasis

completa esconde, en realidad, una continua variabilidad que. no apare e reglstrada por el

hecho de haberse dado mas bien en forma de racimo que en'f rm arbol es decir, las
variaciones morfologicas pueden haberse presentado c

nunca demasiado de la forma ancestral, la cual resulta muc o

: pero sin alejarse
S onstante a lo largo

del tiempo geoldgico por haber estado su;eta auna selecc;o ! norma//zadora ‘de clado. Asi,

cada nueva variante tendria periodos de vida geologlcameme tan cortos que sus
representates no quedarian conservados en el registro fésil, y lo que veriamos serian sdlo

169




los fosiles de la forma ancestral, favorecida por la selecciéon de clado. Esto produciria una
apariencia de estasns completa e, inclusive, de eventos de evoluc 5 n puntuada
Por consngunente .con esta h;pote5|s lo que Wllllams‘esta propomendo es que lo

ia de cambios

5 de variedades,

(1986), cuyo tltulo “Punct
dicha teoria. !

misma tasa de cambio. - .
Y a partir de esa caricatura‘del gradualisrh
ahora para ofrecernos una : 'magen revolumonan

prometida, en Iugar de ser gradual y contmuo estuvo marcado por Iargos periodos de
estasis, interrumpidos por breves eventos de movimientos rapidos. Y esta teoria 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 ocurrio.
e no dnce nada

teo la del equlllbno punt

nuevo, pero ala: que se presenta como or|g|nal —e mcluso revolucnonarla— para ofrecerla
en contraposncton de un “graduallsmo flletlco absurdo que ha sxdo construndo'solo para

después criticarlo.

.Si levamos la caricatura del graduallsmo a‘su conclusion loglca del mismo: modo.que
calculamos la velocidad medla de los israelitas. en. 20 metros por - dia, asi también
podriamos calcular el ritmo medio de' alargamiento de las patas en la linea evolutiva de
descendientes entre A’y C. Si,f'dig'a'més. A vivié 20 millones de afios antes que C (para
hacer que esto encaje vagam/_ente ‘en la realidad, el miembro mas primitvo de la familia de
los caballos, el Hyracotherium, ‘vivié hace unos 50 millones de anos, y tenia el tamaio de
un perro Terrier), tenemos un.ritmo de crecimiento evolutivo de 50 centimetros cada 20
millones de afios, 0 una millonésima de centimetro por aiio. Ahora, la caricatura. del
gradualista se supone que cree que las patas crecen de una manera continua, a lo largo de
generaciones, con este ritmo tan lento: digamos 4 millonésimas de centimetro por
generacion, si asumimos un tiempo de generacion como el de) caballo, de alrededor de 4
afios. El gradualista se supone que cree que, a través de todos. estos millones .de
generaciones, los individuos con patas cuatro millonésimas de centimetro mas largas que
la media tenian una ventaja sobre los individuos con una Iongltud media. Creer.esto es ‘
como creer que los israelitas recorrieron 20 metros cada dia a través del desierto (Dawkins:
1986, p.227).2 ‘ :

Dawkins recuerda que la teoria de la especiacion geograflca fue |ncorporada porrﬂ k
Ernst Mayr a la nueva sintesis y que, en ese sentido, el unico. mento de’ Eldredge Y. Gould'

fue el preguntarse: ¢qué se supone que deberiamos observar en el reglstro fosu bajo e

supuesto de especiacion peripatrica? De hecho, ya que la teona fue present

continuacion de la sintesis moderna, Dawkins no comprende por que lueg se la ntento*'

presentar como una teoria alterna. ; : : :

Desde su punto de vista, los autores del eqqilibrio: puhtuaddz pudieron‘hk‘aber,
presentado su teoria de una manera mas modesta, alegéndo que la aplicacic’:n dela teoria
de especiacion peripatrica a la paleontologia permitia comprender mejor por qué el

a4z : i . . : - .

Existe una traduccién al espaiiol de El relgjero ciego, publicada por Ed. Labor, de Barcelona, en 1988. Sin embargo,
csta version presenta numerosos errores de traduccion en los términos clave del puntuacionismo, razén por la cual he
cotejado todas las citas con el texto original en inglés, que es al que me refiero en los ninneros de paginas.
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registro fosil no mostraba las formas intermedias que Darwin buscaba, y diciendo, por
ejemplo, algo asi como que:

...esto _es, en parte, porque la~evolucién .tuvo lugar. en. un’ sitio diferente de donde
encontramos la’ mayor'p_ahe de nuestros fdosiles; y en parte, porque incluso si tenemos la
suerte de excavar en una de las pequefias areas remotas donde transcurrieron la mayoria
de los cambios evolutivos, estos cambios (aunque graduales) ocuparfan un lapso. de v
tiempo tan corto que necesitariamos un registro fosil extra rico para seguir su pista.

Pero no, en lugar de esto, escogieron, especialmente en sus ultimos escritos, seguidos con
avidez por los periodistas, vender sus ideas como radicalmente opuestas a las de Darwin y
a la sintesis neodarwinista. Lo hicieron subrayando el “gradualismo” de la visién darwinista
de la evolucién como opuesta al subito, desigual y esporadico “puntuacionismo”™ propio
(pP-241).

A continuacion, Dawkins muestra que, en realidad, los autores puntuacionistas son
tan gradualistas como cualquier neodarwinista, ya que no aceptan que Iasespecies se
transformen de una generacion a otra por macromutaclones ni que" puedan»ocurnr

verdaderos saltos en la evolucion. Pero, si ellos son gradual;stas en esos’ sentld S, ‘g,por;
que critican el graduahsmo en sus escritos? Para Dawklns

equivalente a velocidad constante.-

Es 'evidrevri‘té §ue

gradualsimo pensando en: el

Los. defensore:

de
sugerencia de Mayr, y la exageraron dentro ‘de Ia creenc:a f'rme de que la ‘estasis’, ola

la especiacién de Mayr...

ausencia de cambios evolutivos, es Ia norm para una especie. Creen que hay fuerzas

genéticas en las grandes poblacnones que se resisten activamente a los cambios
evolutivos. Para ellos, los cambios evolutlvos consmuyen un suceso raro, que coincide con
la especiacion. Coincide en el sentido de que, desde su punto de vista, las condiciones
bajo las cuales se forman nuevas especies -separacion geografica de pequeias
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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).

caso de los anlmales sujetos a seleccion artificial:si- tomamo
intentamos imponer nuestras propias fuerzas de’ seleccnon sobre ellas deberlamos

experimentar alguna resistencia al cambio, al menos en un m:cno pero el’hecho es que no
/ que Ios crladores no

fracasamos al moldear la evolucién de los animales en cautlverlo
detectan ninguna evidencia de la existencia de fuerzas lntrlnsecas antxevolucmn g,Donde

pues, esta la evidencia de una cohesion de! genotipo?
Este hecho, es decir, que sxempre que mtentamos ‘criar selectlvamente algun

I"I que se supera

dicha resistencia para lograr la especnacnon son Ias mnsmas condzcuones que permiten que

se supere para evolucionar.

13 s - > - ror : -
Recordemos quc también G. G. Simpson, durante la conformacién de la sintesis moderna, hablaba de lo absurdo que
seria pensar que las tasas de cambio son siempre constantes o lentas, y hacia énfasis en su variabilidad (ver pp.31-32).
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No obstante, en su insistencia en la seleccion estabilizadora Dawkins no enfrenta
el reclamo puntuacxomsta de que, a veces, la estasus perdura lncluso alo Iargo de épocas

geolégicas en que hay evndencn

_’de numerosos camblos amblentales cambxos que
necesarlamente habran caus do una variedad de presnones de seleccu T ! 3 o
“Para flnallza : ‘puntua
Watchmaker DaWkl : cha: Idr > C I
presentado su teona F aya dado elementos de ataque a los creamonlstas,‘ e |nsusteken que

no hay nlngun reto en esta teoria que no pueda ser resuelto dentro del neodarwmlsmo tal j
y como existe a pamr de la sintesis moderna: L

Eldredge y Gould no susurran, jgritan con elocuencia y potencial Lo que gritan suele ser”
muy sutil, pero el mensajg: que van dejando es que hay algo erréneo en el'daw&iniéfrio.‘ :
jAleluya, lo han dicho los propios “cientificos”!...[Y si bien] Eldredge y Gould han sido unos'v -
valientes campeones en ia lucha contra el creacionismo... lo que es preciso ahora. Ito y
claro, es la verdad: que la teoria del equilibrio puntuado descansa con f'rmeza en. la

sintesis neodarwinista. Siempre lo hizo. Se tardara algun tiempo en deshacer el daﬁo e

fraguado por ia retorica pomposa, pero se lograra. La teoria del equilibrio puntuado llegara it

a verse, en proporcion, como una arruga interesante pero de poca |mport
superficie de la teoria neodarwinista (p.251). ’ gL

Veamos ahora la critica de Dawkins a la seleccion de especiés."~P T
The Extended Phenotype, Dawkins manifiesta su desacuerdo jcbﬁ

afirma que el proceso es muy plausible, ‘al menos, en’ los "ca’

armarnentistas entre las especies (como .en el ejemplo cIasnco de Ios g iep rdos y Ias
gacelas), donde cada pequefo  paso. adaptativo en un llnaje provoca una contra-
adaptacion en el otro linaje, con frecuencxa en el ‘mismo grupo de caracteres (en el caso
de los guepardos 'y las gacelas aquellos mvolucrados ‘en’ permitirles una mayor
velocidad).

Por otra parte en el

comprender que aI poder

tienen un ongen y un. flnal‘clarament deflmdo —en termmos de tiempo geologico—, es

posible otorgarles un tratamlento como entldades reales y, por consiguiente, en la visién
de los puntuacionistas los actores de un determinado drama evolutivo como, por ejempio,
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la evolucion del linaje de los caballos, pueden ser todos especies, en lugar de organismos
individuales. Las especues en este caso, llegan subltamente a escena y desaparecen de
|gual modo reemplazadas por especnes sucesoras. Y, ya que para los puntuacnonustas no

et:camente' 3 smo 'una hlstona de

hay un llnaJe que va camblando de manera contlnua

sucesiones, en |aS que una

p 7C|es dan paso a otras
que debe haber un proceso de seleccnon ~al nlvel de las especnes que ea mas o menos

analogo a la seleccién natural darwmlsta al nlvel de los mdlwduos : -
Todo esto lo comprende perfectamente y..en principio, no nlega la posnbllldad de;
que pueda ser asi. De hecho “afirma que “No encuentro dificil creer que algunas de’ las

‘obs,ve,ryan los

principales tendencias macroevolutivas, del tipo de la regla de Cope kq

paleontdlogos, se deban a la seleccion de especies...” (1982, p.105).,Pefo,'" lo qu’e'ho
comparte con Eldredge y Gould, es la importancia que esto pueda tener parala’evolucion.

Es cierto... que hay un “pool de especies” cuya composicién cambia de manera constante.
E! reclutamiento y la eliminaciéon no casual de las especies de este “pool” podria constituir
un tipo de seleccién natural a un nivel mas alto. Es posible que ciertas caracteristicas 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 seleccion tenga mucha
importancia para explicar la evoluciéon (1986, p.265).

Y es que para Dawkins el objetivo principal debe ser expllcar las adaptacnones Y

estas adaptaciones no se consiguen por seleccién de especies; umcamente por seleccuon :
natural darwiniana —~con lo cual estan plenamente de acuerdo Ios au .

sino de los individuos.
Ahora bien,

respecto al.  reclamo puntuacnonlsta -d

seleccién. Sin embargo,”’ adm_yte que,

fenomenos genuinos de seleccidon de especies cuando:éstos dependan d

asgos que
sélo los posea la especie; y no los individu S

2 Queé clase de rasgos caracteristicos puede decirse que tienen /as especies? La respuesta
deberia ser aquellos que afectan su supervivencia y su reproduccidon, de una forma que no
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podria reducirse a la suma de sus efectos sobre la supervivencia y la reproduccién
individuales (p.266).

Dawkins mismo- propo e pisnbles ejemplos. supongamos ‘que‘en’una especie
vnda ‘de la misma’ maneéra, como sucede ‘con los koalas,

todos los individuos se ganan
que viven en eucahptos y:sol comen ho;as de eucahpto 2 son, en este sentido, una
especie uniforme). Ahora 1mag|nemos otra especne muy parecxda pero cuyos: |nd|V|duos se
ganen la vida de dlstlntas maneras Cada lndlwduo podrla ser. tan espec1allzado como un,_
koala, pero la especne en ‘su totalidad mostrana una varledad ‘de habltos dietéticos:

algunos comerian solo ho;as de eucalipto, pero otros solamente tngo y otros unlcamente

pastos (en este sentido, -estariamos frente a una especie varlada) Es muy : facul.
imaginarse, por tanto, que ante una plaga que pudiera  acabar con’ los: eucallptos la
especije variada tendria mucho mas probabilidad de sobrevivir que la espeme unlforme

pues en la especie variada algunos miembros sobrevivirian a cualquier plaga determmada

de plantas comestibles, y la especie continuaria. Es facil, también, creer que las especxes
variadas tienen mas 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 estan igualmente especializados. La cualidad diversa sélo emerge. al
nivel de la especie, y es precisamente esta cualidad la que determinaria la superviviencia
de la especie.

Y como un segundo ejemplo, cita el caso de la reproduccion sexual:

Quiza el caso mas dramatico de un rasgo caracteristico al nivel de especies se refiera al
modo de reproduccion, sexual versus asexual... Hace muchos aiios, R. A. Fisher, hostil a la
idea de la existencia de una seleccién a niveles superiores al de los organismos :
individuales, estaba preparado para hacer una excepcion en el caso de la sexualidad. Las ‘
especies que se reproducen sexualmente... son capaces de evolucionar con mas rapide‘z“
que las especies que se reproducen asexualmente®®. Fisher sugeria que la seleccion al.
nivel de especie era responsable, en parte, del hecho de que la reproduccion sexual fuese
tan frecuente entre los animales modernos (p.268).

* Comparese este arguemento de Fisher al presentado por Stanley (ver p.88), segun el cual la reproduccion sexual se
expandié no porque las especies sexuales pudicran evolucionar mas rapidamente que las asexuales, sino, simplemente,
porque podian especiarse mas r )7lddll\LlI|L La diferencia parece sutil, pero es importante: Gould y Stanley proponen que
para que la seleccion de especies sea genuing no basta con que obedezea a un rasgo que sélo emerge al nivel de la especie;
es necesario que dicho rasgo esté directamente conectado con la capacidad de reproduccion de la especie (es decir, con su
capacidad de producir especies hijas, o especiar).
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Sin embargo, Dawkins hace notar que, si esto fuera asi, estariamos hablando de
una simple seleccidon Unica, no de una seleccién acumulativa. La seleccion de especies
por tanto, si bien llega a presentarse, ademas de ser un evento de: ocurrencna poco
frecuenié esun fenomeno de seleccmn unlca (habltos ahmentlcnos unlfor

sexo o no sexo) Pero la maquinaria. de la: sexualldad los. organos se
sexual ‘l maqumarla celular para la dIVISIOn celular Ia capacudad e

varios niveles (de los cuales la seleccnon de especies serla sol 0),". e| conjuntar cierta

cantidad de cambios evolutivos demanda que un numero mnmmo"de repllcadores sean

eliminados en cada nivel donde opere un proceso de seleccwn Ya sea que los
replicadores eliminados sean genes. o especies, lo cierto’'es que se requiere de un gran
numero de substituciones en los replicadores para que se dé la evolucidn de una
adaptacidon compleja. Ahora'bieh, el ciclo minimo de reemplazo cuando consideramos al
gen como el replicador es igual a una generacién del organismo en cuestién, midiendo de
cigoto a cigoto. Este tiempo se mide en afRos, meses o incluso unidades' de ‘tiem’po
menores. Pero, cuando consideramos a la especie como el repllcador 7 eliciclo ”de‘»
reemplazo es el tiempo que transcurre entre un evento de especnamon y el Slguuente lo' :
cual se mide en miles de afos, decenas de miles de afios, o |nc|uso : ‘

anos. En cualquler periodo de tlempo geologlco que se consndere el
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Pero no es una fuerza significativa en la evolucién de ta compleja maquinaria de la vida. Lo
mas que puede hacer es escoger entre varias maquinarias complejas alternativas, siempre
que éstas hayan sido reunidas previamente por una verdadera selecciéon: darwiniana
(p.268)." ’ vt i A e R

Sin embargo, si revisamos las afirmaciones de Gould y Eldredge en 1977 me

parece que ellos no tendrian ningtin inconveniente con la segunda conclus:on de Dawklns
5ninatural) ‘en:

(que sélo escoge entre alternativas prevnamente forjadas por la selecu

cuanto a la primera (que no es una fuerza significativa), depende de estamOS'

consuderando como la funcion prmcupal de la evolucion el explicar las’ adap cxones o si*

son igualmente importantes otros: fen enos como las constnccnones morl-f‘
patrones de diversidad en un determlnado momento. :

Esta ultima decision no tiene una respuesta directa y depende en gran medida de
los valores epistémicos y culturales que estén manejando los autores. Intentare

responderia mas adelante, en la seccién 10.1.

7-6 La intervencion de Ledyard Stebbins y Francisco J. Ayala

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 analisis de la relacion entre microevolucién y macroevolucién, un aspecto

fundamental en la controversia del equilibrio puntuado.
Como puede inferirse a partir del titulo, el articulo es una respuesta a la afirmabi

dependencia en la seleccidon...” (Gould 1980, p. 119)

que los reclamos puntuacionistas sobre la plurahdad estructura de la teoria evolutlva Ia'

naturaleza jerarquica de los procesos evolutivos y las: caracterlstxcas dlstlntlvas de los
fendmenos macroevolutivos, son temas que merecen atencion.
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Stebbins y Ayala aclaran que no pretenden opinar sobre si la macroevolucion
procede normalmente de acuerdo al modelo puntuado o al gradual (decusnon que dejan a

los estudlos emplrlcos) En todo caso Ies parece que es un hecho que ambos modos han :

defimctoh Ios pal
morfologucas ,‘ preservadas por el registro fosil.

no hacerlo no podrla ser reconocida. El segundo malentendldo

problema de escalas —ya muy comentado en esta tesns— que hace que o que esulta un
lnstante para los paleontdlogos (en el tiempo geoldgico) puedan ser varlos mlles de anos
(cnertamente mucho tiempo para la escala de un bidlogo de poblacmnes) ’ ;

Un punto fundamental a aclarar es si la espeq:lamon rapida, incluso en su escala
microevolutiva, es consistente o no con lo que se ha postulédo en la teoria sintética de la
evolucion. Y la respuesta es que la teoria sintétjcé reqbnoée que existen varios modos de
especiacion —incluyendo las mutaciones cromosémicas que Gould (1980, p.123) califica
como cruciales para el proceso— y que algunos de ellos requieren, ciertamente, de sdlo
unas pocas generaciones (por lo que serian efectivamente "instantaneos” en la escala
geologica del tiempo). Con respecto a las mutaciones cromosémicas, el propio Stebbins
(1950) ya habia descrito, mucho antes de la teoria del equilibrio puntuado, que:. (1) Ia;
barreras cromosdmicas mas efectivas para el aislamiento reproductivo son aquellas que,
estos cambios

derivan de la acumulacion de pequefios cambios cromosomlcos (2)'

pueden acumularse en un periodo relativamente corto, del
generaclones a un grado suficiente para producnr alslamlento

la morfologia externa y, por consngulente (4) especies lndeferenCIables morfologlcamente

pueden exhibir diferencias cromosémicas substanciales.
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Pero, para Stebbins y Ayala, la pregunta central que han puesto sobre la mesa de
discusidon los puntuacionistas, y que ellos recogen.en su artlculo es si los mecanlsrnos

que expllcan la mlcroevoluc n pueden ser’ extrapolados para, expllcar la macroevolucnon‘,
responden que no) T

(pregunta a Ia que los puntuacuonlstas —como. ya hemos vusto

procesos mlcroevolutlvos identificados por la genetlc

evolutlvas asi como otros patrones macroevolutnvos ‘puede
detl conocnmlento de los procesos mlcroevolutlvos

Con respecto a la primera de estas cuestlones a Stebblns, Ayala Ies parece muy

poco probable que haya algun paleontologo que quxera pdner en duda que las
mutaciones, los cambios cromosomicos, |la derlva gemk "la seleccnoh natural y otros
procesos microevolutivos hayan operado en cada una de: Ias poblacnones de los taxones
superiores de que trata la macroevoluc:lon La lmportancxa relatnva de cada uno de estos

procesos puede haber cambiado en. diferentes momentos_y—taxones, pero los procesos

dificilmente pueden haber sido de otro tipo.

