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-Introduccion-

En los dudltimos afios se han estado enfatizando las consecuencias
epistemoldgicas que han tenido los descubrimientos de la genética y la biologia
del desarrollo en la teoria de la evolucién (Hall, 1999; Gould, 2002; Amundson,
2005; Laubichler, 2007; Laubichler y Maienschein 2007; Laubichler y
Maienschein 2009; Pigliucci y Muller, 2010). Esto nos ha hecho recapacitar en
las interpretaciones que hacemos sobre la teoria de la evolucion actualmente
aceptada. Uno de los inconvenientes mas sobresalientes, por ejemplo, es que
su historiografia se ha articulado bajo el influjo del debate del esencialismo. De
acuerdo con Mayr (1980a), antes de consolidarse la teoria sintética de la
evolucion, existia un pensamiento tipolégico o esencialista que dominaba la
mayoria de las disciplinas biol6gicas. Seguin Mayr, esta corriente trataba a las
especies casi como fijas, a diferencia de un pensamiento poblacional que se
basa en una dinamica del cambio contintdo de la especie. Sin embargo, aunque
esta historia comunmente conocida como “la historia del esencialismo” ha sido
generalmente aceptada (Winsor 2003), es conveniente considerar una
historiografia alterna que explique el debate que se ha llevado a cabo desde el
siglo XIX (Amundson, 1998, 2005). ¢Es la forma la que determina el rumbo de
las estructuras anatomicas o es la funcién la que dirige la arquitectura
organica? Esta tesis pretende reconstruir la historia de los conceptos de
paralelismo y convergencia, a partir del debate entre formalistas y
funcionalistas, desde finales del siglo XIX hasta mediados del siglo XX.

La dicotomia entre la forma y la funcién es bastante antigua, y ha sido
uno de los temas centrales dentro de la historia de la biologia (Russell, 1916;
Alberch, 1989; Asma, 1996; Amundson, 1998; Gould, 2002; Amundson, 2005;
Zamora, 2005; Ochoa y Barahona, 2009). El formalismo o estructuralismo es
una corriente que invoca la preferencia de la forma en cuanto a la explicacién
del origen de las estructuras en los seres vivos. Los estructuralistas del siglo

XIX argumentaban que todos los seres organicos poseen una forma



fundamental que simplifica 0 une a varios grupos de organismos en una sola
entidad, y una vez partiendo de esa estructura fundamental, el organismo
adquiere una forma adaptativa superficial conforme a la influencia del
ambiente. En tanto, los estructuralistas modernos han hecho referencia a
factores internos de los organismos (constricciones) que restringen y dirigen el
cambio evolutivo en los diferentes niveles de organizacion. Aqui el papel que
desempenia la seleccion natural es secundario, pues solamente actia dentro
del nivel intraespecifico, proporcionando adaptaciones a una estructura
fundamental.

Por otro lado, el funcionalismo es una corriente que da preferencia a la
funcién en cuanto a la explicacion del origen de la forma en los seres vivos. Los
funcionalistas del siglo XIX hacian hincapié en que las estructuras se
originaban por un propdsito adaptativo. Los 6rganos debian tener una finalidad,
es decir, estaban estructurados para cumplir una funcién especifica. Asimismo,
los funcionalistas modernos han tratado de explicar todos los niveles de
organizacion (la variacion intraespecifica, el origen de las especies y categorias
taxondmicas superiores) basandose en el trabajo continuo y casi exclusivo de
la seleccion natural, de ahi que la historia evolutiva de los caracteres se explica
preferentemente por la adaptacion.

Para una mejor comprension de los conceptos actuales de paralelismo y
convergencia sera preciso entender el debate entre el formalismo y el
funcionalismo de finales del siglo XIX y mediados del siglo XX. Aunque es
preciso sefialar que la discusion desarrollada en este trabajo es mas bien lo
que concierne al problema de los conceptos de homologia y analogia. Las
homologias se han definido como aquellas estructuras compartidas por
diferentes organismos que derivan de un ancestro comun; mientras que las
analogias son aquellas estructuras similares en diferentes organismos que no
provienen de un ancestro en comun. Y pese a que estos conceptos son los
mas importantes de la anatomia comparada; desde finales del siglo XIX
(Lankester, 1870) y mediados del siglo XX (Boyden, 1943) se ha detectado la
imprecision de sus definiciones. En la actualidad, uno de los problemas que ha
ocasionado esta irregularidad es el reconocimiento de que la homologia opera
en distintos niveles de complejidad. Asi, por ejemplo, los genes homologos a

veces no coinciden con las estructuras que consideramos homadlogas a un nivel



ontogénico y fenotipico (De Beer, 1971; Wagner, 1989; Wray, 1999 y Hall
2007a). Por otro lado, este problema ha sido también metodolégico, pues a
veces dudamos si las estructuras similares han surgido por herencia directa de
un ancestro comun o si han surgido por evolucion independiente. Esto es a lo
gue llamo “la ambigliedad de reconocimiento”, porque si tenemos una base
genética similar y rutas del desarrollo diferentes, podriamos tener casos de
evolucion independiente mas que de homologias. Muchos autores han estado
concientes de este escenario, por ejemplo, Bock (1963) se refiere a éste como
el pseudohomoélogo, de Beer (1971) lo ha llamado homologia latente, Saether
(1979) como sinapomorfia subyacente, mientras que Riedl (1978) se ha
referido a la homoiologia como un punto intermedio entre la homologia y la
analogia.

De hecho, sobre este contexto es precisamente en el que se da la
discusién del reconocimiento del paralelismo y la convergencia. Hoy en dia, la
palabra analogia has sido remplazada por la palabra homoplasia. Asimismo, la
homoplasia incluye el paralelismo y la convergencia. El paralelismo es la
evolucion independiente de estructuras similares debido a la influencia del
parentesco. La convergencia es la evolucion independiente de estructuras
similares debido a la seleccién natural trabajando en ambiente parecidos en
linajes separados. Sin embargo, de acuerdo con Gould (2002) y Diogo (2005),
aungue la diferenciacion de ambos conceptos es de suma importancia, ésta no
ha sido debidamente contemplada en la historia del pensamiento evolutivo,
puesto que el paralelismo se ha incluido dentro de homoplasia, y ésta se ha
presentado como el sentido antagonico de la homologia, es decir, que tiene
que ver mas por razones funcionales. Incluso, Diogo (2005) argumenta que el
problema de esta contemplacién podria deberse a que existe una gran
dificultad al tratar de definir los limites entre el paralelismo y la convergencia,
incluso entre el paralelismo y la homologia. Por otro lado, Wake (1991) ha
sefialado que la convergencia y el paralelismo habian sido considerados
pruebas del funcionalismo estricto basado en el poder de la seleccion natural.
No obstante, menciona que el paralelismo debia separarse como evidencia de
la constriccion interna, un elemento que esta mas inclinado hacia la perspectiva

de la forma que a la funcion.



Russell (2007) enfatiza que el paralelismo es diferente a la
convergencia, pues el paralelismo representa el resultado de las constricciones
internas del desarrollo que restringe las variantes posibles en la cual la
seleccion natural puede operar, en cambio las convergencias han sido
evidencias de la seleccion natural trabajando de manera similar en estructuras
de origen totalmente independiente. Esto dUdltimo confirmaria que las
estructuras, que definen un grupo taxonémico, no son consecuencias de las
constricciones internas, sino se explicarian como un punto optimo ecologico de
soluciones a un problema funcional relativamente estable. De hecho, Hall ha
mencionado (2007 a, 2007b, 2003) que, aunque la diferenciacién entre
homologia y homoplasia se debe concebir mas por un continuo y no por
dicotomia, el paralelismo estd mas relacionado a la homologia que a la
homoplasia. Pero Hodin (2000, p. 9), por otro lado, también recalca el hecho
gue, pese a que las constricciones del desarrollo se utilizan para explicar los
patrones de la variacion morfolégica, en la practica es dificil determinar si la
falta de variabilidad en los caracteres morfolégicos se debe a las constricciones
0 a la seleccion estabilizadora de la morfologia.

Por esos motivos, es conveniente identificar el formalismo y el
funcionalismo a través de la historia, para trazar las diferentes concepciones de
los conceptos de la evolucion independiente, y probar los argumentos antes
mencionados. Y como Gould (2004, p. 1104) correctamente ha mencionado, no
existe mejor ejemplo para ilustrar la historia del debate entre la forma y la
funcidn posterior a Darwin, que la confusion conceptual del término de
homoplasia, porque “paralelismo y convergencia comparten la propiedad
descriptiva comun de definir un origen independiente para estructuras similares
en dos 0 mas linajes. Pero en términos causales [...] de los factores formales y
funcionales en el cambio evolutivo [...] el paralelismo representa la influencia
formal de la constriccion interna, mientras que la convergencia refleja la accion
de la seleccion natural sobre dos sustratos lo bastante diferentes para excluir
cualquier influencia interna en la similitud resultante.

Los trabajos que se han hecho en la historia de los conceptos del
paralelismo y la convergencia son relativamente pocos. Por ejemplo, Haas y
Simpson (1946) hicieron uno de los estudios historicos mas completos de los

diferentes términos de la taxonomia. Sus objetivos estaban enfocados en



esclarecer la ambigtiedad de los términos, los cuales eran causados por sus
distintos usos en las diferentes disciplinas. Al final intentaron estandarizar todas
las definiciones; pero se toparon con un problema al tratar de ajustar el
paralelismo. Por otro lado, Gould (2002), al abordar el origen del término
homoplasia para explicar el origen del paralelismo y la convergencia, relata que
Edwin Ray Lankester desarroll6 el concepto de homoplasia a través de un
fendbmeno que hoy podriamos adjudicar al paralelismo. Después traza la
historia del paralelismo a través de la tradicion de la paleontologia de finales
del siglo XIX, y concede a William Berryman Scott y a Henry Fairfield Osborn
como los responsables de los términos de paralelismo y convergencia en su
sentido moderno. De ahi cuenta que ellos se sintieron frustrados al no poder
explicar la causa del paralelismo. Sin embargo, como estructuralistas, se
sintieron atraidos con la separacién del paralelismo de la homoplasia, al
reconocer una causa interna operando en la semejanza de la estructura.
Finalmente, Hall (2007a) describe una historia de los conceptos que resulta ser
aun mas sencilla (ya que solo utiliza el contexto histérico para su explicacion
posterior de los términos de homologia y homoplasia moderno). Aun asi, Hall
traza el origen de la homoplasia con Lankester, después ubica el origen de la
convergencia con Arthur Willey, y finalmente otorga el origen del paralelismo
con George Gaylord Simpson.

En cuanto al debate entre el formalismo y funcionalismo, para los
periodos de finales del siglo XIX hasta mediados del siglo XX, se ha tratado
particularmente en La estructura de la teoria de la evolucion de Gould (2002,
2004). Aqui Gould ha enfatizado en dicha dicotomia durante todo la parte
histérica de su libro, y ha analizado algunas las teorias detalladamente del
estructuralismo como el saltacionismo y la ortogénesis; asi como el problema
de la sintesis moderna y su desarrollo te6rico dentro de la teoria de la
evolucion. Mientras que Amundson, en su The Changing Role of the Embryo in
Evolutionary Thought, ha incluido el debate de la forma y la funcién hasta
mediados del siglo XX, enfocandose principalmente en la historia de la biologia
del desarrollo. La importancia del trabajo de Amundson subyace en que es uno
de los primeros trabajos en abordar el debate entre la forma y la funcion para el
siglo XX y bajo un enfoque estructuralista. De hecho, Amundson destaca que la

mayoria de la historiografia de esta época se ha documento por historiadores



que consideran la sintesis moderna como correcta y que han tomado al
estructuralismo bajo el pensamiento esencialista. Por ejemplo, Ernst Mayr,
David Hull, Peter Bowler, William Coleman y Michael Ruse. Asi pues, este
trabajo seguira una historiografia parecida a la de Amundson, la diferencia
radica en que Amundson investiga en detalle la relacion de este debate con la
biologia del desarrollo; en cambio, aqui trataré diversas disciplinas y, aun mas,
propondré una historiografia de la sintesis basada en el debate de la forma y la
funcién (véase mas adelante).

Uno de los problemas con la historiografia y con la comprension del
desarrollo de estos conceptos se debe quiza a una interpretacion incorrecta de
los fendmenos o hechos que eran observados por los cientificos del pasado,
asi como también de sus teorias, de la historia y de los conceptos que
desarrollaron. Por ejemplo, aqui intentaremos ubicar los fendbmenos descritos
por aquellos evolucionistas, y del mismo modo, estudiaremos la manera en
como analizaban y explicaban esos fendmenos. Esto nos permitira observar
desde distintos angulos las diferentes interpretaciones de los conceptos
estudiados. Asi podemos decir que este trabajo es original al tener presente
distintos elementos que pueden influir en la determinacion de los conceptos.
Por ejemplo, Haas y Simpson hacen una historiografia basada sélo en la
descripcion de los conceptos, y al momento de analizar sus diferentes
explicaciones, lo hacen asumiendo que las teorias estructuralistas poco tenian
gue decir acerca de sus causas. En cambio, aqui trataremos el debate forma y
funcidon, argumentando que los estructuralistas veian un fendmeno bastante
comun de la evolucion, y que mantenian explicaciones congruentes basadas
en evidencia empirica. Y aunque la historiografia de Gould mantiene el debate
de la forma y la funcidon y no tiene prejuicios por los estructuralistas, el
desarrollo histérico del origen de los conceptos es rapido y carece de detalle. Y
el mismo problema sucede con la historia de Hall, quien tan s6lo ubica con un
anico personaje el origen para cada concepto.