La segunda cuestidn trae consigo mas implicaciones"substanciales que la primera.
Uno de los fenémenos que deben explicarse son . los grandés cambios morfoléogicos
(fenotipicos) que se observan en la historia evdlutiva, asi como la rapidez con que suelen
darse en el tiempo geolégico; otro fendmeno a'explyi'cx:é‘r es‘ la estasis a lo largo de cientos .
de miles o millones de afos. El dilema estrlba en que los procesos mlcroevolutlvos
conllevan, aparentemente, cambios pequenos pero continuos, mientras que Ios procesos :
macroevoiutivos, en la manera en. que son vistos por los puntuacnomst‘as,‘/ ‘ocurren
mediante destellos de rapida evolucxon segwdos por largos perlodos de’e asi

En respuesta a este aparente dxlema ‘Stebbins y Ayala c1tan arios estudlos y
F untualés 6 cambios

articulos, en algunos de los cuales se muestra que mutacuones

cromosémicos unicos, pueden tener grandes consecuencnas sobre‘todo uando ‘actdgan

muy tempranamente en el embrién y sus efectos se ven magnificados con el desarrollo.
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Sin embargo, subrayan, hay numerosos estudios que no permiten apoyar la hipotesis de
que el surgimiento de macromutaciones sea necesario para la especnacnon.
Tamblen cntan artlculos en que se ha mostrado convmcentemente que algunos

Aunque, en este caso, soélo unos pocos cambios’ gen
interaccion con el resto del genoma, conducir a un fenot:po unciona En este sentxdo
puede afirmarse que la evolucion fenotipica resulta dlrlglda ailo: Iafgo de solo CIertos
canales, y que distintos canales podrian ser seguldos por dlferentes Imajes. : : L ’
En cuanto a la estasis, Stebbins y Ayala piensan que se explica’ por medlo de la
seleccion estabilizadora y que, por consiguiente, es tamblen compatnble con |os procesos
microevolutivos. Ademas, insisten en que, al menos en algunos casos, E] estasus debe ser
solo aparente, producto de la manera en que se defrne a las especnes en paleontologla

partir del estudio mismo de los patrones macroevolutlvos y no p’ r nfer
nuestros conocimientos de los procesos mncroevolutlvos : .
Stebbins y Ayala sostienen que el estudio.de; los fenomenos m|croevolutlvos es

importante con respecto a la macroevolucion porque cualquler teorla macroevolutnva que
este planteada de manera correcta debe _ser’ compatnble necesanamente ‘con”los
principios microevolutivos bien establecidos. Y el equilibrio puntuado, c1ertamente. cumple
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con este requisito. En este sentido, afirman, la microevoluciéon no puede ser desligada de

la macroevolucién.

Ahora blen las hlpOtESlS y modelos macroevolutlvos no pueden ser fedumdos a

teorias de la rama de la’ cxencxa"qu sera ed xd pue an ser. derlvadas loglcamente a.’.

partir de otra rama de la cnencna La co_ndlc n de conectab dad requlere que los termmos

distintivos de la rama secundarla de Ia |encxa sean redeflnxdos en el lengua;e de la rama_‘

redefln cnon de termmos es, por supue to
oglcas entre las teorias de ambas ramas de ;

de la ciencia a que se la qu:ere reduc (es

necesaria para poder analizar las cone‘ on

la ciencia). : : LR :

Sin embargo, y como ya: se ha ‘dicho, /los procesos microevolutivos lr'esv’ukl‘t'én'

compatibles con ambos modelos de la macroevolucnon el gradual y el puntuado. A partlr

de nuestro conocimiento de la rmcroevolucnon no es posible inferir cual de’ estos, dos

patrones macroevolutivos sera el que prevalezca. Por consiguiente, la condiciéon de

derivabilidad no queda satisfecha. Rt
De esta manera, Stebbins y Ayala concluyen que:

Distinctive macroevolutionary theories and models have been advanced concerning subh :
issues as rates of morphological evolution, patterns of species extinctions, and-historical"
factors regulating taxonomic diversity. As long as these theories are compatible wuth the -
theories and laws of population biology, the decision as to which one among alternauve“
hypothesis is correct cannot be reached by recourse to microevolutionary prmcnples. Such a

decision must rather be based on appropriate tests with the use of macroevolutlonary-
evidence (Stebbins y Ayala 1981, p.971). Gl

Asi pues, la macroevolucion es un campo auténomo de estudio. En'kesto los.
genetistas Stebbins y Ayala coinciden con los paleontdlogos Gould y Eldredge Y, en este
sentido epistemoldgicamente importante, Stebbins y Ayala también conncnden con Gould y
Eldredge en que la macroevolucion no esta ligada con la mlcroevolucmn.r :




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 teoria, particularmente lo que ellos denominaron la “regla de Wright”
y que les permitio establecer una analogia basica para la seleccidén de especies: asi como
las mutaciones en una poblacion son estocasticas con respecto a la seleccién, de la
misma manera la especiacion resulta estocastica con respecto a la direccién de cualquier
tendencia macroevolutiva. - B

Asimismo, han hecho referencia en ma’s dé una ocasion a'las teorias de' Ia deriva

génica y. de los paisajes adaptatlvos como ejemplos de la pluralldad de los mecanlsmos

evolutivos. Ademas, y al; menos en el caso dejGouId en varlos comentanos e sus bras
puede apreciarse que la relacxon personal con anht era buena :

Por otro lado, algunos™ autores..como Newman ‘et aI (198’5

presentar una fusién del: puntuactonlsmo con’la teoria de Ios E
wWright (ver p.142). Sin embargo, estos intentos no fueron respaldad s
Eldredge y Gould, ni por el mismo erght

Pero, ¢cual fue la posicidon de Sewall Wright con fésb‘e;to alateori

as efectiva en

poblaciones grandes ya que contendran un mayor numero d 3 dem pendlentes Por

lo tanto, no es indispensable que se dé un evento deyespecnaqyon» omo sostiene el

equililbrio puntuado— para que ocurra un cambio evolutivo sustancial: el modo filético,




operando a través tanto de la seleccién interdémica como de la seleccidén natural, es un
agente de cambio suficientemente efectivo.

7.8 Las coincidencias y discrepancias con Ernst Mayr

Hemos visto que los autores de la teoria del equilibrio puntuado tomaron de Ernst Mayr su
modelo de especiacidon peripatrica, asi como la idea complementaria de que ex1ste una’
cohesion del genotipo y que, por tanto, el aislamiento de pequefas poblac:ones resulta
necesario para superar las fuerzas homeostaticas que dlflcultan la: evolu : k

nueva especie.
Pero, si hay tantas coincidencias entre las ldea

dentro del lado de los puntuacnonlstas? De hecho, no: solo‘no s nstdera como tal,

sino que ha mantenido una postura critica respecto a dwersos aspectos’ dekla teorla
Veamos primero las coincidencias. Mayr, como Eldredg y\GouId consndera que la

especiacion alopatrica es la forma mas comun de aparicion de nuevas especles También

estan de acuerdo en que las tasas de evoluciéon pueden varlar esde una relativa estasis
hasta cambios muy rapidos que coinciden, generalmente, con los eventos de especiacion.
Ademas, Mayr afirma no tener incoveniente en aceptar las interpretaciones sobre. el
registro faosil del tipo de las hechas por Eldredge (1971) sobre los trilobites, o las de Gould
y Eldredge (1972) un afo 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 the sudden appearance of a new species. Early
paleontologists interpreted this as evidence for 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 ’virt}ually
no change during this period. The punctuation is thus caused by a localized everit in,an

isolated founder population, while the main species displays no significant change. . :
The number of such occurrences in the fossil record is legion. Stanley (1979) has Ilsted
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
jerarquicos de evolucién.. Pero.no cree que esto sea una novedad del equlllbno puntuado,

sino algo que ha sido aceptado desde untin cuo ,enk la practlca por Ios exponentes de Ia

sintesis moderna:

1992, p.44).

En este mismo sentid
descrita en la seccién'7.6’

Stebbms and Ayala_ ar

esta razén Mayr (1997) preflere llamar al proceso, snmplemente como iisucesion. de :
especies”. :

Un punto importante de desencuentro fue |a presentacuon que, a principios de"losb'

ochenta, Gould y Eldredge hicieron de su teoria como opuesta al neodarwm smo. Asi, por.
ejemplo, mientras que para Gould (1980) el trasfondo gen tico, de los rapidos’ eventos de"
especiacidon no es compatible con el neodarwmxsmo para’ Mayr:(1992),/en cambio; no'.'?
existe conflicto entre la vision hollstlca del 'genotlpo,ky el: neodarwinismo,.ya: queklak

cohesion de los dominios genotipicos habria sido’ ‘alcanzada a traves ‘de selecc:on natural.
Mayr hace notar que la visidn atomistica del genotipo —que sena la dnica que entraria en
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contradiccidn con el equilibric puntuado— fue defendida, solamente, por los genetistas
matematicos, como Fisher y Charlesworth.

Pero-las: discrepancias mas .importantes- tienen que ver. con .dos:de las_ tesis
basicas del puntuacionismo (derivadas, paradojlcamente de llevar, al extremo las proplas

ideas de Mayr sobre la cohesion genot:plca) Ha’ prevalenma en e’ ‘,Hempo de una: estasis

‘ue medlen eventos de

completa*®, y la imposibilidad de cambios evolutlv
especiacion: ‘ )

To be sure, the claims of some punctuationists, such as the prevalence of total stasis and
the impossibility of evolutionary change withbm spéciation. are cleérly invalid. Furthermore,
it has been shown that ‘“speciational’  evolution” (perhaps a better term “than
“punctuationism”) is fully consistent with Darwinism; and finally, that seeming evoluiionary
saltations, as indicated by the fossil record, can be explained without invoking syStemic
mutations or other mechanisms in conflict with molecular genetics (Mayr 1992, p.48).

Y es que, aunque sea el autor del modelo de especiacion peripatrica, Mayr hunca
ha dejado de creer en la existencia simultanea de la anagénesis. Asi, para Méyr lo
puntuacionistas llevaron muy Iejos 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 solucnon teorlca ;
innovadora al reclamo puntuacionista de que la mayor parte de los camb C

sblo se observan en el registro fosil coincidiendo con eventos de e spec

tiempo, permite una reinterpretacion de la estasis en términos que podrnan ‘rvaceptables

para ambos bandos. Douglas J. Futuyma (1987), de la Unlverstdad Estatal de Nueva York

en Stony Brook, ha propuesto la siguiente hipétesis:
Los cambios evolutivos pueden ocurrir en cualquier poblacxon Iocal y en: cualquner
momento de su existencia. Las transformaciones morfoldgicas, por consiguiente, se

1% Mayr (1992) hace notar que, aunque explicitamente no se menciona en el articulo incial de Eldredge y Gould (1972)

que la cstasis deba de ser total, eso ¢s precisamente lo que muestran sus grificas (ver la Figura 5.4, en 1a p.69). Mas aun,
las tendencias evolut son presentadas como el resultado de un proceso de seleccion al nivel de especies, entre especies
completamente estitic
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pueden ir acumulando en cualquiera de estas poblaciones a lo largo de la trayectoria
temporal de una especie,.y no solo —ni preferentemente— durante el momento geoldgico

de su. orlgen.. Sln emb‘rgo nlngu

con el resto e Ias poblacnones de la especne

En cambxos

los

g otras

palabras:

mdnvndualnzacnon (y, por conagunente

una nueva especie— permate que los cambxos evolutlvos trascxendan en

evento de especiacion, resultaran tan efimeras que ni anuxera seran capturadas

registro fosil).

Las implicaciones de esta hipétesis de Futuyma son’ podero D - S
permite explicar en términos que —en principio—, son- acep‘ta'vblbés a2 los
neodarwinistas como para los puntuacionistas, la aparente correla C ue se observa
ino 'éj’ué da una

entre los cambios morfolégicos importantes y los eventos de especnacuon

nueva posibilidad a la estasis: vista a la luz de esta alternativa,:la estaS|s _el reglstro fosil
ida;.sino que, a

no implicaria que una especie no cambia a lo largo de su tlempo

pesar de que sus poblaciones experimentan constantes. camblos odo lolargo de su
existencia, ninguno de estos cambios logra ser substancial ni prese excepto cuando

resuita preservado por —y, en este sentido, cuando coincide coi especiacion.

De esta manera, Futuyma ha aportado una 'pOSibiie'sélu An?teéricak a dos de los

temas centrales de la controversia. Hasta ahora, sin embargb, sblo Gould (2002) parece
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haber reconocido las posibles implicaciones para la controversia y la importancia de esta
contribucidon. (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 equnllbrlo puntuado y el
neodarwinismo, es decir, de la controversia entre dos teorias o, como diria Lakatos ‘entre
dos programas de investigacion. Sin embargo, detras de cada programa de mvestlgacxon i
hay un conjunto de autores e investigadores que son quienes |mpnmen acada programa‘ ’
su dinédmica propia. Y tanto las ldeas novedosas como los argumentos que se emplean en,,:

los debates son formulados por personas especificas:

& Quiénes son, entonces, los: prlncxpales protagonlstas e esta: controversia? La-
respuesta a esta - pregunta solo puede ser adelantada

dependiendo  .de.  las - preferencnas teoncas de

investigadores con que se’ arma cada bando varlv
Darwin: the Great: Debate at the H/gh Table .
menciona que del lado de Ios puntuactonlstas Ios p 2
€l mismo): Stephen Jay Gould Steven. Stanley y Ellsa e
de los ultradarwmlstas segun su Ultima etiqueta;. olos giadua//stas segun ‘el termlno mas o “
cominmente empleado) estarian: Richard Dawklns John Maynard Sm»th y Georgev C‘ :
Williams. : :

Vrb' ‘ En el bando contrano (elg,‘

Pero esta clasificacion es excesivamente snmple y, en realxdad solo revel
principales tedricos de ambos lados (y sélo en las profesnones de'la paleontologla y,;yl‘a
biologia). Faltarian por afadir importantes actores que se han sumado. a la; controversua
en el aspecto de la evidencia empirica, como P. G. Wllllamson y Donald R: Prothero del )
lado puntuacionista, o Phlllp Gingerich y Peter Sheldon del Iado de Ios graduallstas o

este capitulo y, aun asi, nuestra Insta quedarla lncomp eta Habrxa que anadir, rademas de
muchos otros autores de articulos cientificos, a los fildsofos de la ciencia que se han
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sumado a la discusiéon (ademas del caso ya analizado de Daniel Dennett), entre ellos
Michael Ruse y Elliott Sober.
Sin embargo, y a pesar de la. lmposmnhdad de conformar.un Ilsta e ,haustlva que

incluya a todos los protagonistas, aquellos que han 5|do anallzados eneste Vcapltulo
I’ conjunto centra/ del debate

constltuyen fo que Harry M. Collins (1 992) ha denommado

porque pertenezcan a una misma
controversia _cientifica,. segun sefala Collins,
dependiendo de su propia formacion profesional)

formal, en realidad probablemente no interactuen entre si mas
debate particular que los ha reunido. Probablemente muchos d’

encuentren unidos entre si Unicamente por su interés comun; en que la controversta se
resuelva en una determinada direccidén. L
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Pruebas y dificultades empiiricas del
equilibrio puntuado

8.1 Algunos ejemplos adicionales de evidencia empirica a favor

Muy probablemente la serie de fdsiles mas conocida es la que muestra la tendencia
macroevolutiva del linaje de los caballos. Sin embargo, para Gould, es quiza uno de los
ejemplos de interpretacion mas erréneos que existen en el estudio de la evolucién.

t.a historia comenzd con Thomas Henry Huxley, quien propuso la primera
secuencia de este linaje en 1870, basandose en los tres tipos de fosiles europeos. Pero
esta interpretacion no duré mucho tiempo. En 1876, durante su Unico viaje a los Estados
Unidos —para patrticipar en la celebracion del centenario de su independencia— Huxley
visité al paleontdlogo Othniel Marsh, quien le presentd la magnifica serie de fosnes de
caballos reunida en norteameérica. A la vista de estos fésiles, Marsh Iogro convencer a
Huxley de que la serie americana formaba el verdadero linaje pnncnpal, respecto al cual
los fésiles europeos sdlo eran ramificaciones desconectadas entre si.

A partir de la reconstrucciéon fllogenetlca elaborada por Marsh\
la triple tendencia evolutiva que, adn hoy dla se muestra en: Ios prmc:pales museos de

quedo estableqda

historia natural: (1) una reduccion en el num r

traseras, los cuales se redujeron despues a tr S dedos unclona

molares Junto con

una mayor elaboracion de Ias cuspldes de Ias coronas y (3);otro aumento sostenldo esta
vez en la talla de las especies, que pasd del tamanfio 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 evolucion lineal y progresiva del linaje de los caballos, mostrando en orden
estratigrafico el mimero decreciente de los dedos y la altura creciente de la talla y los molares
(tomada de Gould 1996, a partir de la ilustracion original de W.D. Maﬂhew),

Para Gould (19986), estas tendencias son correctas’ en un sentxdo legltlmo aunque_f'
es: thlppus), eran

muy limitado. Los caballos del género ancestral Hyracothenu

humeda, hasta las llanuras de tierra seca y co pr un- umco dedo

proporcionaba mayor velocidad), y en su modo de ahme
hasta el pastizaje, para el cual hacen falta muelas mucho:mas; esistentes debido al
contenido de silice de los pastos). Si se trazan rectas que unan. Ios puntos de las ocho
principales especies fosiles, tendremos entre Hyracothenum y €l género actual Equus una

de el ramoneo inicial

linea que mostrara, 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 arbol evolutivo muy ramificado, el cual se fue complicando y reduciendo a
lo largo _de . los dltimos 55 millones de afios. Dentro de este complejo patron evolutivo, no
hay nada que permita interpretar que las citadas tendencias del linaje sobreviviente
representaran una tendencia general; ni siquiera una tendencia principal.

» 5 PHYLOGENY OF THE EQUIDAE
Pl B S. AMERICA NORTH AMERICA OLD WORLD
= "
_a — Equus Equus /é
Z|meripion \ /) é‘gj
5 ] &-] GROUP ==
s é Ne. :w”a" (33
o 215 .nrppanon/
101 s e oo
- 2 S
== =3 2
= 3 2
1543
=
20
25
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e
=
30 - S
=
=
35
Hids
40
e
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=
= [ Grazing horses
s0 Browsing horses
55

Figura 8.2 La filogenia compleja y ramificada del linaje de los caballos
(tomada de Gould 1996, a partir de la reconstruccion filogenética de Bruce MacFadden).

Gould afirma, metaforicamente, que e! gradualismo filético tradicional tiende a
mostrar escaleras (una uUnica tendencia evolutiva ascendente) donde realmente hubo
arbustos (una multitud de tendencias evolutivas, en diferentes direcciones, donde ninguna
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de ellas era mas importante que el resto)*®. De hecho, el caso de los caballos —como
muchos otros ejemplos de tendencias evolutivas que ha adoptado el gradualismo filético—
esta mas c'erca,,v,deyseriuna' historia filogenética de numerosos fracasos, con un unico linaje
sobrevivi,erjt_e’,,q'u_éf una historia sobre una tendencia general ascendente'y eXitosa.

Enila Figufa 8.2, elaborada por Bruce MacFadden, del Museo de Historia Nathral
de Florida, buede observarse que el arbol evolutivo de los caballos esta copiosamente
ramificado, asi como el hecho de que ninguna rama podria ser considerada-como la
principal y a partir de la cual parten las demas. De hecho, MacFadden no pudo incluir en
la escala de este diagrama toda la complejidad de las ramificaciones, asi que expandio
una porcién importante (aquella que se indica en un recuadro) y que hace referencia a la

siguiente figura:

1 4. 5 9 11 12 13 14 19 2122 23 29 30
124 4 4
| :
-~ 1 ]
1 ]
5 1 '
13 ! H !
4 H 13 ' '
] : 1
o 141 E 1
= ! :
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= 16 1 [l H [
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)
17 ' : Equini ;
B 4 ! T Extinction of a clade
18 — ] ¥ A& Anagenetic speciation
] ! Stratigraphic gap in the
Parahippine Ancestor « fossilrecord of a clade
19] | Known stratigraphic record
]

Figura 8.3 Las copiosas ramificaciones en la evolucién de los caballos durante el Mioceno medio
(tomada de Gould 1996, a partir de la reconstruccién filogenética de Bruce MacFadden). . =~

En esta Figura 8.3 podemos observar que, tan sélo en Norteamérica y durante el
Mioceno medio, cuando menos 19 especies se originaron por cladogénesis. Hace unos

RIS R s - n .
La metifora de los arbrstios en contraposicion a las escaleras fue empleada por Gould, por primera vez, en su articulo
sobre la evolucion humana de 1976.
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quince millones de afios habia 16 especies contemporaneas que pastaban en las llanuras
de Norteamenca (mientras que varios linajes mas antiguos. coexistian: con-ellas,: en
Ameérica.y. en_el VIEJO contmente) Esta diversidad pracncamente no; camblo ’durante los:
s:guuentes 7 mxllones ‘de anfos. Mas adelante, snn embargo hubo una declmacuon i

|mportante y todos los linajes americanos desaparecieron.
A partxr de esta reconstruccion histdrica Gould hace notar que 1 g,donde en
medlo del bosque de ramificaciones, podriamos hablar de que e urglendo una‘ i

tendencua evolutiva? - El arbusto presenta numerosas rammcacmnes

|mportantes si bien sdlo la del género Eqqus ha sobrevivido hasta nuestros d|as (2) eI
arbol evolutivo presenta varias puntas —o terminaciones de las ramas— y a partlr de" cada
una de estas puntas podemos trazar un linaje valido hacia atras hasta llegar a'

Hyracotherium, s&lo que cada linaje que trazaramos de esta manera nos permltlna nferlr e
diferentes tendencias, y la mayoria de ellas discreparian de la deducida orlglnalmente por

Othniel Marsh. : 3
Sin embargo, algunos defensores de la vision de |la escalera adueen“qge, si:-bien la

filogenia de los caballos se ramificé mucho durante su ultimo tercio de historia‘e'\'/oluti‘va .
no sucede lo mismo durante sus primeros 40 millones de afnios. Este perlodo mlcral (ver.y
Figura 8.2) ha sido, tradicionalmente, el bastion de qulenes deflenden u graduallsmo'
filético y una tendencia lineal en los caballos. Incluso George Gaylord Slmpso (1 951)

que trazd la primer filogenia arborescente de los caballos defend|a ‘que este perlodo.'

inicial habia sido basicamente lineal, sobre todo en el caso "de la: transicion entre

Mesohippus y Miohippus.