Aqui, por ejemplo, veremos en detalle a los principales personajes que
contribuyeron en los conceptos de homologia, paralelismo y convergencia,
estudiaremos las teorias sin ningun prejuicio histérico hacia los estructuralistas,
y haremos una comparacion de los distintos conceptos bajo las diferentes

perspectivas. Con esto veremos la evolucién de los conceptos y notaremos que



su ajuste ha dependido de las preferencias tedricas dentro del debate de la
forma y la funciéon. Incluso, veremos al final, que el factor decisivo para la
aceptacion y el reconocimiento de los conceptos se debié basicamente a
problemas historicos, filosoficos y sociales. Factores que son muy importantes
y que no se habian tomado en consideracion hasta este momento. Ademas
veremos que los conceptos no han sido bien delimitados, ya que bajo una
teoria funcionalista no se percibe adecuadamente algunos fenémenos de
constriccion que son fundamentales para la evolucion. Teniendo en cuenta este
marco historiografico, la contribucion principal de este trabajo sera desarrollar
la historia del pensamiento evolutivo en la dicotomia entre la forma y la funcién,
pues bajo este enfoque pretendo esclarecer una parte del debate de la
homologia mediante la comprension histérica del desarrollo de los conceptos
de paralelismo y convergencia durante finales del siglo XIX hasta mediados del
siglo XX. Por eso, he dividido este trabajo en dos partes principales, las cuales
necesitaran su propia introduccion. La primera parte trata sobre las teorias de
finales del siglo XIX y principios del siglo XX que rivalizaban con el darwinismo.
Y la segunda parte tratara acerca de la historiografia de la sintesis moderna, la
cual se consolidé a mediados del siglo XX.

Primera parte

A finales del siglo XIX y principios del XX, la seleccion natural era considerada
por muchos naturalistas como un factor secundario para el cambio evolutivo.
Peter J. Bowler, en sus libros, The eclipse of Darwinism (1983) y The Non-
Darwinian Revolution (1988), sefialo este hecho historico, que el darwinismo no
fue la teoria ortodoxa durante ese periodo. Sobre esto, Bowler aconseja
replantearnos la llamada “revolucion darwiniana”, frase que se utiliza para
realzar un periodo de cambio abrupto en el pensamiento evolutivo inclinado
principalmente por el dominio de la teoria de la seleccion natural de Darwin.
Vernon L. Kellogg (1907), Peter J. Bowler (1983) y Stephen J. Gould
(2002) identificaron tres teorias contrarias o parcialmente alternas a la
perspectiva ortodoxa del darwinismo de finales del siglo XIX y principios del XX;

éstas son el lamarckismo, la ortogénesis y el saltacionismo (conocida también



como heterogénesis 0 mutacionismo). El lamarckismo es la teoria que indica
gue algunos caracteres adaptativos se adquieren a través de las células
somaticas durante la vida de un organismo, ya sea por la interaccion del
ambiente o por las necesidades mecanicas demandadas por el buen
funcionamiento de la vida de un animal; asi pues, una vez obtenidas estas
variaciones favorables, consecutivamente se transmiten a las células
germinales y pasan a la siguiente generacion. La ortogénesis es la teoria que
indica que algunos caracteres de los seres vivos siguen un curso continlo
durante su evolucién el cual se debe principalmente a factores internos.
Algunos decian que las limitaciones de la estructura conducian esos cambios
lineales, otros proponian que la seleccion actuaba para acelerar esos cambios
al trabajar con pocas alternativas en la variacion. Finalmente, el saltacionismo
es la teoria que consiste principalmente en que cambios abruptos en los
fenotipos de los individuos son los responsables del origen de las nuevas
especies y de categorias taxonomicas elevadas. Los cientificos que se
apoyaban en esta teoria, argumentaban que las variaciones continuas,
observadas en la diferenciacion intraespecifica, no eran las responsables de
las discontinuidades observadas entre las especies, mas bien decian que
cambios genéticos, con resultados letales en el sistema del desarrollo, podrian
propiciar el origen de un nuevo complejo y, por lo tanto, de nuevos caracteres
de valor taxonémico.

¢Por qué se dice que estas teorias son contrarias al postulado original
de la seleccion natural? De acuerdo con Gould (2004, pp. 166-169), la
seleccion natural posee un papel primordial sélo si no existe ningun factor que
conduzca la variacion hacia caminos dirigidos; que la transformacion debe ser
continua, lenta y paulatina, de tal manera que la seleccién natural pueda
supervisar cada uno de estos cambios, para poder tener el control total de la
direccidn evolutiva. Siguiendo estos principios, Gould subraya que hay ciertas
propiedades necesarias en la variacion para catalogar a la seleccion natural
como la fuerza creativa del cambio evolutivo. Primero, que la variacién debe
ser copiosa, esto es que se dé en cantidades suficientes para que la seleccion
natural pueda escoger, entre las variantes, la que tengan algun valor
adaptativo; si hubiera una escasez en la produccion de la variacion, entonces la

seleccion natural no podria hacer nada por si misma para generar cambio.



Segundo, que la variacion sea pequefia en amplitud o continua, esto es que
surja por pasos pequeios e imperceptibles, porque si los caracteres complejos
y adaptativos se generaran de golpe, entonces la seleccion natural perderia su
papel creativo al no poder participar en la configuracion detallada de la
estructura organica, por tanto, seria un mecanismo relegado a un trabajo
secundario. Tercero, que la variacién sea ilimitada o isotrépica,* esto quiere
decir que la variacion no esté dirigida, o que en si misma no tenga una
preferencia hacia una direccion adaptativa. Quizas esta condicion es la mas
importante, pues como Gould (2004, p. 169) indica, la variacion dirigida es una
amenaza mas fuerte para el darwinismo que cualquiera de los dos
requerimientos anteriores. La variacion insuficiente retardaria la accién de la
seleccion natural; la discontinuidad en la variacion le restaria creatividad, pero
aqui la seleccion seguiria siendo importante; en cambio la variacion dirigida
tomaria el control del cambio evolutivo, por lo que, la seleccidon se mencionaria
si acaso so6lo actuando para acelerar un cambio morfolégico secundario.

Entonces, el saltacionismo era una teoria que rechazaba la idea de que
la variacion continua tuviera gran importancia para el cambio evolutivo; por
ejemplo, algunos naturalistas, como William Bateson (1861-1926) y Hugo De
Vries (1848-1935), enfatizaban que los saltos morfologicos conducian el ritmo
de cualquier avance evolutivo. Mientras que, el lamarckismo y la ortogénesis
atacaban principalmente en la variacion isotropica. En cuanto el lamarckismo,
el ambiente o la accibn mecéanica del individuo guiaban la variaciébn en una
direccion favorable, de esta manera la variacion obtenida, a través del medio,
podria heredarse a las siguientes generaciones. En la ortogénesis, en su forma
mas estricta, las variaciones surgian en un solo sentido teniendo en ocasiones
un valor adaptativo sin ayuda del medio; en cambio, en su forma mas flexible,
solamente restringia la variacién hacia pocas alternativas, e incluso podria ser
ayudada por una fuerza externa.