Pero la gran cantidad de evidencia fosil adxcnonal que se ha acumulado desde ‘que
fue publicado el libro de Simpson ha permitido establecer una conclusmn dlferente. En
particular, los paleontdlogos Donald Prothero y Nell Shubm «“ 989) han reurudo una gran
cantidad de evidencia empirica que introduce ramxfxcacuones extensivas en esta parte’ de

la historia de los caballos, y que apunta hacia un modo.de evolucién de acuerdo con la
teoria del equilibrio puntuado. Prothero y Shubin hicieron cuatro descubrimientos en este
segmento temprano de la filogenia de los equidae (el mismo que Simpson habia
postulado como el caso mas sdlido de una secuencia gradual de transformacion lineal)'
Primero, ambos géneros (Mesohippus B Miohippus) pueden dlstmgunrse
claramente mediante caracteristicas de los huesos de las patas (prevramente no
descubiertos). No hay una transformacion gradual entre Mesohippus y Miohippus (1a tesis
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que en el pasado sostenia este cambio gradual se apoyaba exclusivamente en
caracteristicas dentales)

‘Segundo,; Mesoh/ppus no. evolucuono gradualmente en

M:ohlppus se:ramifi partn ‘de §c’>lq'una' p',o'b‘la'g:uf:n "defMésph)pbus después de Vo:c':'u"‘arl

ambas especnes coex|st1eron durante.;por lo menos cuatro mlllones de‘ano

Tercero cada uno de estos dos: generos formo por si"mismo; un‘nuevo arbusto

evolutlvo‘ ompuesto por. numerosas especues nuevas nlnguna de la le ,mostraba‘

una tendencna ‘definida. Con'frecuencia, estas especies coexnstleron ei ri ctuaron en las

mismas areas (por ejemplo, en un solo estrato de VWyoming se encontra'ron tres especxes‘
de Mesohippus y dos de Miohippus, todas ellas contemporaneas). :

Cuarto, estas nuevas especies aparecen en el registro fosil repentlnamente enun
sentido geoldgico, y después de su aparicion persisten con muy pocos o nlngun camblo'
durante largos periodos. Las transformaciones evolutivas ocurren en los eventos de’
cladogénesis y, finalmente, las tendencias que pueden observarse no forman Ilneas
continuas, sino concatenaciones de eventos logrados en los nodos de ramqf:camones
durante los eventos de especiacion. Prothero y Shubin concluyen que: ’ T

This is contrary to the widely held myth about horse species as gradualistically varvying‘ ‘part.s'
of a continuum, with no rea! disctinctions between species. Througout the hlstory of horsest :
he
gradualistic picture of horse evolution becomes a complex bush of overlappmg, closelyr
related species (Prothero y Shubin 1989).

the species are well-marked and static over millions of years. At high resolutlon

Veamos ahora un segundo ejemplo de cémo el registro fosil, cuando las muestras
son analizadas de una manera estadistica apropiada y cuando se cuenta bon suficiehte’s'
especimenes, puede aportar evidencia empirica a favor del equilibrio puntuado Me reflero
al estudio llevado a cabo por Tim Heaton (1993), uno de los estudxantes de posgrado de:
Gould (seguin lo refiere en 1994b), quien investigd el caso de los Ischyromys,; un genero' )

de roedores del Oligoceno. .
Los /schyromys del oeste norteamericano durante el Orellense (Ia parte me' a del

Oligoceno) habian sido objeto de una mterpretacnon tradncnonal consecuente con eI
gradualismo filetico. La secuencia orellense habla sndo mterpretada como la’ cromca de un
incremento constante de tamafo en el seno de’ una sola especie evolutlva 'De esta
manera, se habia presentado a /. parvidens como evolucionando por anagénesis hasta
convertirse en /. typus. Sin embargo, el trabajo estadistico realizado por Heaton sobre

195




varios miles de especimenes permitid refutar esta idea, en favor de una interpretacion
puntuada.. En el Orellense mfenor Heaton descubno que en realldad ambas especnes

tuvieron un penodo en que exrstleron s:multaneamente

Statlstical mvestlganon of large samples suggests mstead that two closely related species'

'coexxsted and the shxﬂ m mean s:ze that Was thought to represent anagenesis actually

represents replacement (Heaton 1993 p. 97)

Despues de un tlempo de haber coemstudo / parwdens la especie menor, se
extingue y sdio ia de mayor tamano l. 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 tamaio se debia, por tanto, al resultado de confundir ambas
especies y tratarlas como si constituyeran una sola forma. A medida que la especie de
menor tamano decrece en abundancia (hasta llegar, finalmente, a desaparecer), la talla
media del complejo entero va aumentando gradualmente, pero no porque tenga lugar una
evolucion gradual, sino por el simple efecto de obtener una media estadistica
confundiendo ambas especies: en los estratos superiores se va encontrando un numero
progresivamente mayor de especimenes (y finaimente todos) de /. fypus, y un numero
progresivamente menor (y finalmente ninguno) de /. parvidens.

He querido presentar los casos anteriores sdélo como ejemplos adicionales de
evidencia empirica a favor de!l modelo puntuado. No pretendo que sean los mejores ni los
mas conocidos. De hecho, los casos mas citados y con seguridad los mas representativos
de la teoria del equilibrio puntuado son el de la evolucion de los trilobites Phacops rané
(Eldredge 1971, 1972) y el de los moluscos del lago Turkana (Williamson 1981a); ya
analizados en las secciones 5.2 y 7.2.2, respectivamente.
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8.2 Las dificultades empiricas para poder validar o descartar la teoria

Si bien el registro fésil ha aportado la evidencia que da soporte a la teoria del equilibrio
puntuado, también esta inevitablemente identificado con los principales obstaculos para
poder validar suficientemente la teoria. Y es que, desde su surgimiento, ha sido dificil
“poner a prueba” el modelo puntuado. La naturaleza del registro fosil ha hecho que resulte
sumamente dificil —si no es que imposible— obtener evidencia irrefutable, tanto para los
casos de gradualismo como para los de evolucion puntuada.

En opinién de algunos mvest:gadores (Hoffman 1992; Ruse 1992) los resultados
paleontolégicos nunca seran. decnsnvos pues el registro fosil no permlte -
mequnvocamente si tenemos un patron gradual o puntuado a lo largo de la ev l

explncacnon
,.a eventos

de inmigracion de otra poblacuon de a: misma espeme (o ncl SO de na -especie

levar.a.cabo: é’incluso a

cercanamente emparentada Y: esta tarea es muy dlflcll de
veces, imposible—, ya que requlere de correlaciones prec:sas ‘del tlempo en que ocurrieron
anedad de. areas, a

diversos eventos blologlcos que ademas tuvneron luga
veces muy distantes unas de otras.

Pero si el cambio fenotipico gradual es dlflCll de probar
razonable, resulta todavia mas complicado demostrarvo refutar
puntuada mediante el registro fosil. Aparte de los mu
documentado de evidencia paleontoldgica directa sobre el
un linaje fileético (que aportan pruebas convmcentes

siallaide’ dda duda

inevitable, a pesar de que bien podria; tratarse" e'nte que real. Mas

interesante todavna resulta la evidencia paleontologlca e evolucion enotlplca intermedia
entre los patrones gradual y puntuado. En algunos casos, la tasa de evolucion fenotipica
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sufrié una aceleracién considerable sin que hubiera ninguna relacion detectable con algun
evento de ramificacion de los linajes filéticos. -

Y. que decir..sobre  las. dlflcultades*_asocnada

caso mas solldo de evndencxa emplnca a favor del equ1

protocolo - .de investigacion de. 1977—, recnentemente a: s|do objato' de  serios
mferldas de su base

cuestionamientos acerca de la validez de las |nterpretacuones.
empirica (lo cual ilustra mi argumento sobre la gran dlflcultad en obtener evndencna
irrefutable a partir de los datos paleontoldgicos). Sarah Samadl. Patnce David y Philippe
Jarne (2000) decidieron utilizar los mismos parametros empleados por Williamson —es
decir, los disefiados por David Raup (1966) para el analisis geométrico de la morfologia
de las conchas—, en poblaciones naturales de Malanoides tuberculata, ‘uno derlos'
principales especimenes estudiados entre los fésiles del lago Turkana. Dado que‘M ;
tuberculata no se ha extinguido, y que hoy en dla ‘se le encuentra en casi'todos los
tropicos, Samadi et al. pudieron trabajar con Ias vanacnones en las conchas de numerosos
ejemplares vivos de diferentes poblamon s, sy ‘bbjétlvo era averiguar si, a partir de los
mismos parametros morfologlcos empleados por W|II|amson era posible dlscernlr las
k o Qenetncas Puesto que se trataba de

variaciones de origen genetlco de'

especimenes Vvivos, Ios resultados'morfolo odian - contrastarse con los datos

genéticos —lo que es |mp05|bl pécimenes fosiles—, de esa manera

podrian saber si.el. empleo xclusn o s:p rametros de la concha permitia hacer

inferencias validas sobre eventos e especiacion. Y,“os resultados fueron que, en todos

los casos estudiados; ‘ho'era- posnble,saber,ua partlr_de la aplicacidén exclusiva de
herramientas morfométricas, si los ejemplares estudiados estaban separados o no por

grandes distancias genéticas. Muchos casos de dimorfismo sexual y de plasticidad
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fenotipica resultaban facilmente confundibles con casos de especiacion si no se contaba
con informacion adicional. ’
Debido a_este tipo de complic:
Harper (1998), opinan: que as xf'cultades para al anza
derivan tanto de la calxdad de reglstro Ssil (due en el cas:A

s.como_ Elizabeth M.

aciones, algunosinve

de los principales eventos de radxacnon adaptatlva enel pasado de Io
asociados con innovaciones clave en las partes blandas de su ana\

evolucién de un sistema de branquias que podia ser empleado ta
como para la respiracion liberd al pie de su fucién de recoger_l
tanto, empleario para cavar madrigueras o adherirse al fondo:’ Pv
manto permitié la formacion de sifones que complementaban Ios esfuerzos‘del‘ple para
mbas nnovacnones

tra parte’ 1a fusion del

cavar madrigueras mas hondas en el sedimento. Sin embargo
k durante» el: Mesozonco

aunque favorecieron una radiacidon significativa de genero
temprano, resultan indistinguibles a partir de la evndencla preservada de las partes duras

Harper concluye que, si bien con el reglstro fosnl de algunos moluscos b:valvos —en
particular el de la familia gryphaea—, hay mucho desacuerdo sobre:si‘éste - presenta un
patron evolutivo por equilibric puntuado o uno 'gradual, el principal problema no es tanto la
adecuacion del registro fosil para este tipo de analisis, como la falta de acuerdo que hay
entre los distintos investigadores sobre los estandares biométricos y Ia selecmon de
caracteres a ser examinados (complicado por la inmensa varlacnon ecofenotlplca que
despliega la mayor parte de las ostras).

Y, en efecto, varios autores coinciden en que éste es el pnncupal problema para
a ontroversta

evaluar qué patron evolutivo es el mas comun: que los dos bandos e

simplemente no han logrado ponerse de acuerdo sobre ma de “estimar,

cuantitativamente, las frecuencias relativas de la evolucno | g du y. la puntuada

Pero este asunto no es pueril y no sera facnl_dev esqlver, vya que es muy dificil
trazar adecuadamente una muestra aleatoria de linajes filéticos, a lo largo de la diversidad

taxonémica y de los diversos espectros ambientales, en la que los patrones de la
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evolucidon fenotipica puedan ser determinados empiricamente. Hasta ahora los intentos

mas serios al respecto los han llevado a cabo los puntuacnonlstas Cheetham 1 986) con
un estudio sobre Metrarabdotos (un genero de_ brlozoar os’ marlnos) Y. sobre

existen lo que probablemente sean sus descendientes inmediatbs,—,‘ al obmvieron
sus estandares de comparacion para los especimenes fosnles e que lograron
establecer una similitud entre las variaciones geograficas de pob cnones actuales con las

variaciones en el tiempo presentadas a lo largo de los 4 mlllones de anos estudlados Sus
resultados confirmaron un patréon de cambio puntuado, pero 'tamblen establecieron

importantes estandares de medicidon para cualquier estudio ulterl ) ’
Sin embargo, y a pesar de lo exhaustivo de estos estudl ,.sus resultados no han

sido totalmente aceptados por la contraparte. Hoffman (1 992)»é|é§a qué sus muestras —si

bien son un primer paso en la direccién corrrecta— se han concentrado en un solo medio:

ambiente, una sola area geografica y muy pocos grupos orgamcos (todos los taxones

pertenecen a los moluscos), conocidos previamente por ser particularmente favorables
para mostrar patrones puntuados de cambio fenotlplco De manera analoga, Stanley‘

(1 992) acusa a los gradualistas de asumir que espec1

es fosnles distintas penenecen a un

mismo Imaje filético, con tan pocos fosiles mtermedlos que. no es posible demostrar que,
hubo un cambio morfoldgico gradual dentro de un solo lmaje y ademas pasando por alto‘
que, con frecuencia, se presentan traslapes entre ellas (Io que resulta lnconsnstente ba}o

el supuesto de anagénesis).
Asi pues, en tanto no se pongan de a uerdo
un mismo grupo de normas para la valoracuon de os datos fosnles y.en Ia forma en que se

deben de estimar cuantitativamente las frecuencnas relat:vas de 1a’ evoluc:on fenotlplca
gradual y puntuada, de poco servira que sngan acumulandose estudios de campo a favory
en contra del equilibrio puntuado, ya que su valor no sera reconocido por la contraparte.

bos bandos de Ia controversna en -
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eSigue vigente la teoria del
equilibrio puntuado?

La teoria del equilibrio puntuado ha cumplido ya treinta afnos de:vida. Pero, ¢sigue
vigente? Hemos mostrado, en el capitulo 7, que la polémica en Nat&re parece haberse
diluido a principios de los afos noventa, lo cual no impidié algunos enfrentamlentos
posteriores en el New York Review of Books. Sin embargo, y dado que este Gltimo sitio no
es una publicacion cientifica, es pertinente preguntarse de nuevo: ¢Sigue vigente la
teoria? ¢, Ha continuado viva dentro de las revistas cientificas?

En este capitulo mostraré que la respuesta es si. Que al finalizar e! siglo veinte
muchos investigadores siguen haciendo referencia a la teoria del equilibrio puntuado, si
bien la polémica en torno suyo parece haber disminuido.

9.1 La teoria dentro de las paginas de Paleobiology y Evolution

Ademas de los articulos aparecidos en Nature, la controversia se hizo presente, de
manera paralela —aunque de forma mucho mas esporadica— en otras publicaciones
cientificas, 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/eoblo/ogy (ver Lande 1980) y-en Evolution
(ver Gingerich 1978). L . .

Sin embargo, la maneraen‘que anallzare en esta seccién a permanencna o no de

la teoria del equilibrio puntuado ser umcamente

basandome en las dos ultimas de estas
revistas especializadas: F’a/eob/ology y Evolut/o azoknf"'de;haber elegido estas dos
publicaciones se debe a que ‘considero- que él el equxlnbﬁopuntuado ha tenido algun
grado de aceptacion dentro de la comunidad cientifica, es en estas revistas

especializadas, mas que en ninguna otra, donde esta aceptacion deberia evidenciarse. Al
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hacer esto, estoy aplicando el criterio de Michael Ruse (1999) de que a una teoria
cientifica se la puede consnderar vnva en tanto contlnuen las- referencnas ala misma en

trabajos posterlores.

los dGltimos seis afos fueron comp eta S
En el Cuadro 9.1 se’ puede ver que ha:pasado‘enel caso de Paleob/ology, y en
Cuadro 9.2 se muestran los datos para Evolut/on

Articulos aparecidos en Paleobiology que citan obras del equilibrio puntuado

Ados de lax Total de articulos Art. que citan al Contenido a favor Contenido en El contenido
publicaciones en esos 5 ailos equilibrio puntuado de la teoria contra de la tcoria | resulta neutral
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

Obsérvese que poco mas del

Cuadro 9.1

12% (126/1,013) de los articulos totales han hecho

alguna referencia al modelo puntuado. Asimismo, puede apreciarse que, aunque la mitad

de las referencia son de caracter neutral,

de articulos que suscriben la teoria que aquellas que la rechazan.

47

dentro de la otra mitad, son mas las referencias

Gould y Eldredge han participado entusiastamente en la revista especializada en paleontologia y palcobiologia

Paleobiolog desde su tundacion, en 1975, Gould, incluso, cra mencionado en algunas contraportadas como uno de sus

patrocinadores cconamicos.
profesionales de palcontologia e

Desde su aparicion,

esta revista ha ocupado un lugar destacado entre las publicaciones
historia natural. Por todas estas razones, €s comprensible que la publicacion cientifica

natural para publicar trabajos empiricos sobre ¢l equilibrio puntuado hava sido, precisamente, Paleobiology.
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Articulos aparecidos en Evolution que citan obras del equilibrio puntuado

~tAos de las Total de articulos cArt. gque citarn al Conrenido a favor Contenido en El contenido
publicaciones o esos S aflos equilibrio puntuado de la teoria cantra de la teoria | resulta newtral
1975-79 469 0] 1 5
1980-84 613 22 [ 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

Cuadro 9.2
En este caso, soélo el 1.8% (63/3,437) de los articulos totales hicieron alguna
referencia al modelo puntuado. ¢Significa esto que Evolution no le presta atencidon a esta
teoria? No creo que esta afirmacion sea valida; el resultado mostrado tiene que ver
mucho mas con el hecho de que el contenido tematico de esta revista es mucho mas
amplio que el de Paleobiology, abarcando temas tan diversos como la evolucion a nivel
molecular, estudios de campo en diversas areas, reportes de experimentos de’ Iaboratorlo :
evolucién en plantas —tema en el que, por cierto, no parece haberse publr' do’ !
relacion a esta teoria— y estudios de genética de poblacwnes Asn

frecuencia relativa no es un indicador, en si mismo, de una decllnac 51 la teoria‘del
equilibrio puntuado. . o
¢Donde, entonces, podriamos buscar una guia al respecto?’U

apropiado lo encontramos en la tendencia que ha seguido la can 'dad d vartxculos que

citan a esta teoria (obsérvese la tercera columna del Cuadro 9. 2) Aun ue el numero mas
alto lo tenemos para el quinquenio 1980-84, con 22 artlculos e promedlo'en estos 25';
anos ha sido de 13 articulos cada cinco anos, y es justo esa cnfra promedlo Ia que ocupa
el periodo mas reciente de 1995 al 2000. Y lo mlsmo ocurre para |a revusta Paleob/o/ogy,’

Asi pues, no se aprecia una disminucién en Ia presencia relativa ,,de,l ‘e

equilibrio puntuado a través de las referencias en los articulos publi

mostrados. Esta conclusion difiere- de Ia de Ruse (1999), pues elk S ;
habido una declinacién en el mteres por esta teoria (aunque podr:amos reconc:har

nuestras conclusiones de la siguiente manera: la teoria ha mantendio una presencia

mdlcador mas"f
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estable en las paginas de estas revistas, pero el interés por ella parece disminuir con el
tiempo, ya que.la mayorla de Ias veces Ias referenmas son de caracter neutral).
.En-el.siguiente- cuadroise: muestran de. manera conjunta los; datos previos de lo

que ha sucedldo en Pa/eob/o/ogyy en Evolut/on con relacion al equllbrIO puntuado:

Articulos aparecidos en Paleobiology y en Evolution, firmados por autores distintos
a Gould y Eldredge, que citan obras del equilibrio puntuado

tAos de lay Articulos en Articulos en Evolution Toral de articulos
publicaciones Paleobiology que citan que citan al equilibrio con citas al
al equilibrio puntuado punituadeo respecto
1975-79 18 [S] 24
1980-84 42 22 64
1985-89 30 7 37
1990-94 9 15 24
1995-00 27 13 40
Total: 126 63 189

Cuadro 9.3

Como puede apreciarse, el promedio de articulos con citas a la teoria, visto de:
manera conjunta, ha sido de 38 cada cinco anos (189/5). El mayor interés se alcanzo, en -
ambos casos, entre 1980 y 1984 (durante la fase radical de la teoria), y despues de una :

aparente declinacion las cifras han retornado a su promedio historico.