Debido a que estas teorias le dan poco valor al mecanismo de la

seleccién natural, de esta manera podemos reconocer que son contrarias a lo

! Gould (2004, p. 169) propone el término variacion isotrépica para descartar la mencion
“variacién al azar” la cual contiene una expresion de probabilidad, en cambio, la palabra
isotropia denota que las propiedades, de un sistema, son las mismas en todas las direcciones y
gue no hay una trayectoria especifica para seguir.



que podriamos llamar darwinismo.? Siguiendo la terminologia de Bowler (1983),
utilizo la expresion “antidarwinismo” para referirme a las teorias del siglo XIX y
XX que subordinan el papel de la seleccion natural en la evolucién y no como
un término que usan los creacionistas para refutar la evolucién en un nivel mas
general. Por otro lado. es importante separar la designacion “neodarwinismo”
de la “sintesis moderna”, puesto que la primera se refiere a aquella corriente
que surge a finales del siglo XIX en la que se mantiene la exclusividad del
mecanismo de la seleccion natural; mientras que la segunda es una doctrina
gue unifica distintas disciplinas, basandose en la genética de poblaciones, para
sustentar que la seleccion natural es la fuerza mas importante de la evolucion;
no obstante, algunos autores utilizan la expresién “neodarwinismo” como un
sinbnimo de la sintesis. Como podemos ver, todas estas corrientes, aunque en
diferentes contextos histéricos, mantienen un postulado en comun. Por esa
razon, en consideracion de Gould (1982a), utilizaré la expresion “darwinismo”
para referirme a una corriente histérica general en la que se argumenta que la
seleccion natural es la fuerza principal de la evolucion.®

Tomando todas estas consideraciones, en esta primera parte trataré la
dualidad del debate entre la forma y la funciébn para seguir el origen de los
términos de paralelismo y convergencia durante finales del siglo XIX y

principios del XX. De las teorias antidarwinistas, el lamarckismo tiene un

? Bastante se ha comentado de la ambigiiedad de los términos “darwinismo”, “neodarwinismo”
y “sintesis moderna”. Reif, Junker y HoRfeld (2000, pp. 43-44), por ejemplo, concuerdan con
estas expresiones para identificar diferentes periodos de la historia de la teoria de la evolucién.
En cambio, Gayon (1995) menciona que el “darwinismo” no es para referirse a un pensamiento
dominante durante un periodo determinado, sino es una tradicién cientifica que admite sé6lo un
cierto rango de alternativas cognitivas en el que la seleccién natural se emplea como el
argumento principal. Y bajo el término “neodarwinismo”, Gayon reconoce tres versiones en las
que existe una radicalizacién del principio de seleccién natural de Darwin: La primera es el
pensamiento caracteristico de Wallace y Weismann en el que enaltecen el mecanismo de la
seleccién natural. La segunda es la genética de poblaciones desarrollada por Fisher, Haldane y
Wright. Y la tercera es la Sintesis Moderna propuesta por Dobzhansky, Mayr y Simpson. En
tanto, Beurton (1995) ha manifestado que el “neodarwinismo” es la teoria de la genética
mateméatica de Fisher y Haldane, la cual se diferencia de la sintesis por mantener cierto
reduccionismo genético.

® Por ejemplo, Darwin aunque pensaba que otras causas podian participar en la evolucién
(como la herencia de caracteres adquiridos), siempre mantuvo preponderancia en las
explicaciones selectivas. En cambio Wallace y Weismann, siguiendo la accion omnipotente de
la seleccion, admitian pocas o ninguna otra alternativa evolutiva. Los fundadores de la
genética de poblaciones, a mi parecer, sélo Fisher cumple con este requisito, porque Haldane y
Wright tuvieron una visién mas pluralista de la evoluciéon en la que la seleccién era tan sélo un
factor evolutivo que interactlia con algunos otros (como la mutacion y la deriva génica). En la
sintesis moderna, pese a que fue una corriente mas compleja que se estructura por las teorias
de especiacion y por modelos macroevolutivos, ellos mantuvieron que la seleccion natural era
un mecanismo suficiente que explicaba la evolucion en todos sus niveles.
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fundamento funcionalista, a diferencia de la ortogénesis y el saltacionismo que
son teorias formalistas. Asi pues, no desarrollaré un analisis completo del
lamarckismo, aunque veremos algunas de sus implicaciones como su
integracion con las ideas ortogenéticas. Tampoco revisaré el saltacionismo, ya
gue me concentraré tan solo en el origen del concepto de paralelismo, pues,
como veremos mas adelante, es un fenédmeno que se sustenta bajo la teoria de
la ortogénesis la cual veremos mas en detalle.

En el capitulo uno, analizaré el origen del término paralelismo. Aqui
veremos la continuacion de la disputa de la homologia y la analogia después
de Darwin y Owen. Edwin Ray Lankester (1847-1929) propuso dos nuevos
términos a partir de los ya conocidos de homologia y analogia. Estos nuevos
términos esclarecieron los problemas que existen al tratar de utilizar los viejos
términos en la teoria darwiniana, la homogenia expresaba la continuidad de
herencia, en cambio la homoplasia indicaba el origen independiente. Por
consiguiente, veremos que la homoplasia de Lankester proporciono una base
epistemologia para el desarrollo de los conceptos de paralelismo y
convergencia durante finales del siglo XIX.

En el capitulo dos estudiaremos el origen del término paralelismo, aqui
veremos que la palabra paralelismo surge directamente de las posturas
formalistas, especialmente de la teoria de la ortogénesis. Sobre la ortogénesis
defenderé una nueva postura que no se ha considerado con anterioridad,
puesto que la ortogénesis se ha interpretado como una teoria de progreso y
qgue contiene connotaciones metafisicas. En vez de esto argumentaré que la
ortogénesis fue una teoria que intentaba explicar un fendbmeno de constriccion.
Mas adelante, estudiaré a dos personajes muy importantes para el desarrollo
del paralelismo y la convergencia, los paleontdlogos William Berryman Scott
(1858-1947) y Henry Fairfield Osborn (1857-1935). Scott fue el primero en
proponer los conceptos de paralelismo y convergencia, y es interesante sefialar
que los utiliza para atacar el darwinismo: el primer término lo definié bajo la
teoria de la ortogénesis y el segundo bajo la teoria de la herencia de caracteres
adquiridos. Por otro lado, Osborn utilizé el término de homoplasia para referirse
a fenomenos de constriccion, el de convergencia lo uso para las explicaciones
funcionales (aunque de manera subordinada), y el paralelismo lo usa para

describir la existencia de caracteres adaptativos que surgen en una direccién
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determinada. El capitulo tres correspondera al origen del término convergencia,
aqui veremos una perspectiva contraria a las propuestas de Scott y Osborn.
Arthur Willey (1867-1942), siendo un neodarwinista ortodoxo, cambié el sentido
de todos los términos formulados por los paleontdlogos, incluyendo el de
paralelismo, ya que lo explicé en el sentido geométrico de la palabra, es decir,
lineas paralelas que evolucionan independientemente por convergencia. Willey
también explico que hay un sentido de la convergencia que tiene que ver con la
homologia, en consideracion de Lankester, a este fendmeno le Illamo
homoplasia. Asi pues, podemos considerar a Willey como el primero en definir
la convergencia es su sentido moderno, pues la explicd bajo la teoria de la
seleccién natural.

De esto, podemos observar que esta primera parte consta de tres
secciones, primero analizaremos el origen del concepto de homoplasia, que es
el primer concepto que nos ayudara a entender el origen de las discusiones
posteriores. Después veremos el origen del concepto paralelismo, aqui se
intentara mostrar de qué manera las perspectivas formalistas influyeron en el
origen de la palabra y del concepto, y finalmente, estudiaremos el origen del
concepto de convergencia, que pese a que ya habia sido definido, no es hasta
este momento en el cual la convergencia tomaria su papel principal como factor
dominante y que esta fundada principalmente en la teoria de la seleccion

natural.

Segunda parte

Uno de los mayores fenOmenos sociales de las ciencias biologicas del siglo XX,
que intervino definitivamente con la aceptacion del darwinismo y que se
convirti6 en parte de la ortodoxia evolucionista, fue lo que muchos han
denominado “la sintesis moderna” o “sintesis evolutiva”. El término de “sintesis
evolutiva” proviene del libro de Julian Huxley, Evolution: The Modern Synthesis
(1942) y, aunque ha habido una serie de discusiones que han tratado de
comprender su significado (Reif, Junker y HofR3feld, 2000; Smocovitis, 1996;
Mayr, 1980a; Provine, 1980; Shapere, 1980), casi todos concuerdan en que la

sintesis moderna, como proceso, se llevdo a cabo entre los afios treinta y
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cuarenta del siglo XX y se refiere a la integracion de diferentes disciplinas
(como la genética de poblaciones, la genética experimental, la biogeografia, la
botanica y la paleontologia) para apoyar los postulados de que los mecanismos
conocidos en la genética de poblaciones son suficientes para explicar la
evolucion en todos sus niveles y que seleccién natural es el principal proceso
del cambio evolutivo.

Sin embargo, aunque el darwinismo se empezé a volver muy popular
en los circulos de la ciencia, otros seguian aceptando el saltacionismo y la
ortogénesis; pero, a diferencia de los antidarwinistas anteriores a la fundacién
de la genética de poblaciones, ellos se apoyaron en los avances de las
diferentes disciplinas como la morfologia, la biogeografia, la paleontologia v,
sobre todo, la genética, pero ésta no era una genética al estilo experimental de
Morgan, o de tipo estadistico poblacional de Fisher, mas bien era una vision de
la genética muy particular que se basaba en los efectos de los genes durante el
desarrollo embrionario. Por consiguiente, si existia una vision alterna,
antidarwinista, a mediados del siglo XX, que estaba sustentada por diversas
disciplinas, ¢ podriamos decir que hubo la pretension de establecer una sintesis
diferente a la sintesis moderna que todos conocemos?

Con base en lo anterior, propongo una historia de la sintesis ahora
contada bajo la dicotomia entre la forma y la funcién, esto implica la necesidad
de presentar a las teorias antidarwinistas con la misma seriedad que el
darwinismo; asimismo, hablaré de una “sintesis formalista”, puesto que por
esos afios también hubo el intento de integrar distintas disciplinas pero con una
perspectiva saltacionista y ortogenetista. Podriamos decir que existid una
version opuesta a las ideas de la sintesis moderna, la cual esta representada
incluso por disciplinas equivalentes y que lejos de poseer connotaciones
metafisicas, estuvo fundamentada en los hechos alcanzados en las
investigaciones de la época. Sobre esto, me gustaria hacer una ligera
aclaracion, pues esta claro que dentro de la diversidad de las teorias de la
evolucion de finales del siglo XIX y principios del siglo XX, existian dos que
eran funcionalistas, el lamarckismo y el darwinismo, y dos que eran formalistas,
el saltacionismo y la ortogénesis. Para esa época, el lamarckismo era una
teoria en decadencia, en cambio las teorias fundamentadas en la forma, la

ortogénesis y el paralelismo, continuaban causando polémica. Entonces,
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hablaré de la sintesis funcionalista, para aquellas disciplinas que acordaron con
el pensamiento del darwinismo, y de la sintesis formalista, para referirme a las
disciplinas que defendian el saltacionismo y la ortogénesis.

Uno de los problemas principales a los que ambos bandos se
enfrentaron fue la interpretacion de dos fendbmenos que son bésicamente
macroevolutivos: el primero es la observacion de la constancia de los
caracteres que definen las categorias taxonémicas como la especie, el género,
la familia, el orden, la clase, etcétera; mientras que el segundo es la
observacién de que algunos caracteres surgen de manera independiente en los
diferentes organismos. Debido a que algunos de estos fendmenos pueden ser
reconocidos bajo un fendmeno de constriccion (limitaciones durante el cambio
evolutivo) y al tener en cuenta la terminologia de Gould (2004, p. 1055) sobre
constriccidn negativa y positiva; propongo utilizar dos términos mas concisos
pero que indican un sentido descriptivo mas que explicativo, el primero es lo
qgue denomino: a) constriccibn por preservacion del tipo, este representa
homologias estables, las estructuras aparentemente no presentan cambios
significativos durante el curso evolutivo de un linaje, puesto que una vez
adquirido un armazon principal, no existen transformaciones mas alla de los
limites que les son permitidos. Este tipo de constriccion permite el
reconocimiento de caracteristicas de designacion taxondmica, por ejemplo:
géneros, familias, oOrdenes, clases, phyla, etcétera (véase figura | A). El
segundo es lo que he llamado: b) constriccién por canalizacion, éste representa
homologias por evolucion independiente (o estructuras que podriamos
considerar homologas pero que han tenido un origen independiente); aqui el
armazon estructural mantiene pocas alternativas al cambio, es decir, que las
transformaciones de los descendientes se encuentran canalizadas no
permitiendo rutas alternas, soélo las que proporciona la estructura del
organismo; por ejemplo, existen caracteres que surgen independientemente (es
decir, no por la herencia directa) los cuales se relacionan a la cercania del
parentesco. Ademas, es necesario comentar que esta definicion no tiene que
ser estrictamente equivalente a la nocion de “constriccion en el desarrollo”,
porque el desarrollo seria mas bien un tipo de explicacion de la canalizacion

(véase figura | B).
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Salto

Figura I. Dos tipos de constriccion. A. Constriccion por preservacion del tipo. Este tipo no permite
cambio evolutivo alguno fuera de sus limites. B. Constriccion por canalizacion. Aqui si se permite el
cambio evolutivo, pero Unicamente en una sola direccion. C. Interaccién entre los dos tipos de
constriccion. Obsérvese que el cambio evolutivo por constriccién por canalizacién es gradual y solo
puede modificar en limites definidos. D. Debido a que el cambio por canalizaciéon no puede generar
6rganos nuevos, sera necesario un cambio discontinuo o un nuevo canal, después vuelve el
cambio gradual por canalizacion.