Analicemos ahora, con mayor detalle,

presentamos (1995-2000) en cada una de ambas revistas. En el siguiene cuadro sobre T
Paleobiology se puede apreciar tanto la frecuencia de publicacion (Paleob/ology edlta'

cuatro numeros al afo), como el nimero de articulos que emplearon citas sobre obras de

la teoria del equilibrio puntuado en cada uno de estos anos:

Ndmeros de Paleobiology con articulos de autores distintos a Gould y Eldredge
Yy que citan obras del equilibrio puntuado

Toral de
articielos

#3 jaind con citas

Nivrnero de la
rc"i.\'lu. yano de #1
publicaciin
1995 2
1996 2
1997
1998 3
1999 1
2000
Total:

3
(]

N{=ININ

-t b

N
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3
1
2
1
2
4

Cuadro 9.

lo ocurrido durante el ultimo perxodo que‘,
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Durante 1985-2000 esta revista publicd. 200 articulos. Entre estos, hubo 27
articulos (de. autores‘distintos a; Gould Y Eldredge) ‘que.emplearon en alguna medida la
teoria en su- texto puesto que la c1tan (en 5 ocastones) a lo largo de los 6 afos y 24

nuameros de la revnsta qu sea ahzaron Esta cnfra significa que el 13.5% (27/200) de los
articulos publlcados en‘este apso’ ‘han hecho referencia a la teoria. Ademas, y como
evnstas ha aparecndo al menos un articulo con

puede aprecuarse en ‘la:mayor parte de la;
umeros (revnstas) de Paleobiology que incluyeron citas

citas al respecto el porcentaj’

sobre el tema en comparacnon con el total de nameros publicados en este periodo, es del B

B87% (16/24).

Y sin embargo, al revisar el contemdo de los artlculos de'estos seis’ anos :

podemos notar que la mayoria de las citas que han aparecado corresponden a meras

referencias secundarias, a citas de pasada y que los artlculos qu
participan de la teoria ni de la controversia que mncnalmente desperto' abe’ preguntarse

entonces, ¢qué articulos sostuvieron, realmente, a la. teona del equ:llbrlo puntuado como'

un modo de evolucion? Apenas los siguientes cuatro entre 1995 v ‘el ‘2000

- Lieberman, B.S., C. Brett y N Eldredge 1995 “A study of stasis. and change m two specles
lineages from the Mlddle Devoman of‘New York State.‘ Pa/eoblo/ogy 21: 15-27

- Norris, R.D.; R.M! Corf'eld y J Carthdge 1996 ‘What is graduahsm’ Cryptlc specxatlon in-

globarotalnd foramlnlfera

- Miller, A.lL 1997 Coordlnated slasis or comcndent relatlve stablllty9" Paleob/ology 23:155-
164 R :

- Chiba, $.:1998. “Synchronized evolution in lineages of land snails in oceanic islands.
Paleobiology 24:99-108 °. ‘ :

Hagamos: a continuacion el mismo ejercicio para el caso de Evolution, la cual
editaba, hasta el 2000, seis numeros al afo:

ncluyen no -
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Numeros de Evolution con articulos de autores distintos a Gould y Eldredge
que citan obras del equilibrio puntuado

Total de
articulos
#6 con _citas

Nitmero de fa

revista y ano de #1 #2 #3 Hd #5

publicaciin
1995 2 1
1996 1 2 1
1997 2 1
1

-
<]
©
o
-

al=lo|n{w|a]w

Cuadio 95

Durante 1995-2000 Evolution publicé 1,065 articulos. Ahora bien, hay que recordar
lo arriba explicado acerca del contenido tematico mucho mas amplio de esta revista. Por
consiguiente, era de esperarse una menor representacion de articulos con interés en la
teoria del equilibrio puntuado en relacidén a lo encontrado en Paleobiology. A pesar de
esto, y como puede apreciarse, hubo 13 articulos (de autores distintos a Gould 'y
Eldredge) que emplearon en alguna medida la teoria en su texto, y que la citan (venk19' g
ocasiones), a lo largo de los 6 anos y 36 niumeros analizados de esta revista. Esta ,cifra: N

significa que el 1.2% (13/1,065) de los articulos publicados en este lapso. han héCho' e
referencia al modelo del equilibrioc puntuado. Ademas, la presencia del puntuamomsmo S

también puede medirse en el hecho de que en casi todos estos anos —la excepCI
ano de 1989— han aparecido entre uno y cuatro articulos que citan la teoria.’ El porcentaje'_ :

n es el R

de numeros (revistas) de Evolution que incluyeron citas sobre el tema,; en comparacxon"
con el total de numeros publicados en este periodo, es del 28% (1 0/36) es:decir,- uno de,' o

cada tres numeros, en promedio, ha publicado algun articulo.que 5|gue cxtando en iSU

bibliografia obras relativas a la teoria de! equilibrio puntuado.

Pero, nuevamente, cabe preguntarse ¢cuantos ' de estos amculos trataron '
realmente, sobre el tema del equilibrioc puntuado como un- modo de evolucion?. Esta vez,
tan solo dos entre 1995 y el 2000: ’ :

- Marko, P.B. 1998. “Historical allopatry and the, blogeography of specratlon in-the
Prosobranch Snail genus Nucella.” Evo/ullon 52 757-774 :

e Samadi, S., P. David y P. Jarne. 2000. “Varlétion of shell shape in the clonal snail
Melanoides tuberculata and its consequences for the interpretation of fossil series.”
Evolution 54:492-502
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En el Anexo 2 al final de esta te5|s (p. 259) se muestra el detalle yla ubncacnon de

las citas a la teoria del equilibrio puntu .asi como Ia relacuon de las cntas totales que se

han hecho sobre obras de Gould y. Eldredge,.tanto . en Paleob/o/ogy como ‘en Evolut/on, o
durante los afnos 1995 2000 !

A partir de los datos que hemos analiz

rechazando e} modelo puntu

puntuado y el neodarwmlsmo h perdld tanto ntensndad como presencna en ambas

publicaciones.

Esta segunda conclusiéon merece una exphcacuon Si contintia viva Ia teoria, ¢por
qué la controversia ha disminuido? En el capitulo final de esta tesis presentaré una
hipotesis que busca explicar el porqué de esta situacion.

9.2 La vigencia del equilibrio puntuado en otras publicaciones cientificas

En apoyo a la conclusion de que la teoria del equilibrio puntuado sigue vigente, en esta
seccion mostraré que, ademas de los articulos ya citados en las revistas analizadas en
secciones anteriores (Nature, Paleobiology y Evolution), de 1988 a la fecha se han
publicado, de acuerdo al indice tematico que elabora Iarrevista Isis, cuando menos los
siguientes libros y articulos cientificos cuyo contenido tiene que ver, enteramente, con la
teoria del equilibrio puntuado y/o con la controversia qu desaté con el neodarwinismo:

. Fortey, R. A. 1988. “Seeing is believing: graduahsm}a

'p'ur'id‘ba'}ed‘egu bria in the f:osrs',il
record.” Science Progress 72:1-19 : eI

. Blitz, D. y M. Bunge 1989. “Graduallsm vs: saltatnon sm m evolutlonary blology from Darwm
to Gould”. En: Paul Welnganner y: Gerhard Schutz: (ed) Philosophie  der
Naturwissenschaften. 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.) Reductionism and systems theory in the life sciences:
_Some problems and perspectives. KIuwerAcademic. L P e

Gould, S. J. 1990. “Speciation and sortlng as me source of evolutlonary trends or things
are seldom what they seem.” En: K.J. McNamara (ed) Evo/utlonary ‘Trends. Belhaven
London.

Shermer, M., et. al. 1992, “Is there a revolution in evolution?” En Skeptlc 1(3) pp 18 85
(Contiene: Miche! Shermer: “The mismeasurement of hnstory‘ Darwm Gould and the
nature of change”. Donald Prothero: "Punctuated equilibrium at twenty. A paleomologlcal :
perspective”. S.J. Gould: “Punctuated equilibrium in fact and theory") :

Somit, A. y S. Peterson (ed.). 1992. The dynamics of evolution: The punctuétéd équilibrfum
debate in the natural and social sciences. Cornell University Press, New York. (Este Ilbro 3
esta dedicado, en su totalidad, a analizar la controversia desatada por esta-teoria,’ y
contiene articulos de A. Somit, S. Peterson, S.J. Gould, S.M. Staniley, 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 Twehty: a Paleontological Perspeclivé.“
Skeptic 1:38-47 . ‘

Nichol, S.T.. J.E. Rowe y W. Fitch. 1993. “Punctuated equnllbnum and posntlve Darwmlan
evolution in vesncular stomatitis virus.” Proc. Nat. Acad Sc:..USA 90: 10424 10428

Eildredge, N. 1996 "Hierarchies in macroevolution.“ En: ; Jablonskl. ‘D. H.: Erwm y J H.
Lipps (ed.) Evolut/onary paleobiology. Unnversnty of Chlcago Press Chncago a

Mayr, E. 1988, Toward a new philosophy of‘BidIdgy. ‘Observations of ‘ah evblutfonist.
Harvard University Press, Cambridge (articulo dedicado al equilibrio puntuado en pp.457-
488).
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- Eldredge, N. 1989 Macroevolutionary Dynamics. Species, niches and adaptative peaks.

McGraw Hill, New York (un cap:tulo dedicado at equnllbrlo puntuado)

- Futuyma D. J \98. Evolut/onary Blology. Smauer Ass Massécyhué'etts:j(Ver secciones
especnales en 1o cap:tu|056y24) S e fEa

- Eldredge N 1999 ~The Pattern of Evolullon Freeman & Co New Yo

140 145) : :
- Ruse, M 1 999 Mystery of Mysteries. Is Evoution a Social Conslruct:on’ H d ,l,J,hiv"ersity :
. Press Massachusetts (capitulo sobre Gould y el equilibrio puntuado en’ p

- VSchwartz J.'H. 1899. Sudden Origins. Fossils, Genes, and the 'Em rgence o‘SpeCIes
"John Wiley and Sons, New York (ver pp.320-330). el B T

- ‘Gould S.J. 2002. The Estructure of Evolutionary Theory. Harvard Unlversny Press
Cambridge (todo el capitulo 9 deducado al equilibrio puntuado) ]

Estas dos listas, ademas de que solo se refieren a publicaciones en idioma inglés,
no son exhaustivas. Por el contrarlo apenas representan una muestra, construida a partir
de un solo indice (el de /sis), de la Ilteratura cientifica que sigue ocupandose del tema.
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9.3 La teoria del equilibrio puntuado en
los libros de divulgacion cientifica

Tanto Eldredge como Gould son, ademas de cientificos profesxonales “excelentes
escritores de divulgacién de la ciencia. Lo mismo ocurre con Richard Dawklns en’el lado
contrario de la polémica. Y ello ha propiciado que una parte de la controversta se haya

ventilado, desde su inicio y hasta la fecha, a través de este tipo. de pubhcacuones Esta
Ileva a

situacion a veces ha contamlnado con cierta carga de retdrica, el deba(e :
cabo dentro del terreno de la ciencia profesional, pero tamblen ha servndo para popularlzar
la polémica. El aspecto positivo, de esta popularnzacnon ha sido que muchas veces estas
obras de divulgacion han sido la puerta de entrada para que el. pubhco en. general
algunos bidlogos profesnonales conozcan Ia controversia y se adentren en ella; un
aspecto negativo ha sido que, enla medlda en que la mayoria de los Iectores de este tlpo
de textos no se toman la molestia de leer las fuentes primarias —ademas de que el lector :
no cientifico no tienen un facil acceso a las mismas—, normalmente se quedan con'una

imagen deformada o parcial, y casi siempre incompleta, de! contenido de Ia polémlca
Veamos, pues, algunos de los libros que se han publlcado en el amblto de Ia
divulgacion cientifica —que hacen referencia explicita a la teoria— en los Gltimos anos:_ :

- Gouid, S. J. 1993. E’/ght little piggies: Reflections in natural I'uslory Norton New York (ver
pPp. pp 263-265) s :

- Dawkins, R. 1996 Climbing Mount Improbable. V. W. Norton & Co: l'nc;'; Londres“(ver
pp 105-107) ‘

- Gould, S. J. 1996. Full house: The spread of. excellence from P/alo ‘to Darwm Harmony
Books, New York (ver capitulo 5). : )

- Gould, S. J. 1996. Dinosaur in a haystack: Reflecnons /n natural h;story Harmony Books .
New York (ver pp.127-136; 142-144) :

« Stanley, S. M. 1998. Children ofthe‘/oe Agje.‘ Freeman & Co.; New York (ver pp.188-1

Nuevamente, se trata de una Ilstarncomplet 'y:solo.de’publicaciones en mgles

Pero sirve para ilustrar la presencna lmportante del’ equnlnbrlo puntuado Y. quxza aun mas
la de los protagonistas de la controversia— en el terreno de la divulgacion cientifica.
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10

La importancia de los valores epistémicos
y de la retorica en la controversia

10.1 Valores epistémicos y culturales de los principales protagonistas

En varios aspectos, los valores epistémicos de los autores de la teoria de! equilibrio
puntuado y los neodarwinistas coinciden. Finalmente, ambos bandos de la controversia
son cientificos dedicados al estudio de la evoluciéon. 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 estudio . dela
evolucién representan diferentes tradiciones hxstorlcas e. |mpllcan dlstmtas preferencnasf

culturales y epistemologicas. : = :
Antes de concentrarnos en estas dlstmcnones veamos prlmero"'.

basicas. Tanto los neodarwinistas como Gould y Eldredge estan de écuerdo en’ que af_ :

evolucion en la Tierra ha procedido por causas exclusivamente naturalesannguno dek

ellos posee el menor rasgo de pensamiento teleoldgico. Tanto neodarwmlstas

puntuacionistas coinciden en que sélo la seleccion natural produce adaptacxones y Ia ;
consiguiente adecuacion al medio; que no hay nada de inevitable en Ias'tvekn,denc“asﬂ
evolutivas y que el azar juega un papel importante en la produccion de las variééidhés
sobre las que podra actuar la seleccion natural. Ambas corrientes de pensamzento estan/

de acuerdo en que las nuevas especies no evolucionan mediante saltos —-ambas son .
igualmente antisaltacionistas— y que las macromutaciones con grandes 'efectos
fenotipicos son, ademas de raras, casi siempre terriblemente desventajosas Commden
por tanto, en que la historia evolutiva de las adaptaciones normalmente esta constltwda
por una serie de pequenos 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, ademas, igualmente gradualistas
en el sentido que hemos definido al término en la P- 37 (si bien, por.supuesto, no lo son
bajo otras. defmlcnones parncularmente la que hace aI gradual:smo equlvalente con tasasr

constantes de camblo)
Veamos ahora en que valores dlfleren Aqu sera necesarl

algunos: casos. Para- empezar, Steven Gould y Nllkes Eldredge‘ poriun:lado; y‘.John

por el otro “son’ representante de: d:ferentasg

personalizar  en

Maynard Smith .y Rlchard Dawklns
tradiciones nacionales  y culturales de la- blologla evolutnva Maynard
genetlca directamente con John B S Haldane mientras que Dawklns hnzo su doctorado ‘
bajo la tutela de Niko Tinbergen, el famoso etélogo. Los dos fueron formados bajo una '

mith- es'tudié

tradlcton que pone el acento en las adaptaciones.
Eldredge y Gould, por su parte, estudiaron paleontologia en un medlo unlversnano
con menor propension por el aspecto adaptativo, y en el caso particular de Gould se
formoé a si mismo, también, en la tradicion morfolégica alemana. Resulta obvio, por lo
demas, que el aspecto adaptativo es mas evidente en el estudio de animales vivos que en
el estudio de los fésiles (sin que esto quiera decir que no sea, también, muy importante en
la paleontologia). » ’
En cuanto a su historia personal, Gould crecié en una familia judia laica y se educd
en escuelas ptublicas estadounidenses (un ambiente, ciertamente, muy distihté ‘ala
educacion en universidades privadas y conservadoras que recibieron, en Inglaterra,
Maynard Smith y Richard Dawkins). Ademas, el padre de Gould era marXISta y Gould
alardeaba de ello —ver cita de la p.95—, asi como.de la relevanma de’ una f'losof/a general
del cambio para el pensamiento cientifico. Sin embargo, no hay elementos para creer que
',referencnas conceptua|es de

este uUltimo detalle biografico haya sido decisivo:en’ Ias
Gould, puesto que Maynard Smith, su adversario tedrico tamblén S|mpatlza con ideas

marxistas y comparte muchas de las inquietudes soctales de Gould ;

Los neodarwinistas como Maynard Smith, Rlchard Dawklns v. George Wllhams por
un lado, y del otro lado los puntuacionistas, parten de_dosﬁperspec va ,,dlSt_IntaS de la
biologia evolutiva. Para los primeros, la adecuacion de,ldé»organismos sus,adaptaciones,
o su buen diserio— es el problema central a ser expliqadb En un'mund smkcti"isfe‘ﬁadores

divinos, el poder explicar cémo han evolucionado Ias‘cbmplejas'estructuras‘adaptativas es
ue.explique los

lo mas importante ("lo que espero de una teorla sobre I : J S
mecanismos complejos, bien disefados, como Ios corazones Ias manos los ojos y la
ecolocalizacion” dice Dawkins 1986, p.265). Y la seleccion natural es el iUnico mecanismo




natural que puede explicarlas. Por consiguiente, es de esperar en esta perspectiva
evolutiva que se ponga el acento en la selecciéon'y en Ias adaptamones
Slnmembargo, _.Eldrege _ y,,Gould Sparten . de otra perspectlva naturalmente

mfluenmada por las! caracterlstlcas de' su profesnon Lo .que’ ellos ven es que muchas
sque otra 'Vparecen

tieron en el pasado de pronto se: extlnguen

formas: vnvas que e>
transformarse casn mstantaneameme mlentras que’la mayoria perman sin‘cambio’ por
Iargos perlo“os de tlempo Estos tres fendmenos son mas ewdente Ae = :
que la seleccnon natural. Ademas, para ellos —sobre todo para G,

constricciones al desarrollo o los patrones de diversidad prop!umd
especies Para ellos resulta mucho mas desafiante comprender'—’Vé

en contraposncmn a'los “fundamentahstas" Tal fue eI caso, por ejemplo ‘en la polemlca~

que tuvo lugar en el New York Review of Books:

The “fundamentalists" among evolutionary theorists revel in the belief that one: overarchmg
law. —Darwin’s central principle of natural selection— can render the fuII complexlty of'
outcomes (by working in conjunction with auxiliary principles, like sexual reproductvon that,
enhances its rate and power). The “pluralists”, on the other hand —a long line of thinkers
including Darwin himself, however ironic this may seem since the fundamentalists use the
cloack of his name for the distortion of his position—~ accept natural selection as a




paramount principle (truly primus inter pares), but then argue that a set of aditional laws, as
well as a large role for history's unpredictable contingencies, must also be invoked to
explain the basic patterns and regularmes of the evolutionary pathways of hfe (Gould
NYRB, jun.26, 1997) - ) . :

termina su ensayo dICIendO'

We live in a world of enormous complexity in organlc desng k
some features of organisms evolved by an algorithmic form of natural selectlon some by an
equally algorithmic theory of unselected neutrality, some by ‘the vagarles of history's
contingency, and some as by products of other processes. Why should 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 plurallsmo expllcatlvo es un valor epistémico
fundamental para Ios puntuacionistas.