Bajo una perspectiva funcionalista, el saltacionismo podria explicar la
constriccion por preservacion asumiendo que para que se lleve a cabo
cualquier avance evolutivo importante debe establecerse un cambio repentino
de la morfologia total. Por otro lado, la ortogénesis explicaria la constriccion por
canalizacion al inferir que la estructura del organismo solo permite ciertas vias
del cambio durante su evolucién y, por tanto, tendriamos estructuras por
evolucion independientes fuera de un modo funcional. Bajo una perspectiva
funcionalista, la constriccion por preservacion del tipo podria explicarse por la
seleccion estabilizadora, cualquier cambio evolutivo gradual, fuera de un
margen de eficacia funcional, seria inmediatamente eliminado, permitiendo la

conservacion de estructuras generales. La constriccién por canalizacion estaria
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aceptada sb6lo como consecuencia de un gradualismo anagenético; las
presiones selectivas guiarian a los organismos emparentados hacia las mismas
conclusiones estructurales.

Asi pues, en esta segunda parte, veremos estos dos polos de la sintesis.
En el capitulo cuatro analizaremos la llamada “sintesis formalista” y veremos a
dos de los principales evolucionistas que la integran: Richard Goldschmidt
(1878-1958) quien baso sus teorias formalistas en la genética del desarrollo y
en la biogeografia; y Otto Schindewolf (1896-1971) quien sustentd su
formalismo en las observaciones de la paleontologia; ambos defendieron tanto
el saltacionismo como la ortogénesis y mantuvieron una fuerte critica al
darwinismo. En el capitulo cinco, veremos la version de la llamada “sintesis
funcionalista”, ahi analizaremos las ideas de Theodosius Dobzhansky (1900-
1975) quien se apoyl en la genética experimental; Ernst Mayr (1904-2005),
uno de los principales difusores de la sintesis quien presento sus estudios de la
biogeografia en una vision darwinista; y George Gaylord Simpson (1902-1984),
el paleontologo que llevé su disciplina hacia los terrenos del darwinismo; estos
personajes interpretaron los fendmenos de constriccion bajo una versién fuerte
del funcionalismo. Ahora bien, el estudio de las diferentes perspectivas de las
ideas evolutivas nos ayudara a entender la interpretacion de los conceptos de
constriccion, los cuales corresponderan a una descripcion determinada de los
conceptos de paralelismo y convergencia. Por ejemplo, veremos que bajo una
perspectiva estructuralista, la homologia se puede describir mediante la
constriccion por preservacion del tipo, y el paralelismo por medio de la
constriccion por canalizacion, mientras que bajo una perspectiva funcionalista
la convergencia puede describirse mediante ambos fendmenos de constriccion.

Pero lo mas interesante de este analisis es observar que uno de los
elementos fundamentales de este debate fue sin duda alguna la interpretacion
de la paleontologia, pues esta disciplina proporcionaba evidencias para
sustentar el saltacionismo y la ortogénesis. Es por eso que he puesto como
piezas claves a los paleontdlogos mas importantes de esta discusion,
Schindewolf por la parte formalista y Simpson por la funcionalista. Aqui
veremos de qué manera estos dos autores explican y definen los términos de
paralelismo y convergencia. Notaremos que Schindewolf explico el paralelismo

bajo la teoria de la ortogénesis, sustentando un modo de evolucién
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independiente de estructuras semejantes conducido por las constricciones
genéticas y del desarrollo. Mientras que la convergencia la ubicaba como parte
del fendmeno del paralelismo. Aqui lo importante de este hecho es que
Schindewolf mantuvo dos sentidos de la constriccion por canalizacion, uno
como paralelismo en el que la estructura dirige totalmente el cambio, y otro
como convergencia la cual admitia que la seleccidbn natural participara
conjuntamente con la constriccion.

Por otro lado, veremos que Simpson acepto el téermino de paralelismo en
el sentido de constriccion. Observaremos que muchas de las explicaciones de
su paralelismo son muy similares a sus primeras explicaciones de la
ortogénesis. Un dato curioso, pues Simpson fue uno de los cientificos que
luché en contra de la ortogénesis. Incluso, hay parrafos de Simpson en donde
se puede pensar que la variaciéon toma un rumbo definido, una explicacién no
muy diferente a las explicaciones de los ortogenetistas. Mas adelante, veremos
el enfrentamiento entre Simpson y Haas. Ambos escribieron un articulo
histérico de los distintos conceptos de la taxonomia. Como tuvieron que
esclarecer los conceptos, se enfrentaron al problema de decidir acerca de cual
era la definicion correcta del paralelismo. Simpson defendié el término original
de Scott, en cambio Haas defendia el sentido geométrico de Willey. Al final
terminaron por incluir el paralelismo, junto con la convergencia, dentro del
concepto de homoplasia, y este seria una de las causas mas significantes para
el desarrollo de los conceptos de homologia y paralelismo.

Finalmente, en el capitulo seis, veremos una breve discusion del por qué
ha habido una mala interpretacion de la historiografia actual, y principalmente
comprenderemos que el rechazo hacia el formalismo se debi6 principalmente a
la retérica de los funcionalistas, cuyas consecuencias recayeron en disciplinas
como la biologia del desarrollo, la paleontologia y la morfologia, y sobre todo
en el uso y distincion de nuestros términos actuales de homologia, homoplasia,
paralelismo y convergencia. Al final haremos una comparacion entre los
términos de todos los personajes implicados en la terminologia.

Asi pues, es preciso destacar que todas estas interpretaciones son
novedosas. Incluso el marco historiografico se hace desde una posicion
contraria al darwinismo. Ademas, la historia de los conceptos es un tema

complejo, pues requiere varios factores para una adecuada interpretacion.
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Espero con esto poder contribuir con este problema histérico de la homologia, y
ayudar de alguna manera a encontrar nuestra creciente confusion de los

términos mas importantes de la anatomia comparada.
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-Capitulo 1-

Edwin Ray Lankester y el concepto de homoplasia

Edwin Ray Lankester (Figura 1.1), hijo de un médico famoso, naci6 el 15 de
mayo de 1847 en la calle Old Burlington de la ciudad de Londres. Gracias a la
popularidad de su padre, desde su infancia, Lankester conocié algunas de las
grandes celebridades cientificas de su tiempo, por ejemplo, Joseph Dalton
Hooker, Richard Owen, Edward Forbes, Thomas Henry Huxley, Willilam B.
Carpenter, John S. Henslow, Charles Lyell y Charles Darwin. De hecho, él
recordaria a “esos estimados veteranos, amigos de mi padre, yo creci bajo sus
encantos e inspiracion” (Lankester citado en Lester, 1995, p. 10). Lankester
mostrd, desde muy temprana edad, un talento natural para la ciencia. Cuando
tenia siete afios era poseedor de un microscopio y, antes de los nueve afnos,
conocia el nombre cientifico de las aves mas comunes. Estudié en Downing
College, en Cambridge (1864); pero después, en 1866, fue trasladado a Oxford
al Christ Church. Para finalizar sus estudios, Lankester viajo a Viena (Austria),
Leipzig y Jena (Alemania).

Para Lankester, la Universidad de Jena representaba “hasta ahora, el
mejor lugar para estudiar zoologia”, ademas la universidad “ha sido testigo y ha
sido seducida por grandes hombres quienes vivieron y adoraron este lugar —
Goethe, Schelling, Hegel, Oken y Schiller- ustedes saben que Jena es un lugar
raro y fascinante” (Lankester citado en Lester, 1995, pp. 34, 36). Lankester
asisti6 a las platicas de algunos de los profesores que residian abhi,
especialmente de Ernst Haeckel y Carl Gegenbaur, con quienes hizo amistad.
De hecho, Haeckel lo invité para trabajar en su laboratorio, y fue un gran gusto

para Lankaster poder convivir y ser amigo de Haeckel y Gegenbaur. Lankester
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también fue el responsable de la publicacién, en Inglaterra, de los libros:
Elements of Comparative Anatomy de Gegenbaur, e History of Creation de
Haeckel.

En 1872, Lankester se fue a Napoles, Italia. Ahi estudio la embriologia
de moluscos. Dichos estudios aparecieron en los Annals and Magazine of
Natural History, en los cuales describia la fauna oceanica del sur de ltalia.
Fueron tan buenos sus trabajos que Darwin escribié a Lankester: “jQué gran
trabajo hiciste en Napoles! Puedo ver claramente que algun dia te convertiras
en nuestra estrella nimero uno de la Historia Natural” (Darwin citado en Lester,
1995, p. 51). Al regresar a Inglaterra, Lankester fue electo como Fellow en
Exeter College, Oxford. Mas adelante, en 1875, ocupé el puesto de profesor de
zoologia en la University College, en Londres; gracias a é€l, la universidad fue
uno de los centros més importantes para la investigacion zooldgica de finales
del siglo XIX. Mas adelante, después de la muerte de su amigo Henry Moseley,
quien ocupaba el puesto de Profesor Linacre de Anatomia Comparada en
Oxford, Lankester toma su puesto, remplazandolo hasta 1891. Y finalmente, en
1898, seria el director del Museo de Historia Natural en South Kensington.*

Lankester realiz6 trabajos cientificos de gran importancia para su tiempo;
por ejemplo, en 1870, public6 una monografia de los Cephalaspis, escribiendo
que era el ancestro de las modernas lampreas, una afirmacion contraria a las
creencias de la época. Por otro lado, Lankester se intereso en los estudios del
desarrollo, pues cualquier cambio temprano durante la ontogenia de los
organismos podria tener consecuencias significativas durante la filogenia.
Muchos de esos estudios estuvieron influidos en los programas cientificos
alemanes. De hecho, Lester (1995, p. 84) comenta que, a principio de su
carrera, Lankester estuvo muy influido por Haeckel, y aunque no fue un fiel
seguidor o critico de sus ideas, a veces encontraba dificultad para apartarse de
la idea alemana progresista de la evolucion como la teoria de la recapitulacion;
asi pues, él estuvo conciente de esos problemas (Lester, 1995, pp. 80-84).

Sin embargo, considero que la mayor aportacion de Lankester a la
historia natural fue su propuesta de los términos, homogenia y homoplasia. La

importancia de estos conceptos subyace en que los términos de homologia y

* Para una revision biografica mas detallada, véase Lester, 1995.
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Figura 1.1. Caricatura de Edwin Ray Lankester, publicada en Vanity Fair, 12 junio, 1905.
“Su religién es adorar todo tipo de rarezas aladas y con aletas” (Tomada de Lester, 1995).
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analogia causaban confusion en la teoria de la evolucion darwiniana. Lankester
buscé una solucion a este enredo conceptual proponiendo dos términos
alternativos, los cuales, serian utiles para explicar el origen evolutivo de las
estructuras organicas, porque homologia y analogia no lo indicaban con mucha
claridad.

Hoy en dia el término homoplasia es cominmente usado para referirse a
aquellas estructuras que surgen independientemente en la evolucion. Gould
(2004, p. 1099) apunta que, aunque muchos han citado el origen del término
homoplasia a partir de Lankester, pocos biélogos identifican que Lankester
define la homoplasia como una subcategoria de la homologia, esto contradice
el aparente uso actual segun el cual el término de homoplasia es el término
opuesto de homologia. De acuerdo con Gould (2004, pp. 1102-1103), la
homoplasia de Lankester se define mediante fendmenos que podriamos ahora
considerar como “paralelismo”, es decir, origen independiente de estructuras
similares establecidas sobre una constriccion interna. Aunque por otro lado,
Gould (2004, p. 1104) reconoce que Lankester ofrecié al final una nocion de
homoplasia mas amplia que termina por incluir la evolucién independiente por
convergencia.

Tomando en cuenta esto, el siguiente analisis mostrara que el término
de homoplasia de Lankester posee dos situaciones particulares: la primera es
la evolucién independiente de rasgos semejantes a partir de estructuras
similares y que se incluye dentro del término homologia; la segunda es el
origen independiente de estructuras similares en general, que no
necesariamente incluyen el concepto de homologia. Aqui propongo, que la
primera situacion permitio el desarrollo del paralelismo (el paralelismo de Scott,
la homoplasia de Osborn y la homoplasia de Willey); mientras que la segunda
situacién proporcion6 las bases para el desarrollo del concepto de
convergencia en su sentido moderno (la convergencia de Willey). Ademas
veremos que Lankester propone los dos términos alternos, homogenia y
homoplasia, sin dejar de utilizar los “viejos” conceptos, homologia y analogia.
Aunqgue una homologia podia tener dos alternativas en su significado evolutivo,
ser homogenética (por afinidad de herencia) u homoplastica (por origen

independiente).