Mlchael Ruse (1999) senala una umportante nfluencua cultural para eI caso de.',

secundaria o inexistente, y la unidad de los planes corporale ©° Ba
esta influencia parte su critica ulterior al adaptacionismo:

Then remember that all of this was reinforced in the 1970’s: ‘when': Gould .embarked on
researching and writing his magisterial Ontogeny and Phylogeny 8 -From thence forward
Gould was inclined, if not more inclined, to think from the Naturphllosophle paradigm as

¥ Como pucde apreciarse en ¢l elnevo 2, de todas las obras de Gould citadas por otros autores en los ltimos afios ¢n
Evolution y Paleobiology. 1a de Ontogeny and Pliyilogeny ocupa, con inucho, el primer lugar. El articulo conjunto de 1972
con Lldredge se encuentra en scgundo lugar.
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from the Darwinian one. And here certainly one feels that there was (and is) more than
disinterested understanding. There is positive enthusiasm—pride in standing in line with the
great German piglpgig; qu t,h,e past (Ruse 1989, p.144). - . ) :

Es por esto que ‘Gould hace tanto énfasis en las constrlccno

que, en su’ concepcaon estas constricciones durante ‘el desarrol
|mpl|quen que las nuevas formas organlcas los Bauplan ;

d‘kDaﬁ)\(kkikrk)_vs.v
no:Hay 'hédé
u kbuen dlseno
omo‘ encontrar :
os c"erv_wtos de”

iferente -

importancia que la seleccion natural. La seleccion, por tanto; no.e

sino uno de varios.

adaptac:ones Asi,

por ejemplo en La vida marawl/osa escrlbe

hemos aprendido... retrata a los perdedores de Burgess Shale' co
especializados y eminentemente capaces. :
La idea de la diezmacién como una loteria convierte la nueva |conograf|a e Burgess Shale
en una concepcion radical sobre las rutas de la vida y la naturaleza de la historia (Gould
1991, p.242).
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Me parece que un neodarwinista estaria de acuerdo en que, para los casos de
extinciones masivas,.esta afirmacidén es razonable.: Perb dudo_que, fuera del contexto dé .
este tipo de extinciones, le asignara un peso’tan grande en la hlstorla de la vuda como
Gould o hacekaqui e, incluso de una manera mas clara, en Full House . :

Si un pequefio y extrafio linaje de peces no hubiera desarrollado aletas‘:céb‘a“cie_s"iae::
soportar su peso sobre la tierra (aunque las aletas evolucionaran por razone_é diferentes.en . .
tagos y mares), nunca hubieran surgido los veriebrados terrestres. Si.. un's'obj'eto
extraterrestre de gran tamano (el acontecimiento aleatorio imprevisto deflnmvo) no hubiera :
precipitado la extincion de los dinosaurios hace 65 millones de anos los mamiferos!:

seguirian siendo criaturas pequefas, confinadas a los rincones y grietas del mundo de los
dinosaurios... Si una pequefa y fragil poblacion de protohumanos no hublera sobrevivndo' ;
[como decia Shakespeare] a los tiros y flechazos de la insultante fortuna (y-a’ una exﬁncnénj

potencial) en las sabanas de Africa, Homo sapiens no habria surgldo ‘nise habna"

propagado por todo el globo. Somos un accidente glorioso de un proceso |mpredeCIble sm'
ninguna tendencia a la complejidad... (Gould 1996, p.216). :

Por otra parte, Eldredge, y sobre todo Gould, han sido muy CrlthOS del enfoque de
Williams y Dawkins sobre la seleccién al nivel de los genes: Esto podrla parecer unavk
contradiccion, si pensamos que Eldredge y Gould han sido los prmc;pales promotores de‘,_’ L
la idea de multiples niveles de seleccién. Pero en realidad no lo es~ ya que para Ios' .

puntuacionistas —en su mayor parte partidarios de una cohesion del genotipo— el efecto de =50

un gen particular en el fenotipo depende de los demas genes (ademas, por supuesto de .
genf

una serie de factores ambientales). Por consiguiente, son escépticos de que u
particular pueda tener un efecto suficientemente consxstente sobre el orgamsmo qued oyl
carga como para afectar, individualmente, su valor de adecuacmn :

En cuanto a la seleccion de especies, hemos mostrado que neodarvvlnlstas como
Maynard Smith y Dawkins (ver, respectivamente, p.140 .y pp.175- 176) no i

problema en aceptarla. La discrepencia esta en el valor que le aS|gnan de
evolutivo general, comparado con la importancia que le confleren los pu
Finalmente, hay diferencias incluso en la forma en que los protagon stas:de ’sta
controversia piensan en la ciencia en general. Sterelny (2001) afirma’ cjue Dawkms se -
concibe a si mismo como un heredero de la llustracion y piensa que la ciencia deberia
regir las descripciones que nos hagamos de nosotros mismos y del mundo, en tanto que




es cierta, bella y completa. Por ello, para Dawkins la ciencia deberia regir como nuestro
unico estandar de racionalidad. Ruse: (1999) anade que en los textos de Dawkins es
caracteristica, - también, una; inmensa; hOStllldad contra la religion, que refleja claramente
los propios valores del auto '"Gould eh' amblo no plensa que la cnencua ‘sea completa. ;’

éste ultimo) representa una de sus motlvacnones prnncnpales —ver Ia seccion 632 y,

metavalor eplstemlco (es decir, Una norma que se apllca a la ci ero qué no es

interna a ella, algo que conflgura Y Justlf'ca su contenido mas que un ontenldo proplo de
la ciencia). Y este metavalor ha deflmdo el tono de Ios pnncupales artlculos que configuran

la teoria del equilibrio puntuado ;
De hecho, la critica de Eldredge y Gould al "reduccnon sm de la snntes:s moderna

debe a este metavalor casi tanto, como Ia teorla de la evolucion

su concepcnon de qu

debe de ser jerarquica. Y es que’elr duccnonlsmo es’ cuestlonado no solamente en el

sentido de que los fendmenos: de i nlvel no pueden ser reducldos a las. categorias

explicativas del nivel inferior (la expllcacuon usual que argumentan Ios puntuamonlstas)
sino también en otro sentido que no'se llega a decir expllcntam

las explicaciones: que lo que ocurre ‘en el nivel superlor es 1m rt te para la adecuada

comprensién de los mecanismos- causales del nivel inferior. Dl e una manera mas

sencilla (y un tanto simplista): lo que la paleontologia’ descubra debe:de ser tomado en

cuenta para revisar nuestros conocimientos en genetlca
Es por todo esto que, para Eidredge y Gould el n _odarwmlsmo debe de ser
expandido. No es que este equnvocado Es que esta, fundamentalmente lncompleto

Ahora bien, desde un punto de vista estrlctamente eplstemlco debemos recordar :
que una de las Justlﬁcacnones ”ver pp 65 ala 67— del artlculo de Eldredge y Gould en
1972, fue que las lnterpretamones convencmnales ‘del reglstro fosil eran ‘ad: hoc Y,

ademas, inconsistentes con las concepcnones modernas del proceso evolutivo. Por lo




tanto, la consistencia ha sido un principio epistémico endosado por los puntuacionistas
desde su mismo origen.

Ademas de la_consistencia, Eldrege y_ Gould se _han esforzado porque su-obra
tenga capactdad predictiva 'y otras virtudes eplstemlcas como mayor capacudad

exphcatlva ‘En el primer punto (la capacidad predlctlva) Ia teorla sobre los niveles
la exphcacn de cuestiones

la comprensnon que permite

Jerarquxcos de selecc:on ha mostrado ser fértil y conductr

hasta entonces |nexploradas o |gnoradas (como, por eJemplo
de los patrones actuales de blodnversndad) En el segun
exphcatlva), la aplicacion de |la teoria de especiacion de Mayr a lakpaleontologla —es decir,
la primera parte de la teoria del equilibrio puntuado— ha mostrado tener una mayor
capacidad de explicai"la évolucic’m de numerosos casos concre'tosk (Phacops rana, los
moluscos del lago. Turkana, los caracoles del género Cerion, etc.), y el enfoque de la
seleccion de especies"ha ofrecido, también, alternativas explicativas mas convincentes
para varias tendencias 'e’\)'olut‘ivas (como los analizados en las pp.89-90 y 192).

Por ultimo.' desde él lado de los neodarwinistas, los valores epistkémicos de

nto (mayor capacndad

consistencia, capak:idad predictiva y mayor poder explicativo son plenamente Cofhbartidos' .
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 ultimo, si existe una diferencia
genuinamente epistémica con los puntuacionistas, en medio de muchas otras diferencias
que, como hemos visto, son mas bien culturales y de metavalores.

10.2 Las herramientas retoricas empleadas en la controversia

La retdrica tiene que ver con las condiciones necesarnas y suficientes para crear un
discurso persuasivo. Y, en opinidn de Alan G. Gross (1996), esto aplica para cualquier
campo, inciuido el cientifico. Es por esto que, en esta seccidon sobre la retdrica 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 oratona todas las controversnas =y la
transmnsnon de cualquner teoria cientifica— son también, empresas retorlcas centradas en

la persuasnon. ) ; : o

Para Aristoteles la retorica debia llmltarse a aquellas actlvndades en las cuales el
conocimiento era incuestionablemente una: cuestidn de persuasion: la politica y e!
derecho. Sin embargo, en la acepcion anterior a Aristdteles, es decir, la de los sofistas, la
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retérica abarcaba a toda la creacidn de conocimiento, y es en este sentido sofista que
Gross considera que también abarca a la ciencia."En su opinidn, la vision retdérica de la
no que af:rma stmplememe que

ciencia no_niega “los hechos enbruto e_laﬂaturélwezaf’

Vlen::|a por si mlsmos

Para Gross ke conocnmlento cnentuf‘co cons:ste en'la respuesta que se dé, en un

sta‘ tres’ preguntas g,que rango de hechos de la naturaleza
r? .},Como debe xnvestlgarse este rango? sQué sxgnlflcan Ios

determmado momento

merece la pena |n
resultados de’esta nves lgacuon'> Pero Ios hechos ‘en bruto por.si mismos, no sngmf‘can :

nada. Solo las declarac:ones (Ia exposicion de los. hechos), tienen significado, y snempre
necesitamos persuadnr a los otros sobre la verdad de estas declaraciones. Ahora bien,
este procesb por el cual los problemas a estudiar son seleccionados y los resultados son
interpretados, es un proceso esencialmente reytérico: sdlo a través de la persuasion se

logra establecer la importancia y el significado de cualquier hecho.

Por todo esto, para Gross el avance cientifico a lo largo de la historia ha sido tanto
un triunfo epistemoldgico como retérico. Mas alla de si uno coincide plenamente o no con
esta afirmacion, lo cierto es que la controversia en torno a la teoria del equilibrio puntuado
ha sido, tipicamente, un caso en que los argumentos cientificos se han mezclado, desde
su inicio, con toda una serie de herramientas retéricas, donde cada bando ha buscado
obtener el establecimiento de su propia interpretaciéon de la evolucion. Veamos, a
continuacién, cuales han sido los principales recursos retéricos empleados por los

protagonistas de la controversia.

10.2.1 Los recursos retéricos de Eldredge y Gould

En el articulo inicial de la teoria del equilibrio puntuado, en 1972, Eldrege Y. Gouldf-
ret rlcos

elaboran una argumentaciéon en cuatro pasos —cada uno de ellos con recurso

concepciones a partir de los hechos que han sido ¢ ) \ bajo Ia
influencia de estas expectativas tedricas. Ademas, al no darnos cuenta de que nuestras
percepciones y descripciones se llevan a cabo bajo la influencia de alguna teoria,
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creemos que observamos de manera objetiva. Entonces, a pesar de que nuestra teoria
esté equivocada, no podemos refutarla. Para sustraernos. de este dilema - primero

debemos poseer una mejor teoria, pero ésta, no. podra surgxr de os datos acumulados_" :

bajo la luz de la teoria anterior. Es decir, debemos dar el beneflcno de la duda, pnmero a
una nueva teoria, y después colectar datos bajo su propna y nueva_llu inacion para ver si.

[=] porsupuesto es la

la evidencia empirica la respalda. Y esta nueva teon ‘q

del equilibrio puntuado. o ;

En este parrafo he tratado de resumir el argumento d
Se trata de un argumento retodrico poderoso- Eldredge y Gould.nos dicen ‘que hemos,
estado colectando e interpretando evidencia paleontologlca de manera sesgada y que ni
siquiera nos hemos dado cuenta. Y al mlsmo tlempo nos ofrecen una sallda su propla
teoria. No nos piden que la aceptemos a pnon, pero si que le demos el beneficio de la

pnmera parte del artlculo

duda y que la pongamos a prueba, es decir, que nos atrevamos a colectar e intefpretar las
evidencias, a partir de ahora, bajo la luz nueva de la interpretacién puntuacionista. ¢ Cémo
negarnos a intentarlo? ¢ Quién quiere seguir haciendo interpretaciones sesgadas?’’ k

A continuacion hacen uso de un nuevo recurso: la proclama de que la consistencia’
también nos obligaria a darles crédito. Y es que, en el segundo paso, Eldredge y Gould
nos advierten que su propia interpretacién tambien puede estar sesgada, asi que nos
piden que les demos crédito no por si mismos.ksino por el crédito que nos merezca la
nueva sintesis, ya que la imagen que ellos ofrecen es mucho mas consistente con la
moderna teoria de la evolucion que la que los propios paleontdlogos del pasado han

venido ofreciendo:

The idea of punctuated equilibria is just as much a preconceived picture 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 colored by our preconceptions as
are the claims of the champions of phyletic gradualism by theirs. We merely reiterate: (1)
that one must have some picture of speciation in mind, (2) that the data of 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; las cursivas son mias).

El tercer paso es, probablemente, el que conlleva. una intencion mas
deliberadamente retdrica: Eldredge y Gould caracterizan al gradualismo filético (ver p.61)
de una manera que, en seguida, les facilitara su critica. De esta forma, hacen lo que




Maynard Smith (1993) y Daniel Dennett (1897) han calificado como el truco basico de fos
puntuacionistas: crear un. . “*hombre. de  paja” (strawperson) . para, después poder
desbaratario. facxlmente' .Se trata del recursoA retorlco de la, refutacton'?por medlo de Jda .

caricaturizacion del oponente

retdrico. En las ilustraciones del articulo numeros 5 8 y, parﬁcularmente en Ia 5 10'—estak
ultima se encuentra reproducida en la Figura’ 5 4 en Ia p 70—.se ‘nos muestra un arbol, i
filogenético con una imagen radical del proceso. Ios camblos en el disefio morfologlco
ocurren Unicamente durante la especiaciéon, y-tlenen lugar casi mstantaneamente
Ademas, las especies no cambian absolutamente nada desde su mncno;yv_ha‘sta su
extincion. El patrén dominante es, como. puede apreciarse graficamente yde ‘forma
abrumadora, la estasis. ¢ Coémo podriamos dudarlo, si lo estamos viendo? B

Revisemos ahora las estrategias retéricas empleadas a lo largo de Ia controverSIa
Quiza la mas empleada ha sido la que describimos arriba como el tercer paso retorlco en
el articulo de 1972: la caricaturizacion del oponente. En numerosas ocasnones : Eldredge,‘,:
(ver 1985a y 1995) y Gould (cuando menos en 1980, 1993, :1997a, b ' <2002) han :
etiquetado a los neodarwinistas —sobre todo a los que se atrevneron a expresar opmlones; .
en contra de la teoria del equilibrio puntuado— de "fundamentallstas" "ultr 'dan&mnstas" 6»,
“ultraortodoxos”, y les han achacado posiciones que no sosnenen En alguno casos —y -
.ha consistido eh

aqui es donde se hace mas evidente la intencién retérica— Ia estrategl
achacarles creencias que, aunque ellos dificilmente compartlrlan si: las enia Darwm (y,

puesto que son los fieles seguidores de Darwin, entonces deben de co‘mpartlrlas) Como g

anything like ‘extrapolationism’ in a form so pure as C L
likelihood that mass extinction would play a major role...” But Darwm h|mself 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 the 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 posnble mala mterpretacnon de". !as =
discontinuidades del registro fosil, como. por el abuso que de dlcha idea habia’ hecho -
Cuvier. Pero, ¢acaso no habria: podido cambiar Darwun de“ oplnxo ubiera: podrdo‘
conocer las investigaciones de Walter Alvarez sobre la capa de'iridio.en’ el llmlt 'K/T? En :

todo caso, los neodarwmlstas ya no comparten esa lde‘

Gould nos qulere convencer de que si, puesto- que son e

e p c1es "Dari}vin i
todavia hace mencidn de ellos). ‘ : -

Lo paraddjico de esta estrategia es qu‘e resulta lnconsnstente con otro cammo que
a veces —como en el New York Rewew of 8 oks del 12 de junlo ‘de 1997—, tamblen

empled Gould: decir que los puntuacmnlstas son plurales como Darwm mientras que los

neodarwinistas son mas ortodoxos que el’ mlsrno Darwin, sobre todo en lo relativo a la
importancia reiativa de la seleccién natural (en esa ocasién, Gould cita a su favor la frase

de Darwin al final de la mtroducc:on del EI origen de las especies: "I am convmced that

natural selection has been the main but not the exclusive means of modification’ ).-’En este : »
caso, es Gould quien se presenta a si mismo y a su grupo (“los pluralistas;')'comoﬁlosiV
seguidores mas directos de Darwin, a diferencia de sus oponentes (permltaseme cttar de

nuevo la siguiente frase):

The “pluralists”, on the other hand —a long line of thinkefs 'including DanNin' himself
however ironic this may seem since the fundamentallsts use the cloack of his: name for the
distortion of his position— accept natural selection as a paramount prmmple (truly prlmus
inter pares), but then argue that a set of aditional laws, as well as a large role for 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). o '

En otras ocasiones, Gould rechazd la posibilidad de commdlr con qwenes hablar['
diferido en el pasado, incluso cuando su oponente le concedia una buena parte de razon

En esos casos, la estrategia retorica consistio en seguir presentando d
puntos donde practicamente ya no las habia. Asi sucedio, por ejemplo cuando Maynard
Smith le concedid razon a Gould sobre la importancia estocastica de las extinciones en
masa (ver pp.141-142) vy, también, cuando respaldd 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, | think their paper had a healthy effect There are: plenty of: bad adaptlve
stories: we can all laugh at the suggestton that flammgos are pmk because it camouflages

them against the sunset. Their critique forced us to clean up ou act and prowde evidence
i l(lng. Confronted with

arefcr"(Maynard Smith,

for our stories. But adaptationism remains the: core of b;ologlcal
feathers, or eyes, or ribosomes, we cannot but ask what the
NYRB, nov. 30, 1995).

Otra herramienta retérica empleada ha sxdo la prolepsns, ,e's' de'cir la "refutacion

anticipatoria”, en la cual "un argumento oposntor es antlclpado Y respondldo dlrectamente
por el retoérico” (Cecarrelli 2001, p39) La prolep5|s“ ha’sido mpleada ﬂpor Gould Y
Eldredge en muchos de los ejemplos que han ofrecldo sobre’ el P
seleccidn de especies: primero nos muestran

quynhbno,puntqado yla- :

puntuado (Gould y Eldredge 1977), donde hablanvdel ‘pode exphca vo de | Ia"teorla .
e Stanley (1975b) sobre la

especiacional (ver p.89) y, como ejemplo, citan el estudl )

razén de la existencia de tantas especies con:’ reproduccxon sexual: Ctmo marca la

prolepsis, Gould y Eldredge presentan primero todos los argumentos tradnctonales sobre

la diversidad de especies sexuales que podrian oponerse. al suyo (que el ‘sexo acelera la
,permlte una rapida

evolucién al proveer mecanismos de recombinacion genetlca qu
propagacion en la poblacion de las mutaciones favorables etc ) y solo después de revisar
estas posibles refutaciones presentan su propia propuesta la prohferacnon de especies
sexuales no depende de los beneficios adaptatlvos mmedlatos que el sexo’ proporciona
sino, simplemente, de que los clones asexuales.no espeman facnlmente mientras que los

clados sexuales si.

Sin duda, otro de Ios recursos retoricos mas empleados’ por ambos bandos de la
controversia ha sido la presentacion de analogias y metaforas en apoyo a su propio

discurso.
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En el articulo de 1972 hay una analogia que constituye, de hecho, una parte
esencial de las consecuencxas macroevolutivas de la teoria del equlhbrlo puntuadO‘ la que
sus autores denommaron como: Ia “regla de erght" (ver P. 87) ,es’ C

analoga la especuacnon resulta estocastnca con respecto

tendencia macroevolutlva La consecuenc:a teorlca

Maynard Smith ends by welcoming us back to his conceptual edifice.
crusading for his castle, the building was growing. The darwinian ‘g‘r‘(‘)‘
as ever, but a wonderful basement has been added for gene and cell
—and a lovely attic for the level of species (Gould y Eldredge _19»88 P

Este aspecto de la habilidad literaria como herramienta"

fuerza indiscutible como elemento retérico. En primer Iugar,v pordUe"dic
a Gould convertirse en un gran divulgador de la biologia evolutiva y, desde esa otra
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actividad, consiguié difundir y obtener una mayor receptividad general hacia sus ideas,
muy particularmente hacia la teoria del equilibrio’ puntuado. Pero también, porque. la
cualquuerr d/scurso que

habilidad literaria es, en si_ misma, un elemento fundame tal

Las historias mas erréneas son aquellas que conocemos mejor, y que, por

consiguiente, nunca cuest:onamos (Gould 1996 p 7)
Gould todavia 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

so6lo necesitdé dos renglones.

10.2.2 L os recursos retoricos de los neodarwinistas

En esta seccidn mostraremos que practicamente todos los recursos retéricos que usaron
Eidredge y Gould han sido empleados, también, por uno u otro- de »lpsffautorrers

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 referencna .
al equilibrio puntuado como una teoria saltacionista. Pero, ademas : de .esta
caricaturizacion, también han ocurrido caracterizaciones falsas aunque mas‘ sutnles, 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 teoria
del equilibrio puntuado, las especies pueden exhibir estasis durante toda su duracién y, al
mismo tiempo, formar parte de un linaje con una larga serie de transformaciones.

En lo que respecta al mayor poder heuristico del neocdarwinismo (t»:on‘,skd acento en
las adaptaciones graduales), Richard Dawkins (1986) ha subrayado, en los’ pa‘rrafds en
que concede cierto valor a la idea de la seleccién de especies, que finalmente este tipo de
seleccion solamente puede “elegir entre distintas especies que han evolucionado




previamente por seleccién natural darwiniana, y que lo principal de una teoria evolutiva
deberia ser su capacndad de explicar las adaptaciones que caracterizan a los seres vivos.
Por consiguiente, .y.bajo estos términos, el equilibrio puntuado y la seleccnon de especnes”
tienen un poder heuristico muy pobre, en tanto que la seleccnon natural darwmlana ——es

decir, al nivel de los individuos— muestra un _poder explicativo mucho mayo

Esta estrategia esta mezclada, evidentemente, con otro recurso etérico evaluar a
la teoria del equilibrio puntuado y a la seleccién de espec1es a un nivel’ diferer e —y bajo
un criterio distinto— a aque! en el que deberian ser evaluadas:Ni & .equilibrio; puntuado,nl

la seleccion de especies son teorias sobre las adaptacionés"' Pdr c'oris nté;v,juvzgarlas
bajo ese criterio las muestra, cietamente, como heurlstlcamente r S P

En cuanto al empleo de graficas con una mtencnon retorlca qunen mejor ha hecho
uso de este recurso ha sido, una vez mas, Dennett. En La pe//grosa /dea de Darwm nos
presenta varios ejemplos de ello. Primero, en la Figura 7.1 (vervp.1k5>5), Dennt_att conSIgue
mostrar que la diferencia entre el gradualismo y el puntuacionismo e‘s éélo de escala. Su
argumento es falso, pero visualmente es convicente. Despues con Ias Fxguras 7. 2 (p-158)
y 7.3 (p:159) nos convence —de una manera casi comica, en el caso de la figura 7.3— de
que es falso que exista una distinciéon inherente durante Ios procesos de espectacwn por
anagénesis o por cladogénesis. Su argumento es, nuevamente cuestlonable (al menos
bajo el supuesto de que la especxamon se produce de manera alopatrlca) Pero sus

graficos son elocuentes. ; : .
Veamos, finalmente, como.el dlscurso neoda' Vamblen ha sabldo sacar'
provecho de la analogia como herramxenta retonca Como cutamos en:lax p149 en:

relacion a un articulo de Maynard Smith- en Nature, cuando Gould 'y Eldredge

descalificaron las conclusiones de Peter Sheldon (ver p.147), Maynard Smnh‘demdlo

mostrar, con una simple analogia, 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. VWhy a change from. 18 to: 17
columns of lenses in the eye is relevant, whereas a change from 11 to 13 pygldal ribs is not,
defeats me (Maynard Smith 1988, p.311).




La eficacia de esta analogia directa esta en la gran similitud entre los casos
citados. Pero, otras veces, no hace falta que la similitud sea tan exacta. De hecho, puede
haber soélo una. similitud vaga,.con tal.de_que esté mezclada con aquel otro recurso -
retérico que ya hemos identificadolcomo pbtente: la habilidad Iiteraria. En este'casb,'él. -
unico autor entre los neodarwmlstas que me parece que posee una habilidad Ilterarla
equiparable a la de Gould, es’ Rlchard Dawkins (no es coincidencia ‘que’ tamblen
compitieran como divulgadores’ de Ia blologla evolutiva). Dawkins posee una: hablhdadk
especial para hallar las analoglas que mejor subrayen su argumento; como* podemos .
apreciar en los siguientes parrafos que constntuyen el inicio de su crltlca al equ:lubrlo :
puntuado en The Blmd Watchmaker:: :

Los hijos de Israel, de acuerdo con la deScripcién del Exodo, tardaron cuarenta afios en
atravesar el desierto del Sinai hasta llegar a la tierra prometida. Una distancia de unos
trescientos veinte kildmetros. Su velocidad media se puede calcular, pdr tarito. en unos
veinte metros por dia, o metro por hora... si estudiamos estos calculos, veremos que
estamos tratando con una velocidad media absurdamente lenta, mucho mas 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
quiza 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 jévenes irrumpen en la escena. Hasta
ahora, nos dicen, la historia biblica 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 uanica alternativa al
“gradualismo”, nos dicen, es la nueva y dinamica escuela de historia “puntuacionista”. De
acuerdo con los jévenes puntuacionistas radicales, los israelitas permanecieron.la mayor
parte de su tiempo “en estasis”, sin moverse, acampando, a menudo, afios en un sitio.
Luego se moverian, con bastante rapidez, a un nuevo campamento, donde permanecerian
de nuevo varios afios. 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 rapidos. Por otra parte, sus movimientos no eran siempre en direcciéon hacia
la tierra prometida, sino en cualquier direcciéon escogida al azar. Sélo cuando miramos
retrospectivamente el patréon de la rmacromigracion a gran escala,. podemos:ver.una
tendencia en direccion hacia la tierra prometida. :

Tal es la elocuencia de los historiadores biblicos puntuacionistas, que causoé sensacion en
los medios de difusidn. Sus retratos adornan las portadas de las revistas de gran tiraje.
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Ningin documental de televisién estd completo sin una entrevista a al menos uno de los
puntuacionistas mas destacados. La gente que no ‘sabe nada més de erudicién biblica
sélo Sun hechO' ‘que.en los dlas oscuros antes de: los puntuac:omstas

recuerd

'ntua omstas se.

mollno de' VIento) que solo existe en la mente: de

neodarwurusta cree realmente que la evolucion ocurra a tasas lentas y constantes'de,'

camblo

b) Lo que proponen los puntuacionistas sobre tasas vanables de camblo evolutlvo
ya lo sabian y apoyaban los neodarwinistas desde s:empre no hay, por tanto,_una
verdadera reinterpretacion del pasado evolutivo, sino una carucatunzac:on de 'o'qué se"

suponia que se pensaba antes del puntuacionismo. .
c) La idea de que los patrones macroevolutivos en que se aprecian tendencuas"en'f

una misma direccion sélo puede ser producto de una mirada retrospectiva, es’ una |deava~ ;

tan pueril como que las tasas de transformacion han sido variables. P :
d) Por consiguiente, no hay nada de: nuevo ni de trascendente en la pretendxdaj i

reinterpretacién del equilibrio .puntuado;. Io que hay es una campana publxcntana que lo..
presenta como si asi fuera, y. el unico fundamento de dicha campanfa es que los autores

puntuacionistas gustan de presentarse a sn mismos como revolucionarios. :
Me parece que la eficacia de esta analogia proviene no sélo del poder heunstuco
que tiene cualquier analogia sino, tamblen de la habilidad literaria de Dawk ns para

seleccionarla y contarla de esta manera.
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eHa constituido la teoria del equilibrio
puntuado un nuevo paradigma?

En La estructura de las revoluciones cientificas (1962) Thomas Kuhn empleod la expresion
nuevo paradigma como sinénimo de una nueva manera de ver el mundo, producto de una
revolucion cientifica que trastocaba la visiéon anterior de Ia vrke,‘al_i'da’d. Bajo este enfoque, el
conocimiento cientifico avanza de manera discéhtinué"’eh: ca’dé'revblucién cientifica el
paradigma anterior termina sepultado y sustituido por el nuevo paradigma, y a. estos
periodos revolucionarios les sigue un nuevo periodo de “c:encna normal" durante el cual
se investiga y se interpretan los fenémenos dentro del paradlgma dommante

Sin embargo, quienes han escrito filosofia de la ciencia desde la biologia, como
Michael Ruse (1992) o Ernst Mayr (1997), opinan que en esta ciencia no existen las §
revoluciones cientificas cataclismicas que describe Thomas Kuhn (@ 971) Y- que camblan :
un paradigma por otro, ni tampoco los largos periodos de “cuencna normal" entre una E
revolucion y la siguiente. lndependlentemente de si el esquema de Kuhn”uncxona blen

A pesar de esto, la palabra “paradigma” ya forma

empleados en la ciencia en general, incluida la:biologi:

phca tal cual en
uado: pueda ser

preguntarnos si, incluso en el supuesto de que el esq ema:d Kuhn n
la biologia, existe alguna otra acepcnon bajo a
considerado como un nuevo paradigma’.. o

Michael Ruse (1992) ha sugerido expibrar esta posnbxlxdad desgranando el término
“paradigma” en cuatro definiciones parciales, dentro del si’ghifickado Qeneral que le atribuyo

Thomas Kuhn. En este capitulo seguiremos su metodologia.




¢ Cuales son estas cuatro definiciones posibles? En - primer lugar, esta lo que
podemos llamar el sentido socmloglco de un paradlgma La nocién que tlene un grupo de

obre Igo: (ndependlentemen e - de sn_ .

personas de; que. comparten una_ mlsma

pero, para los copernicanos, era crucial, puesto que la teoria geocéntrica
solucionarlo, mientras que la teoria heliocéntrica lo resolvia exitosamente)

Kuhn sugiere que el mundo no esta tanto definido como, en camblo 'creadobpor un
paradigma. Aquello que existe depende, de manera crucial, de lo que el paradigma
sostiene. (Para Priestley no habia tal cosa como el oxigeno; Lavoisier, en cambio, no sélo
creia en el oxigeno: en su mundo éste existia).

11.1 El caso del nuevo paradigma en los niveles socioléogico y ontolégico

De acuerdo con Ruse no hay razén para negarle a la teoria del equilibrio puntuado el
estatus de un nuevo paradigma, en lo que respecta al aspecto sociolégico del término.
Debemos recordar que el término paradigma no esta reservado, exclusivamente, para
aquellas teorias de gran envergadura en cuanto a su explicacion del mundo. Tambiéen
puede incluir teorias menos conspicuas. Ciertamente, los trabajos de Eldredge y Gould
polarizaron las opiniones de los cientificos dedicados a la evolucion —de hecho, como
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vimos en la seccion 7.1, con una rapidez inusual—, y lo hicieron en un grado suficiente

para que no quepa. duda de: Ia pertlnenCIa de concederle a la teoria el estatus de

paradigma al n/vel soc:olog/co. o

&Pero que hay con las otras dos deflmcxones de’l ST un; paradngma la
sicoldgica y la epistemoldgica? Estas dos acepciones son mas dlflClleS deresolver y, para
lograrlo, es necesario que primero analicemos las razones por las cuales la teoria del

equilibrio puntuado ha sido apoyada por un sector de la comunidad cientifica.

11.2 sCuales han sido los atractivos del equilibrio puntuado?

¢Por qué deberia uno de aceptar la teoria del equilibrio puntuado? ¢Acaso por la
evidencia empirica que han aportado sus partidarios a partir de la nueva interpretacion del
registro fosil que la teoria permite? Ruse hace notar que, de manera un tanto paraddjica,
los fundadores de la teoria negaron, en un principio, que la evidencia empirica pudiera ser
una razén -—ver la cita de la p.62—, ya que entre la teoria del equilibrio puntuado- y el
gradualismo filético, “los datos de la paleontologia no permiten decidir qué versién es mas

adecuada”. Sin embargo —y como hemos mostrado en la seccidon 6.3— pronto rectlflcaron L

la |rnportancna de

y, en el articulo de 1977, Gould y Eldredge niegan haber menosprecna'cy:l'
la evidencia empirica y aclaran que, todo lo que habian queri ]

ue los hechos:
que uno puede inferir a partir de la evidencia fosil estan fuerteme t ‘Iuencnados por el
marco tedrico que cada investigador tiene. E N : ;

De hecho —y como espero haber mostrado—, los pUanécibmsféé han hecho todo lo
posible por buscar evidencia empirica a favor de su teorla Pero ‘como vimos enla
seccion 8.2, aunque la busqueda de esta evidencia emplrlca ha Jugado un papel relevante

en Ia controversia entre puntuacionistas y gradualistas, desde el prmcxplo se volvio claro

que el registro fosil, por si solo, dificimente resolvera deflnmvamente la polemlca :

Sin embargo —y en esto discrepo de Ruse— me parece que la teoria ‘del equilibrio
puntuado si ha tenido un atractivo empirico importante, sobre todo para los paleontdlogos.
Poco importa que la evidencia empirica no haya resultado definitiva para dirimir la




controversia; algunos casos de estudio han quedado tan elegantemente resueltos por el
modelo - puntuado . que, mdependlentemente de . su . importancia relativa, son

mdudablemente atractnvosj'y han con5|tado apoyo a la teoria

Veamo ahora cual: ha sndokla atraccuon olmcard la'teoria..La palabra "politica”

1va'la pblitic'a_fen su.

pohtlca que

sentldo radxcnonal Anallzaremos ambo a
“En‘el prlmer sentido; el’de la’pol
que los paleomologos -y en partlcular G 'u

inferioridad frente a los genetlstas enel tema de la evolucnon Tradicionalmente se piensa

Ruse dlce sospechar
ufndo un’ poco un sentimiento de

en el registro fésil como aquel mstrumento que nos sirve para desentranar cémo ha sido
la historia de la vida, pero no cudl ha 5|do su mecanismo de evolucion. En todo caso,
independientemente de lo que muestre el’reglstro fésil, se supone que éste tiene que
encajar con lo que se sabe de genética, y no viceversa.

Por esta razén Ruse afirma que, al principio, mucho de lo que habia en el articulo
inaugural de Eldredge y Gould (1972), era el simple placer de poder mostrar al resto de la
comunidad cientifica lo Gtil que podia resultar la paleontologia para la comprensién de la
evolucion. En la primera fase de la teoria los autores parecian decir. “no plensen en
nosotros como en un hermano pequeno; podemos desempeiar un 1mportante papel en
defender la causa...”. Sin embargo ahora, en la tercera fase de la teoria (en la lens:on que
hace Ruse), lo que se sostiene es mucho mas: "Hay procesos importantes de Ia evolumon,
que simplemente no pueden ser entendidos sin acudir a la paleontologia.; Es mas no
podrian siquiera ser identificados sin la paleontologia” (ver el analisis que h|C|mos de este'
punto en la p.216) Y bien, esta es una poderosa razén politica para apoyar al eq'ulllbrlo ;

puntuado.
Esta tesis sobre el reposicionamiento de la paleontologla gracnas a Ia nueva wsnon L
a’ eccxon

que ofrece la teoria del equilibrio puntuado fue propuesta desde 1977 —ve :
6.3.2—, ¥y quedo claramente plasmada en la conferencia que fue dictada por Gould en‘,
1982, durante la celebracion de la Conferenc:a por ‘el Centenario de’ Danmn k,kenf'

Cambridge, Inglaterra, y que fue publicada al arfio sngulente ( Gould 1983b) :

Ahora bien, en lo que toca a la politica en su sentido trad:cuonal Ruse senala que E
el propio Gould (1981) ha sido uno de los: principales promotores de Ia ldea de que el
pensamiento evolutivo contemporanec no ha estado exento de una cierta ideologia
politica. Y, paraddjicamente, ha abierto la puerta a las criticas en este aspecto a! haber
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admitido, un tanto inocentemente, que aprendid marxismo “sobre las rodillas de su padre”
(ver la cita textual en-la p.95). En opinién de Ruse, el que Gould ‘creyera pertinente
declarar.esto .en.un; ‘trabajo_cientifico, al igual que ha admitido. ver el mundo de. acuerdo.
con las Ieyes del materialismo dialéctico, no es casual. Es porque una de.las cualldades
que el Ie vea Ia teoria del equilibrio puntuado es, precisamente, que; encaja dentro de una
vision dlalectlco materialista del mundo. Si esta aprecnacnon de Ruse ‘es correcta
entonces Gould habria promovido esta “ventaja” politica del equtllbrlo puntuado

* Ciertamente Ruse no pretende decir, en modo alguno, que la teoria del equxllbrlo
puntuado sea una teoria marxista. Lo que si afirma, en cambio, es que las razones que
pueden tener los diferentes cientificos que apoyan una teoria pueden ser muy variadas, y
que en ningln caso debemos asumir que los motivos que una persona tiene para apoyar
una teoria son necesariamente similares a los motivos de otro colega. Gould
probablemente, encontraba politicamente atractiva la idea del equilibrio puntuado debldvo
a su inclinacion al marxismo. Sin embargo, Eldredge es coautor de la teoria y eI no’es' :
marxista (y ya hemos sefalado en el capitulo 7 como Maynard Smlth
simpatizante de ideas marxistas, no ha aceptado gran parte del equilibrio purituadb Cada i
uno debe tener, entonces, distintos motivos para justificar su apoyo a. Ia’teorla Sln”
embargo, dice Ruse, no podemos pasar por alto que, al menos para alguno . la teorla
puede poseer un atractivo politico adicional, similar al que parece’ haber temdo parar

Gould. Me parece que podemos concederle razén a Ruse en este punto.

Por altimo, exploremos la posible atracciéon metafisica que ha ejercido ia teoria del
equilibrio puntuado: si bien no se puede negar que la seleccidon natural desempefna en ella
un papel importante, también debemos admitir que esta teoria tiende a disminuir. la
importancia relativa de 'la seleccion natura! y, sobre todo, de las adaptaciones:
Recordemos l|la siguiente frase de Gould: e

| 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

an J R . . . L. e .

Resulta dificil saber, a ciencia cierta, si Gould promovié alguna vez al equilibrio puntuado como una teoria
politicamente mas conveniente. Pero el argumento Jde Ruse no resulta descabellado si recordamos que Gould, junto con
Lewontin v algunos de sus estudiantes, formaron una agrupacion cientitico-politica a principios de los ochenta, llamada

Ciencia para ol pucblo, uno de cuyos objetivos principales fue oponerse —por razones mucho mas de indole politico que

cientificas— a la sociobiologia de Edward . Wilson, cuyas conterencias llegaron a boicotear abicrtamente (para un
tratirnicnto Jde esta fuceta de Gould puede consultarse a Wilson 1995 pp.329-340).
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pools, then “internal” factors or organic design are an equal partner with selection. (1982a,
p.384)

g,Por que muestran los puntuacxomstas o al menos Gould “esta lnclmacnon a-
disminuir el papel de la seleccién . natural? Ruse opina que esto’ se debe a que el
pensamiento de Gould tiene fuertes raices en la nocién trascendentallsta germana de Ios
Bauplidne (donde se pone el énfasis en'la estructura y ia forma, mas que en la func1on) y

con la cual la visidbn marxista del desarrollo mediante cambios cualitativos’ podrla encajar. .

mejor. Segln Ruse (1992, p.157) estamos frente a un pensador que provnené de una

tradicion biologica distinta a la tradicidén adaptacionista de Darwin. En el caso del‘ equmbrlo‘ :

puntuado (sobre todo en su tercera fase), estamos frente a la taorla,de algunenk uyas
raices se hunden en el idealismo trascendentalista de Goethe 'y otros p"eﬁs"a'ddresr‘fdé
Pcﬁianto,

inicios del siglo XIX. El énfasis se ha puesto mas en la forma que 'eh:la' funcio

el cambio evolutivo dependera, en muchas ocasiones, de leyes- mtern éterminanf,
constricciones al desarrollo o al cambio de las formas. :
Esto no significa, por supuesto, que los autores del equilibriko,

evolucionistas. ElI

problema esta en el mecanismo propuésto.‘

tradicion o a la otra. Darwin mismo siempre se dijo orgulloso de su ha‘blp
los Baupldne que identificaba en patrones repetitivos (homologias)
organismo Sin embargo, para él los Baup/ane no eran mas que platafé

ejemplo, nunca negd que existiera la adaptacion (del mismo modo quernoklo;hace Gould)
De lo que se trata, entonces, es de un problema del énfasis y de la |mportanc1a relativa
que se le adjudica a cada fendmeno.

(8]
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Es por esto que Ruse considera —y yo coincido con él— que las verdaderas raices
de la teoria del equilibrio puntuado descansan en la tradicion trascendentalista. Y ésta es

fa razén.metafisica; por la_cual algunos bidlogos la han apoyado:: en,este caso ‘no.es ...

debido a' los argumentos ‘'empircos, ni tampoco a las razones’ polmcas asocladas al :
dos hacna lai’

equ:llbno puntuado smo snmplemente porque estos blologos se 5|enten atr

vision trascendentallsta ‘del mundo y la naturaleza. ; .
En apoyo a esta interpretacion, vale la pena reproducxr el sigu ente fragmento del
articulo de Gould sobre “el endurecimiento de la nueva sintesis”: e ) )

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 perspective 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 some other mechanism —
not, 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 Naturphilosophen. It affects the 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. If continental thinkers glorified God in nature by inferring the character of his
thought from the laws of form lining his created species, or incarnated ideas (as Agassiz -
maintained), the 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 adaptatioh,
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 adaptanon :
in their view, was prevalent but superficial. The centralily of adaptation among Enghsh-
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-

236




century panselectionism is more a modern incarnation of an old tradition than a proven way
of nature (1983a, pp.80-91).

Tal vez Gould tenga algo de razén en su Gltima oracion, béro'Gh':a"é's':eﬂvé‘r;écjijé}i;ééi
tendria que probarse. En todo caso, creo que seria igual de pertinente —o igual de’:ihjy.'lsto——
hacernos la pregunta inversa: gy si el equilibrio puntuado fuera mas la .moderna
encarnacion de una vieja tradicion que un fenémeno probado de la naturaleza?

14.3 El caso del nuevo paradigma en los niveles
sicolégico y epistemoldgico

Ahora podemos volver a la segunda y tercera acepciones de paradigama. que hemos )
dejado pendientes, es decir, el significado sicoldgico y epistemologico. :
Como he mostrado en la seccion 5.1, cuando la teoria del equnllbno puntuado fue
introducida (Eldredge y Gould 1972) se la presenté como una. amplxac on’ o'mas bien
como una correccién, que permitiria la adecuada aplicacién de un paradlgma ya exnstente'

el neodarwinismo ortodoxo. Habia la pretension, c;ertamente de que ahora el reglstro fosil
y los procesos de especiacion deberian ser. vistos de diferente’ forma Pero este nuevo
o'que se sostenia

enfoque no estaba basado en un cambio de paradigma. Al contrar
era que solo ahora, bajo el nuevo enfoque puntuado, se estaba apllcan o correctamente
el paradigma neodarwinista con que ya se contaba.

Sin embargo, conforme la teoria ha madurado, y partlcularmente ar pamr de su

tercera fase, el caso de un nuevo paradigma ha |do ganando terreno Esto es

especialmente cierto si se acepta la tesis, arriba expuesta, de ‘q ce de la. teorlar
descansan en el pensamiento trascendentalista. Ruse propone ' '

lo que sucede. Del lado de Paley/Darwm tenemos al mundo c

posibles de los cristales, los patrones en que pueden formarse y‘estos se' repetlran alo
ancho y largo del organismo.
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Cuando se estudia a un organismo, o a sus restos foésiles, cada quien esta
buscando -y dispuesto a.ver— diferentes . cosas. Y. esto los conduce a diferencias

metodoldgicas y de. mterpretacuon El neodarwm
ntvnta nterp etar los-cambios en termmos de

de cambio gradual en el regnstrofosnl

nuevos paradlgmas Pero si, si estamos dlspuestos al aceptar una‘

estricta. Hay dos razones para esta conclusion un tanto. amblgua. o

En primer lugar, nos encontramos ante un camblo de percepcnoh que es ‘menos
rotundo que el descrito por Kuhn para los nuevos paradlgmas En: Ia acepmon kuhmana,;
se. percibe una cosa o la otra, pero no ambas. Primero temamos un cambio gradual.
Ahora tenemos un patrén puntuado. Pero, para Kuhn, no habna patrones graduales en un
caso y puntuados en otro (que es lo que ha venido ocurnendo durante los dltimos tremta
afos). La metafora de los artefactos/cristales que nos ofrece Ruse en cambio, resulta =

rtodoxo busca aquellas secuencias .

mas util porque permite cierto sobrelapamiento, donde todos pueden al menos, percibirlo -

que estan viendo /os del otro bando. Como sefialamos: al prmmpxo en el mundo real de'la

biologia no existe la dicotomia que Kuhn proponia.
En segundo lugar, Ruse resalta que Ias dos pos cnones han tenldo una Iarga

solucion a la polémica? <,AI final saldra vnctorloso alguno de los dos paradlgmas (o de Ias
dos metaforas de Ruse)? Intentaré responder a esta pregunta en el sngwente y Gltimo

capitulo de esta tesis.

238




12

La transicion de 1a teoria del equilibrio
puntuado hacia una teoria de rango medio

En la seccién 9.1 concluimos con un planteamiento que ahora debemos tratar de
responder: si continda viva la teoria del equilibrio puntuado, ¢por qué la controversia en
torno suyo- ha disminuido? Esta situacion resulta doblemente paraddjica si, ademas,
tomamos en cuenta que-el equilibrio puntuado llegd a ser presentado —sobre todo a inicios
de los ocHenta, como mostramos en la seccidn 6.4— como una teoria que cuestionaba
fuertemente a la sintesis moderna y que se proponia a si misma como un modelo
alternativo, es decir, como una teoria capaz de explicar patrones universales —y no soélo
casos particulares—, de la evolucion biologica. Sin embargo, a treinta afnos del surgimiento
de la teoria, el desenlace visible ha sido que ha logrado sobrevivir, pero sin haber
desplazado nunca a la sintesis moderna.

Mi hipotesis es que el equilibrio puntuado ha sobrevuvndo hasta ahora gracias a que
se ha convertido en una teoria de rango medio. Estable 'perlferlca 'y casi absorbida porla

propia teoria sintética de la evolucion a la que pretendlo sustxtulr. Consndero que de esta
manera se explica tanto su supervivencia como la declmacnon de Ia controversua (nuestras

conclusiones de! capitulo 9). Y también quedaria exphcada la’ sxtuacmn a tual
equilibrio puntuado es aceptado como posible respuesta para algunos casos p rtnculares ”
de la evolucion, mas no como un modelo que explique patrones generales : ;

Para desarrollar mi argumento recuperaré el esquema conceptual de Imre Lakatos‘
(1982) que ya empleé en el capitulo 3 (ver pp.35 y 36) para dlferenc ar;al nucle f'rme dei
la sintesis moderna de su cinturén protector, e incorporaré la defini <)
filosofo e historiador de la ciencia sobre las teorias de rango medlo ;

El concepto de teoria de rango medio se lo debemos a Robert Merton (1 968),’ y se

refiere a aquellas teorias a medio camino entre las hipotesis de trabajo dlal'IO que se
emplean en la investigacion y las teorias generales. Las teorias de rango medio tienen




que ver con aspectos delimitados de los fenomenos. Por ello, tratan casos particulares
con mayor detalle que las teorias generales, en donde. el -nivel: de abstraccion suele

alejarlas_del detalle. . . . .

Eil’ término,  sin embargo no pretende ser: peyoratlvo en: modo alguno Para
Kenneth Schaffner (1993) estas teorias son, de hecho Ia mas fre uentes tanto en la
'dema de: que snrven para

biologia. como.en Ia meducma y son |mportantes porque
organizar sus. areas de estudio, normalmente: son teorlas que ofrecen parametros

medibles: Por su parte, Merton cita el ejemplo de’kaflsma como una cxenma que ha -
crecido y esta caracterizada por este tipo de teorlas de rango medlo que con eI tlempo

se han ido agrupando en familias de teorias.

Una vez aceptado su papel en el desarrollo-de la c:encna debemos msusmr no
obstante, en que una teoria de rango medio sélo es aphcable aun: rango conceptual
limitado. Puede ser que, con el tiempo, evolucione progresivamente hacia niveles de
generalizacion superiores y que llegue a converger con otras teorias de rango medio para
consolidar grupos especiales de teorias, como en el caso de la fisica. Pérb no esta en su
disefo el convertirse directamente en una teoria de aplicacion generaf. No son —y no lo
seran en el futuro previsible— teorias “universales”. Sin embargo, si son teorias que han
logrado estabilizarse (dentro de su rango de aplicacion) y, por lo tanto, sobrevivir.

Este es el sentido en que aplicaré el término en este cabitulo A continuacion
mostraré como, a pesar de que la teoria del equilibrio puntuado fue presentada en su
segunda fase (ver p.114) como una nueva teoria general de la evolucnon . no sélo no
consiguid® serlo sino que ha derivado en una teoria de aphcacton Ilmlta_da,fcon las ventajas
de ofrecer algunos casos particulares para los que cuenta con importante evidencia
empirica a su favor, pero cuyo contenido, sin embargo, no le permite derivar’ las

conclusiones de alcance general que desearia.

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 transicion han concurrido, al menos, cuatro factores diferentes:

*® La teoria del equilibrio puntuado realmente Hegé a ser vista por algunos de sus partidarios —cuando menos durante la
segunda fase que define Michacel Ruse— como wnia alternativa a la sintesis moderna. Siguiendo la terminologia de Lakatos,
podemos decit que sus autores la presentaban como un progrmmna de investigacian que superaria a su rival gracias a que
era capaz de acumular mas contenido empirico a su favor. coneretamente el que provenia del registro f6sil (lo que, como
hemos visto on la seccion 8.2, no resulto tan claro).
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12.1 Primer factor

Un primer factor lo proporcionod la circunstancia de. que -el- radlcallsmo de- Ios autores -

puntuacionistas haya retrocedido. Hacia falta enfriar los an|mos permmr que la retdrica

diera pie a un analisis mas serio sobre las propuestas centrales la teorla Y esto solo .

fue posible cuando se retrocedid en la postura rad:cal del ’mo para adoptar
en su lugar una versiéon menos polémica de la teoria: unabversmn""‘n | ue'ya: no se
pretende sustituir a la sintesis moderna, sino solamente ampllarla b' : e

La version radical del equilibrio puntuado que’ hemos mostrado en'la seccnon 6.4
resulté dificilmente defendible y, de hecho, el propio-: Gould (1985) abandond sus
posiciones extremas, ante el alud de criticas de los neodarwlnlstas. A partir de la segunda
mitad de los ochenta no volvieron a publicarse articulos‘; dél,équilibrio 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 asi lo que’
Michael Ruse (ver p.114) ha denominado la tercera fase de la teoria.
El primer paso, que fue un paso hacia atras en las posiciones extremas que se

habian asumido, estaba dado.

12.2 Segundo factor

La segunda razén del estatus de rango medio que actualmente tlene el puntuaCIonlsmo es
' ducna a creer— no

que sus propuestas —contra lo que la retonca de Ia controversna
d rna En algunos casos

atentaban, en realidad, contra el nucleo firme. de l'

hubo que hacer modificaciones a su cmturon\ pro mguno |mpI|co una

refutacion de su nucleo firme. ; S
Una vez abandonada la version rad|cal de equnllbrlo puntuado —y la animosidad

que la roded— fue posible centrar el debate. en lo {¥ to‘s. re v_antes de la teoria. Pero,

scuales son las propuestas relevantes? Com yhemo o a lo largo de esta tesis, estas

propuestas son: en primer lugar, la idea de que Ias especnes transcurren la mayor parte de

su vida evolutiva en estasis, contra el cambno gradual que cabria esperar bajo el supuesto
de gradualismo filético; en segundo lugar, . la teorla predice que la mayor parte de los
cambios ocurren durante los eventos de especiacidon, los cuales se llevan a cabo,

normalmente, bajo el esquema —propuesto originalmente por Mayr— del aislamiento




geografico de poblaciones periféricas; por Ultimo, se habla de la necesidad de una visién
Jjerarquica de los procesos evolutivos, en donde ningun nivel puede ser reducido
totaimente a’ las categorlas explicativas del nlvel inferior. o : .

Ahora blen <,cuales de estas propuestas. atentaron, realmente contr_

al nucleor

teorlco de l

tesxs moderna, contra. su nucleo firme? ¢Era posnble absorber estas:

propuestas y refutacuones en el cinturén protector? :
Para responder adecuadamente a esta pregunta, debemos recordar pnmero que
deflnlmos omo el nucleo firme de la sintesis moderna. En las pp.36- 37 concl' :

este nucleo |mphcaba solamente, a los siguientes tres principios: :

a)~Que la: seleccion natural es el principal mecanismo . evolutlvo y eI umco que
produce’ edaptaCIon. No se pretende que la seleccion natural sea el unlco agente
evolutlvo pero ‘si_que desempefRa un papel preeminente, en tanto que la; evolucnon es

concebida —tanto por. Darwin como por los neodarwinistas—. como un ‘proceso
fundam‘e‘n,talmente adaptativo. P

b) Que la evolucion es necesariamente gradual. Pero gradual no'en el sentido de
que deba darse continuamente o a una tasa uniforme; sino en la doble acepcion de que
los cambios deben ser graduales en su magnitud, para que el cambio fenotipico produeido ’
no resulte inadaptativo, y deben ser graduales en el tiempo, ya que se trata de un proceso
poblacional, donde necesariamente estan involucradas varias generamones antes de Que:
una mutacion pueda alterar visiblemente las frecuencias genotipicas de la poblacron :

c) Cualquier mecanismo evolutivo debe ser consistente con lo que sabemos de -

genética y de microevolucién (lo que implica que cualquier proceso macroevolutr

ser consistente con —mas no quedar reducido a- los mecanismos mlcroevolutlvos)

Revisemos, entonces, si las propuestas puntuacionistas entran en confllcto con

alguno de estos tres principios constitutivos del nticleo firme neodarwinista.
En primer lugar, revisemos el caso de la estasis. Como hemos visto en la p 140 )
Maynard Smith aceptd que el fendmeno representaba un reto tedrico que"‘cla’ma porV_u,na

explicacion.” Aunque los primeros intentos de refutacion a esta idea propusierbn' que a’

estasis era soélo el producto visible de la accion de la seleccidon estabillzadora E dredg‘ 'y
Gould recalcaron que el fenédmeno persistia aun bajo condncxones de camblos amblentales
zadora)

importantes (lo- que volvia imposible el argumento de la seleccuon esta
Paradédjicamente, fue el mismo Eldredge (ver p.148) quien ayudd a resolver el fenomeno
dentro del marco convencional de la sintesis moderna: la estasis que se observa en el
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registro fosil, incluso a lo largo de épocas de cambios climaticos, se debe a que los
organismos emigran, ante nuevas ' presiones de seleccién, hacia otros lugares que
presenten condiciones similiares a’ ’aquellas paré las cuales ya presentan adaptaciones.

La explicacion: de Eldredge se trata solo de una hipdtesis, ciertamente, pero de
momento resuelve el problema teorlco que plantea la-estasis prolongada. No hay, por
consiguiente, necesidad de modlflcamone a nucleo fxrme del neodarwinismo.

La heurustlca de’ Ia teorua smtetlca de la “evolucion agrego, ademas, otros
argumentos en su propla defensa' no hay manera de probar que |a estasis morfologlca
mostrada por. el reglstro fosul corresponda a una total estasis fenotipica —ver la discusion
lat seccuon 8.2— y, tampoco, de estar seguros de que no hayan existido

al respecto e
vanacnones morfologlcas en racimo —como propuso George Williams (ver pPpP.169-170)—y

que, al no ser o suflmentemente comunes ni tener periodos de vnda suficientemente
' on preservadas en el registro fosil. De esta manera, aunque la hipotesis
esultara confirmada, ya se modificd el cinturén protector de la s:ntesns

largos,’ no que
de Eldredge
moderna para 5|mllar el fenomeno de la estasis morfoldgica.

En Io que concnerne al modelo de especiacion perlpatrlca que, emplea el equ:lxbno
> tomada de Ernst Mayr,

puntuado y” hemos mostrado {(ver seccion 4.1) que la ldea fu
uno de’ Ios arqultectos de la sintesis moderna. Por consugunente sta

i misma, no

que los camblos evolutivos ~ ocurren casi umcamente

especiacién? Esta aseveracién entra en conflicto dlrecto

que la anagénesis (el “gradualismo filético”) es un mod
mismo Mayr (ver p.186) se ha declarado sorprendldo

En cualquier caso, esta idea ya ha SIdO desv:ada haCIa el cmturon 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 cladqgénesis.

Jif Mayrs characterlz
proposmon IS effectlvely deac
p.120). :

descontextuallzar. El contexto completo de la cita lo he reproducndo e 98 y, Io que es

mas importante, debemos ligar esta cita con aquella de Mayr a la que hace referencua

The proponents of the synthetic theory maintain that all evolution i's due;to the accumulation
of small genetic changes, guided by natural selection, and ,that"tran'specific evolution is
nothing but an extrapolation and magnification of the events tr{atvtake place within
populations 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 Fisherr(r1 9}]30)— que todos los
eventos macroevolutivos resultan de extrapolar procesos microevolutivos, debemos
concederle a Gould que, respecto a esta frase especifica de Mayr, su critica podia ser
valida. Sin embargo, esta no es la posicidon de todos los neodarwinistas. Como ejemplo,
baste recordar la posicién que ya hemos presentado (ver seccion 7.6) de Stebbins y Ayala
(1981), es decir, que las hipdtesis y modelos macroevolutivos no pueden ser reducidos a
hip6tesis y modelos microevolutivos. La intencién de extrapolar la microevolucion para
explicar toda la macroevolucién, 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_c’ie‘m’ira‘s de® -
los primeros genetistas de poblaciones, que pretendian explicar toda ,Ia".”ké\’/(‘jblu'(:ié‘n o
basandose unicamente en los cambios alélicos en una poblacion. LR

Por consiguiente, la postura de que toda la macroevolucién no es mas que la
extrapolacion de los procesos microevolutivos, si bien ha sido expresada por algunos




neodarwinistas (sobre todo por genetistas de poblaciones), no es /a postura de la sintesis
moderna. No es, tampoco, parte de su nucleo flrme No hay un conflicto con la posibilidad

S, ya que incluso en ese

de que.la teorla evolutlva se estruct

en dlferentes
el unlco mecanlsmo que produce adaptac:on Y

la seleccnon natural seguma‘ snend

seguma operando aI nxvel del lnleIdUO

hacer la seleccx :
individuos han’ logrado su nlvel adaptatlvo prevnameme y por entero medlante
natural. . Es por esto que los autores neodarwinistas: mas ortodoxos como John,,Maynard
Smith y Richard Dawkins, no han tenido mcovemente en aceptarla (51 bleri nunca e han»

conferido la importancia que le asignan los puntuacnomstas)

12.3 Tercer y cuarto factores

El tercer factor —muy ligado al segundo— lo constltuye el hecho de quela sintesis moderna
ha logrado incorporar algunos de los conceptos clave del puntuacionismo dentro del
cuerpo teodrico de su propio cinturdn protector sin’ mayores contratiempos. De esta,'
manera, algunas de las ideas del equilibrio puntuado han sobrevivido dentro de Ia teona

que pretendian criticar, volviéndose asi, de cierta manera, inofensivas.
Algunos afos despues de que Eldredge y Gould presentaran el co'

podria decirse que la teoria sintética de la evolucidon se apropid de la estasn :
en parte de su programa de investigacion, y con ello le quitd su posnble connotacwn

antineodarwinista.5’

! Este fenémeno no pusad desapercibido para Gould v Eldredge, y en 1986 publicaron el articulo “Punctuated Equilibrium
at the Third Stage”. donde hablan, precisamente, del notable cambio de actitud de los neodarwinistas frente a sus
propucstas, vy de como los misios conceptos que antes atacaban ahora dicen que siempre los sostuvicron cllos mismos.
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Sin embargo, y como hemos visto en la seccién 7.5, la estasis para los exponentes

de la sintesis moderna, no necesariamente 5|gn|f|ca lo mlsmo que para Gould y Eldredge

Mayr (1992) también considera a la estas:s d

sintesis moderna y le dedica secciones especnales A :
problema en aceptar que su causa probable sea una coheswn del genotlpo (despues de~ ;

todo, el proplo Mayr, Junto con Chetverikov y Lerner, es uno de Ios padres de la ldea En ;

exponentes de la sintesis moderna, a la concepCIon de los pro os autores

estasis no predomma sobre la evolucion gradual En todo caso, la ve como ul

que, en efecto, no muestran cambios morfologicos a lo largo de varios mlllgn

En cualquier caso, lo importante es que el concepto de eStasis‘ I;a'
membresia puntuacionista. La estasis es concebida ahora' como uno: ma
fenomenos evolutivos que  deben estudiarse, !
preferencia tedrica del investigador.. Podemos  afirmar,
exitosamente incorporada en el cuerpo tedrico del cnnturon prot

moderna.
Algo similar ha ocurrido con el concepto de tasas varlables

|deas puntuacxonlsta i

estasis. Una vez mas, las que pretend|an ser

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
neodarwinistas, como Verne Grant-(1983) .y Ernst Mayr (1992), han declarado que el
tratamiento jerarquico. de. Ios problemas evolutivos_ siempre ha sido parte de la teoria
sintética de la evolucion,'y que lo unlco que:introdujeron los puntuacionistas fue un nuevo
nombre, mas Nno un Nnuevo. concepto De hecho, ‘podemos encontrar un primer ejemplo de
tratamiento jerarquico de los’ problemas.evolutlvos desde’la primera obra de la sintesis
moderna: en Genetics and the Origin of Spécfes (1937) Theodosius Dobzhansky acufia el
concepto de jerarquias genéalégicas, refiriéendose ‘al proceso por el cual la informacion
genética es transmitida de una generacidén a otra a lo largo de diferentes niveles
jerarquicos: genes de la linea germinal replicandose,. 'h‘aciendo mas copias de ellos
mismos; organismos que se reproducen, produaendo nuevos orgamsmos como ellos
mismos; demos que se reproducen a si mismos'y especnes espemandose haciendo mas
de ellas mismas.

Aunque lo que Dobzhansky estaba hacnendo era, tan soélo, una abstraccion de las
implicaciones de la replicacion genética a diferentes niveles, el mismo Eldredge (1999) ha
aceptado que dicha abstracciéon es la base teodrica para la comprensién de los diferentes
niveles jerarquicos en que pueden y deben ser estudiados los diferentes fendmenos
evolutivos. En una palabra: la vision jerarquica de la evolucién, aunque no habia sido
completamente articulada, ya desde el principio no era algo ajeno a la sintesis moderna.

Por lo tanto, ni la estasis, ni los eventos de especiacion rapida, ni la vision
jerarquica de los procesos evolutivos, han sido tomados como a196 'que no estu’vieréiya

contemplado dentro del cinturén protector de ideas auxiliares —y por consngulente como'w

parte del programa de investigacion—, de la teoria sintética de la evolucton

En resumen, los factores que han proplmado quekel equmbrlo puntuado haya
derivado en una teoria de rango medio, son: (1) el rephegue de Gould y Eldredge a
posiciones menos extremas; (2) la incapacidad del puntuacionismo para hacer mella en el
nucleo firme de la sintesis moderna; (3) la inclusién dentro de su cinturdn protector de los




conceptos de estasis, de evolucion mediante tasas variables e intermitentes de cambio, y
de una vision jerarquica de los procesos evolutivos; y.(4) las dificultades empiricas para

validar qué mecanismo es_mas cohfn’in si evrlr;grawdrural, "979] pqptruaﬁdo Lafsumai de‘estos . -

descubra una nueva técnica que permita extraer mucho mas e\ndenCIa pertx‘

del estudio del registro fésil, o bien, que se encuentren nuevas formaCIones lnusualmente
completas y bien representadas, que aporten una mayor'y mejor evidencia empmca a
favor del equilibrio puntuado, mas alla 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 empirica la que vaya a resolver
definitivamente la controversia entre el equilibrio puntuado y el neodarwnmsmo. Es muy‘
dificil que la evidencia paleontologica llegue a ser tan contundente como para qesqartarvj
cualquiera de los dos mecanismos evolutivos, y considero que es mas proba'blkék"'q'ue‘b
ambas teorias sigan coexistiendo en el futuro. En el estudio de la evolucnon seguramente

continuara imperando la sintesis moderna como la teoria principal y, snn queV
nucleo firme, seguira presente, como una teoria de rango medio, el equmbno puntuado
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Conclusiones

Al iniciar este trabajo mencioné que el estudlo de las controverSIas C|ent|flcas no sélo
ayuda a la mejor comprensién de las ldeas debatxdas y Ias cnrcunstancnas en que fueron»
e 'tamblen las controvers s permlten

apoyadas por sus respectivos partldano )
evidenciar lmportantes aspectos .de Ia dlnam_ca cnentlflca como 1
presentan las nuevas ideas, cOmo se enfrentan a las teonas competldoras
se establecen bandos o alianzas en torno a’ una postura aglutlnante a- m'of's"e sﬁpe'ka.

manera en que se

C e‘qqe, forma

una controversia.

Para llevar a cabo este ejercicio con Ia controver5|a espe
en la introduccion de este trabajo estableci los sngunentes objetlvo
fueron los planteamientos iniciales de la teoria del equnllbno puntuado y cuales son sus
antecedentes histéricos y tedricos; (b) qué cambios ha expenmentado esta teona a. lo‘k
largo de su existencia; (c) analizar cémo se ha desarrollado-la controver5|a entre sus

a que. he anahzado

(a) mostrar cuales

partidarios y los neodarwinistas: qué ideas se han debatldo donde qunenes han sostenldo
qué argumentos y qué ha sucedido con esta polemlca en qué terminé o en que ha .
devenido; y (d) analizar codmo han influido en la controversia los valores eplstemlcos y'v
culturales de sus protagonistas, y qué uso de herramlentas retéricas. han hecho para
defender sus posiciones y articular su discurso. ’ ’ T 3
Con el objeto de cubrir el primer objetivo, en Ios caputulos mncnales se presentaron

los antecedentes histdricos, tecnicos y tedricos de la polemlca en el

mostraron los antecedentes historicos del

ctuales sobre

la adecuacion de este registro, con lo cual busque cubrir Ios antecedentes sobre las
diversas interpretaciones del registro fésil. A continuacioén, en el capltulo 3, regresé al
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tema del gradualismo, pero ahora con relaciéon a la elaboracion de la nueva sintesis
evolutiva, y comenceé a exponer la postura de los puntuacionistas sobre; este tema. En
'srm d

este tercer capitulo se mostré _cémo, para Gould .y Eldredge la 'sint
endurecio al perder su plurallsmo expllcatlvo inicial, idea - que ha jugado un papel~

importante en el transcurso de ia: controversia con los neodarwmlstas. :

Los antecedentes teéricos d:rectos de la teoria del equnllbrlo puntuado segun han
admitido sus propios creadores—- son las ideas de Ernst Mayr sobre a especxac‘ n )
peripatrica y la cohesién del genotnpo razon por la cual estas teorlas fue r 1 '

el capitulo 4. En el capitulo'5 hlce un analisis de las propuestas d
como es que . este articulo

teoria del equilibrio puntuado. y referi

planteado en la introduccién de este trabajo.

El segundo objetivo, es decir, el analisis'de los >
teoria del equilibrio puntuado, lo he cubierto con ‘el capxtulo )
como, con el articulo de 1977, se desarrollaron Ios planteamlentos mc:ales de- a‘teona y
se profundizé en sus consecuencxas macroevolutlva v como despues Gould radlcallzo

su posicion en los articulos de prmcnpxos de IosVochenta para flnalmente retroc dera una

posicién menos beligerante.

El tercer objetivo plantea‘do‘ enla ihtrdduccién; quyek es el tema centra!l de esta tesis,
corresponde al analisis de la controversia entre puntuacionistas y neodarwinistas. He
buscado cubrir este punto con los capitulos 7, 8.y 9. En el capitulo 7 mostré que el
escenario principal de la polémica se dio en la revista Nature, aunque hay . otras
publicaciones cientificas 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 habia rebasado ya el ambito de la paleontologla e

'se L

involucraba a otras disciplinas, particularmente a la biologia evolutiva. Astmlsmo ~vnmos,‘

que el debate perdid intensidad hacia principios de los noventa. Otra de Ias cor
que se derivan del analisis de las diferentes réplicas, es que |la erX|b|hdad mterpr
los datos que aporta el registro fosil ha favorecido las discrepancias. Por esta razon, 'en el
capitulo 8 quise mostrar tanto algunos elementos adicionales de prueba que los

19
n




puntuacionistas han extraido del estudio del registro fosil, como las dificultades empiricas
que estan asociadas a la naturaieza de este mismo registro.
Puesto _que: al final de! capitulo.7: mostre .que_la: polemlc.:’
puntuado parecié perder presencia al |n|cnar los afos noventa a Juzgar por:lo;: sucedldo en
Nature, en el capitulo 9 empleé otras dos revnstas Pa/eob/o/ogy Evo/ut/on ara anahzar
si, en efecto, habia una tendencia a que la presenc;a de 1a teorla el: equnllbrlo puntuado ’

no al; equullbrlo

declinara en Ios articulos cientificos. A partir de los dato
capitulo, presenté dos conclusiones prehmlnares. (‘l)fque‘ a
ha permanecido viva, a treinta afos de su publicaciéhl ir ic _'
interés por la misma parece haber declinado y la polemlca entre el equilibrio puntuado yel
neodarwinismo  ha perdido tanto intensidad: cromo‘ presencia ‘en' las pub}llvcac;lonres

(2) que snn embargo el’

cientificas.

El cuarto de los objetivos que me tracé lo he cubierto en el capitulo 10 En Ia
primera seccion de este capitulo he buscado mostrar de qué manera tanto los valores
epistéemicos como culturales de los protagonistas han influido en el desarrollo del debate.
En la segunda seccion, he mostrado cémo ambos bandos de la controversia’ han hechoi_

un uso constante de distintas herramientas retoéricas para defender sus re pectrvas g

posiciones y para articular sus discursos.
En los capltulos 11 y 12 busqué dar respuesta a la pregunta —mclund e ‘m ercer

puntuado se ha convertido’ en: una teorua d'
falsar el nucleo firme de:la smte5|s moder a:eiimpon

pretendian sus autores ‘como: por el: hecho de que [ ‘a -ti &
neodarwinismo ha incorporado a su cuerpo teérico las principales  ideas del

puntuacionismo.

[S]
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Ahora bien, ¢qué conclusiones generales pueden derivarse del analisis efectuado

PE'F“,P,?‘?.‘?,, o

las frecuencias relatlvas de la evolucién gradual y la’ ity ' grupos»j”
taxonémicos. S sl ; S

Entre sus principales meéritos tedricos estan el haber senalado 1a 1mportanc:a de unl
fenémeno como la- estasis morfolégica en la h:storla evolutlva de Ia mayoria de las -
especies, y por consiguiente la necesidad de buscar una exphcamon adecuada para el -

mismo; el haber articulado coherentemente una vnsxon jerarqmca de los fenomenosl
evolutivos; el haber introducido la légica de la espec:acuon alopatrica a!l campo ‘d 3 )
paleontologia, y el haber explorado a fondo las probables consecuencias mac oev tati vasg

de este modelo de especiacion. : :
En cuanto a la controversia que desato con el neodarwmlsmo si blen tuvo un:

componente retérico que estuvo ligado a las circunstancias en:que Ia teona fue :

originalmente publicitada —como vimos en la seccidon 7.1, esta pdlémica.tambxen tuvo,
consecuencias importantes en el campo cientifico: en primer lugar, la tensién creativa que

generd el enfrentamiento tuvo un positivo efecto estimulativo. Unavgrari carhtid'éd de L

estudios de campo se emprendieron con la intencién —mas o menos explicita — de recabar—
evidencia a favor o en contra del equilibrio puntuado. De hecho, la propia historia deia

paleontologia en las ultimas décadas —y la manera en que la teoria del equnhbno puntuadok B :

la ha puesto sobre la mesa de discusién— es un buen ejemplo de lo productuvo que ‘ha
resultado la polemica.

Adicionalmente, la controversia se tradujo en un rico intercambio de"idéés, de
argumentaciones y refutaciones que, al final, significaron el fortalecimiento tedrico de
ambos bandos. En el debate cuya historia y caracteristicas he expuesto me parece que
tanto neodarwinistas como puntuacionistas han salido ennquecudos

A pesar de las diferentes versiones que algunos autores reconocen en las distintas
formulaciones que se han hecho del equilibrio puntuado —como se mostré en la seccién
6.5—, desde mi punto de vista la teoria tiene tres componentes centrales que han
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constituido el denominador comun de las diferentes interpretaciones que sobre ella se
puedan hacer. Estos tres elementos forman su- ‘propio nucleo firme, y son: en primer Iugar.
el fenomeno de la estasis (ya sea que se. trate de; un. destlno infalible de_ Ias especxes o_

solo de un fenomeno frecuente) ‘Bl segundo ‘essu’. ‘concepcion - de que }Ias

transformaciones evolutlvas |mportantes solo ‘se: consxguen mediante la especnacnon. :

nunca por anagénesis (propuesta a la’ que Mayr havl|amado evolucion por espec1ac1on) El
tercero de sus elementos centrales es la‘idea (que abarca a la seleccion de’ especues) de
que hay diferentes niveles jerarquicos dentro de la‘evoluciéon, los cuales no pueden ser:
entendidos solo con las categorias explicativas del nivel jerarquico inferior. ;

Sin embargo, y en al menos algunas de las versiones de la teoria (partlcularmente
las redactadas por Gould) podemos hallar un cuarto elemento distintivo, mas {e] Vmenvos
declarado: la postura de que existen constricciones internas —ya sean debidas a’ una ]
cohesion del genotipo o a otro mecanismo— tan fuertes, que la seleccién natural no puede .
ser considerada mas comeo la principal fuerza motora de la evoluciéon, sino como un
proceso importante pero, probablemente, no mas importante que dichas constrnccnones
Bajo esta concepcion, los cambios fenotipicos se presentan mucho mas en funcién: de
cuando concurren las circunstancias que permiten superar estas constricciones, que
cuando las presiones de selecciéon aparecen. Esta idea, como ha sugerido Michael Ruse -
(1999), parece tener su explicacion en la influencia cultural que recibidé Gould de la
tradicion morfoldgica alemana, donde la adaptaciéon es vista, en muchos casos, co_md
secundaria, y la unidad de los planes corporales, o Baupldne, lo esencial.

Otra de las conclusiones que podemos obtener del desarrollo de la controversia es’
que, a treinta anos de haber sido postulada la teoria del equilibrio puntuado, ain no hay
suficiente evidencia empirica para establecer si la macroevolucion procede, normalmente,
de acuerdo al modeilo puntuado o al gradual. En todo caso —como opinan Stebbin"s‘ykr
Ayala (1981)-~, me parece que es un hecho que ambos modos han ocurrido ven‘ la
evolucidon, y que lo importante ahora seria establecer su importancia relativa y, sobre todo. i

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
adecuado —ambos parecen serlo para diferentes casos, y casi podnamos decn

diferentes taxones—, sino qué es lo que determina que unas veces’ ocurra uno’ y otras
veces el otro; sen queée factores genéticos, ambientales y de la historia evolutlva de cada
linaje descansa la clave para comprender por qué la evolucion se ajusta unas veces a un
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modelo y en ocasiones al otro, peroc no siempre a uno solo? Me parece que ése es el
principal reto que la controversia entre. el equlllbno puntuado y el neodawvmlsmo nos ha

legado para el futuro.. ... . R

embargo, que es posible finalizar este trabajo con algunas éoncldsmne prellmlnares
sobre los fendmeno de la estasis'y de los patrones puntuados de camblo
Abordaré, primero, el caso de la estasis. Como mostré en Ia seccmn 5. 1,
originalmente Eldredge y Gould la explicaron —basandose en Ernst Mayr— como Ia_
consecuencia de una probable cohesion del genotipo que sdlo podria ser rota bajo/
condiciones de especiacion alopatrica en pequefas poblaciones (circunstancia que harla, o
que coincidieran los cambios evolutivos importantes con los eventos de especnacuon)
Sin embargo, ultimamente Eldredge ha dejado de apoyar la tesis de la cohesm’)yn‘ ’
del genotipo y la ha sustituido por la del traslado (tracking): ante los eventos defcambio's‘
en el medio ambiente, las especies se trasladan a zonas donde puedan encontrar
condiciones similares a aquellas para las cuales ya estaban adaptadas. . . o
Dado que la estasis es uno de los tres elementos centrales del equilibrio pl_;nti.lado'v
resulta ineludible analizar las implicaciones que tiene este cambio de postura sobre Iak'

explicaciéon causal de la misma:

a) En primer lugar, mientras se privilegid la idea de que el fenomeno de ,coheston' -

del genotipo es real. se logro dotar de una base genética potencial al: eqUIllbI'IO p', ntuado'b;r

y, ademas, se podia pensar que la estasis y la evolucién por especnacxon son enomenos

de aplicacion general (o, al menos, tan comunes como frecuente. sea‘ a .cohes»on~

genotipica). R

b) Sin embargo, si se desecha la hipotesis de la cohesidén del genotlpo Yy, en ‘su
lugar, se privilegia la del traslado, la teoria ya no tiene necesndad de una base genética
propia (lo que deberia hacerla mas facilmente aceptable para la contraparte), pero ya no
podria aspirar a ser considerada de aplicacion general, puesto qt.jék lé estasis prolongada
(aquella que incluso atraviesa por periodos de cambios . en el medlo amblente) solo seria
desplegada por aquellas especies que, ante nuevas presuones de seleccion, tuvieran la
habilidad de trasladarse y encontrar otros habitats parja~ Ios cuales ya presentan.
adaptaciones; todas las demas especies que no poseyeran esta habilidad se extinguirian
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(y, aunque también mostrarian estasis durante su existencia y hasta su extincion, ésta
podria ser comodamente explicada mediante seleccion estabilizadora)
.Pero_hay. una consecuencia todavia.mas._ |mportantefque deriva_.del hecho de

abandonar la hipotesis de la cohesiéon del genotlpo He e puesto cémo Eldredge ha
ue»ya no requiere de Ia

rescatado a la estasis mediante un nuevo mecanlsmo
homeostasns genetica. Bien, ya no hay problema teonco con Ia esta5|s Pero recordemos

que la cohesion del genotipo no sdlo servia para expllcar' Ia estasns sino también para
justificar que la evolucion morfoldgica coincidiera con Ios eventos de especiacion (puesto
que las mismas revoluciones genéticas que rompvan la estasis servian para . romper los

diques de la especiacion). :
Esta reflexidon nos lleva ahora a una nueva problematlca la del segundo elemento

los cambios mqrfo_[ogl

y que muy probablemente
los eventos de especiacion.

esta correlacion,
preferentemente asociados con

Mayr era un hecho, pero que la evidencia posterior no la ha confirrhado
nile

Estamos, entonces, frente a una paradoja importante: por’

que confirma un patrén puntuado de cambios morfolégicos, los cluales: parecen

con los eventos de especiacién Y, por otra parte la cohesiéh e

alternativa resuelve el problema. o

En cuanto al tercer elemento central de la:teoria/ elire 1: !
jerarquica de los fenémenos evoliutivos, donde no se pr‘ektenda'k‘quev ba'ysta“ coﬁ extrapolar
las categorias explicativas de los niveles inferiores para comprender lo que sucede en los




niveles superiores, me parece que el articulo de Stebbins y Ayala (1981) —expuesto en la
seccion 7.6— ofrece una posicion que podrla conciliar-a ambas partes, sn blen es probable
que ‘subsistan. diferencias-en.la lmportanma relatlva -que. cada quuen le. asxgne a: Ios: -
fendmenos propios de cada mvel ) : L : v ‘

Por ultimo, ¢podemos esperar que Ia controversna se superara en el futuro? <,Es
razonable esperar que se llegue a‘una solucton? Como senale en‘el capltulo 2 és pPoco.
probable que, al final, sea la evidencia empmca la’'que vaya a. resolver deflnltlvémente la
cuestion, aunque autores como Ernst Mayr (1992) piensen que ése serla el umco cammq
posible. Otros autores, como Michael Ruse (1992), opinan que resulta masy\ probable
esperar que ambas tradiciones de pensamiento simplemente seguiran coex st ndo en el

futuro. Por mi parte, creo que la solucién, sillega a darse, vendra tanto de la mvestugacnong
empirica como de los esfuerzos de los teéricos de la biologia evolutiva: cuando logremos

hacer totalmente compatibles —y aceptables para ambas partes— tanto; Ios argumentos’,
tedricos como la evidencia acumulada, la controversia terminara. Me parece que ta’
propuesta de Futuyma y la posicidon de Stebbins y Ayala son un buen prlmer paso en esa '

direccion.
Por lo pronto, en el futuro cercano parece evndente que seg

tanto para los adaptacionistas estrictos como para los puntuac:omsta e arece

que, en cualquier caso, el equilibrio puntuado dlflcumente sera vnsto en lo sucesuvo como

algo mas que una teoria de rango medio.
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Anexo 1

La polémica en la revista Nature en torno al equilibrio puntuado

(Los antores que intervinicron mas de una vez se muestran en negriras)

Afnio Volumen y Autores Posicion a | Posicion No toma

piaginas Savor en contra postura
definida

1980  286: 444-445 Mark Ridley

1981 292: 113-122 J. Cronin. N. Boaz. C. Stringere Y. Rak

1981 293: 437443 P. G. Williamson

1981 293: 427-428% J. 8. Jones

1981 294: 214-215 P. G. Williamson

1982 {296: 609 Ernst Mayr

1982 | 296: 609-610 Arthur }. Boucot

1982 [ 296: 010 Brian Charlesworth y Russell Landc

1982 | 296: 610-611 Lev R. Ginzburg y Jay . Rost

1982 | 296: 611 D. W. Lindsay

1982 [296: 611-612 P, G. Williamson -

1983 [305: 269-272 F. . T. Rhodes

1984 | 309116 Philip D. Gingerich

1984 309 116 1. H. T. Rhodes

1984 1 309: 401-402 John Maynard Smith

1985 | 315 400-401 C.NM. Newman, i, Cohen y C. Kipnis

1985 | 316: GRR-684 Richard Dawkins

1987 | 330: 561-563 Peter R, Sheldon

1987 330: 5106 John Maynard Smith

I988 | 332:211-212 Stephen Jay Gould y Niles Eldredge

1988 (332:311-3512 John Maynard Smith

1988 | 334: 19 Stephen Jay Gould y Niles Eldredge

1993 | 366: 223-227 Stephen Jay Gould y Niles Eldredge




Anexo 2

Citas sobre Gould y Eldredge en Evolution y Paleobiology

de 1995 al 2000

(Los articulos que tienen que ver directamente con el equilibrio puntuado se muestran sombreados)

Ao y Veces Arioy Veces
Bibliografia citada (no incluye autocitas de Eldredge y Gowld) mimero de citada niimero de citada
Paleobiology Evolution
Eldredge, N, 1971 “The allopatric model and phylogeny in Palcozoic | 1995-2 1 1998-3 1
inveriebrates;™ Evolution (25)
Eldredge;  N:#1972: *Systematics and cvolunon of Phacops rana and | 1995-1 3
ICODS owensis (Trilobita) from:the Middle Devonian of North { 1996-1
ca,” Bulletion af the American Muséum of Natural History 147:45-| 1998-3
Eldredge, N. 1979. “Allernative approaches to cvolutionary theory.” | 1998-2 2
Bulletin of the Carnegie Musewmn of Natural History 13:7-19 1999-4
Eldredge, N. 1979, “Cladism and common sense™. ~n Eldredge. N.y 1.1 1997-1 2
Cracraft. Phyviogenetic patterns and the evolutionary: process  methods | 19994
and theory in comparative biology. Columbia University Press; New
York
Eldredge, N. 1985, Unfinished svrihesis: biolagical hierarchies and | 1996-1-3 2
modern evolutionary thought. Oxford University Press, New York,
Eldredge, N. 1986, “Information. cconomics and cvolution.” -lnnual | 1996-1-3 2
Review of lcology and Svstematicos 17:351-369
Eldredge, N. 1989, Macroevolutionary Dynamics. Species, niches and | 1995-1 5 1996-6 1
adaptative peaks. McGraw Hill, New York. 1996-1-3
: 1998-2
2000-3
Eldredge, N. 1992, “Where the twirin meet: causal intersections between | 1995-1 2
the genealogical and  ccological realms.™ £n N, Eldredge (ed.) | 1996-3
Svstematios, ecology, and the hiodiversiny orisis. Columbia University
Press. New York.
Eldredge, N. 1995, Reinventing Darwin, Wiley, New York. 1997-3 1
Eldredge, N. 1996. “Hicrarchics in macrocvelution.™ £z D. Jablonski, D. | 1998-2 2
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