24



La homoplasia de Lankester

Los términos de homologia y analogia fueron propuestos casi
independientemente por Richard Owen y Charles Darwin en el siglo XIX. La
diferencia radica en que los conceptos de Owen se desarrollaron bajo una
teoria formalista que indicaba una topologia animal invariable. En cambio los
conceptos de Darwin se fundamentaron en una teoria funcionalista cuyo
principal mecanismo era la seleccion natural. Por ejemplo, para Owen, las
homologias son aquellas estructuras similares, en diferentes organismos, que
conservan la misma posicion y conexion con relacién a otros 6érganos, bajo
cada variedad de forma y funcién. En cambio, para Darwin las homologias son
estructuras que se heredan a partir de un ancestro comudn y cuyo origen
subyace en la participacion de la seleccion natural en condiciones ambientales
del pasado. Por otro lado, para Owen, las analogias significaron que dos
estructuras, en diferentes organismos, llevaban a cabo la misma funcién, sin
necesidad de apelar a una similitud estructural; por ejemplo, el ala de la
mariposa y el ala del murciélago. En cambio para Darwin, las analogias
representaron estructuras similares debidas a una semejanza de funcién, y no
por la conservacion de estructuras que heredaron de un ancestro en comun;
por ejemplo, el ojo de la sepia y el de un pez (Ochoa y Barahona, 2009). Por
supuesto, esta traduccion fue fatal, y uno de los personajes que intentd
solucionar este problema seméntico fue Edwin Ray Lankester en su articulo
“Sobre el uso del término homologia en la zoologia moderna, y la distincion
entre homogenético y homoplastico” (1870).

Lankester comienza su articulo sefialando este problema, ya que los
antiguos estructuralistas basaban sus investigaciones en la concepcion de una
unidad abstracta que resume toda la diversidad de formas. Por otro lado, la
teoria de la evolucién de Darwin empezé6 a interpretar ese arquetipo de los
estructuralistas como un ancestro que vivio en tiempos remotos, y que se formo
por adaptaciones necesarias para las condiciones de épocas pasadas. Asi
pues, Lankester se percata que los conceptos de homologia y analogia
resultaron ambiguos, porque éstos surgieron de esa “vieja’ perspectiva

estructuralista: “todavia se siguen usando ciertos términos e ideas, que
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pertenecen a la vieja escuela platonica”. Segun Lankester, todo indica que es
necesario definir nuevos conceptos, porque los términos de homologia y
analogia se han estado usando por los darwinistas, sin saber su significado
original (Lankester, 1870, p. 34). Por ejemplo, como vimos, Owen definio el
término de homologia refiriéndose a aquellas semejanzas entre 6rganos de
diferentes organismos bajo cada variedad de forma y funcién, pero se pregunta
Lankester (1870, p. 35) “¢,De qué manera se puede comprobar o investigar la
correspondencia de un érgano bajo cada variedad de forma y funcion?”. De
acuerdo con Lankester, éste siempre ha sido el meollo del asunto sobre el
estudio de las homologias. Para reconocer las homologias, los antiguos
formalistas hacian referencia al tipo ideal, es decir, que tomaban una forma
fundamental por abstraccion y hacian un estudio comparativo de las
estructuras en los diferentes grupos animales. En otras palabras, ellos
utilizaban el criterio de homologia suponiendo que las piezas eran las mismas
en los distintos animales siempre tomando en cuenta el tipo como comun
denominador.

Pero después de Darwin, muchos naturalistas convencidos en la
evolucion concebian una nueva explicacion sobre la naturaleza de las
homologias, ¢qué seria para ellos una estructura en comun?, en otras

palabras: “¢qué se supone que significa, para un evolucionista, cuando dice
que un 6rgano A en un animal es homdélogo con un 6rgano B en otro animal?”
(Lankester, 1870, p. 35). Segun Lankester, este concepto de homologia tiene
un significado diferente para el antiguo estructuralista, por lo que era
sorprendente el uso que le daba el darwinista (Lankester, 1870, p. 35).

Sin mencionar los diferentes puntos de vista sobre el significado de
homologia, Lankester hace referencia a algunos ejemplos de homologia como
son: los huesos del craneo de todos los grupos de vertebrados, el cordén
nervioso ganglionar en artropodos comparado con el sistema nervioso en
vertebrados, las cuatro cavidades del corazén en aves y en mamiferos. Por
otro lado, también podemos hablar de la homologia serial del miembro
posterior y anterior de los tetrapodos, o los dientes de la mandibula superior e
inferior en vertebrados, etcétera. Ahora bien, no habria duda que la mayoria de
los darwinistas estarian de acuerdo si decimos que un érgano A en un animal a

es homologo con un érgano B en un animal B, porque, los 6rganos A y B
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Figura 1.2. Esquema que representa los distintos modos de similitud en la evolucién de las
estructuras organicas. Las estructuras ancestrales se encuentran en la parte inferior; las estructuras
de los descendientes en la parte superior; el cambio evolutivo se representa por el cambio de la
forma; la coloracién representa la relacién hereditaria o la afinidad genética. De acuerdo con
Lankester: A) es la homogenia u homologia, B) es el primer sentido de homoplasia que incluye
homologia y, C) homoplasia que podria o no incluirse como homologia. En el caso de B, obsérvese
que la evolucion de las estructuras es independiente, aunque se originan a partir de una estructura
parecida (aqui representado como homogenética). En C, las estructuras llegan al mismo resultado,
pero no parten de estructuras homogenéticas.

estarian representados por un érgano C, el cual pertenecié a algun ancestro en
comun €. Esto quiere decir que los animales a y B han heredado sus 6rganos
A y B a partir de €. Lankester dice que si ésta es la definicion de homologia
para un darwinista, entonces la definicion de homologia que ellos proporcionan
no parece incluir los ejemplos de homologia citados anteriormente. Ante esto,

Lankester hace una observacion interesante:

“Parece que hay algo mas que incluye el término platénico de
“homologia”, por lo que debe separarse y distinguirse de la idea de la
comunidad genética de origen. De hecho, serd necesario tener dos
términos de “homologia” en lugar de uno, y en términos generales
distinguir la naturaleza de las semejanzas a las que se aplican”
(Lankester, 1870, p. 36).

Es decir que, ademas de seguir usando el término homologia,

debemos tener términos alternos que nos indiquen de donde y de qué manera
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surgié el 6rgano de interés. Dos 6rganos, en dos especies diferentes, pueden
ser homologos porque tienen una relacién en cuanto su ubicacion espacial y
con respecto a su conexidn con otros oOrganos, pero cuando aclaremos el
origen de ambos organos, especialmente durante su desarrollo, nos daremos
cuenta que tienen fuentes diferentes. Lankester (1870, p. 36) llamd homogenia
a la correspondencia de las estructuras en las que podemos comprobar un
origen estrictamente hereditario, de tal manera que se explicarian por la
ancestria en comuan (Figura 1.2 A). Por ejemplo, si tomamos en cuenta el
miembro anterior de un mamifero, el de un reptil, el de un anfibio y el de un
pez, podemos sefalar, de manera general, que los miembros anteriores, de
estos grupos, son homoélogos. Pero si pudiéramos regresarnos en el tiempo,
hasta el ancestro comun de todos ellos, veriamos que el miembro anterior es
sumamente simple y no serviria para representar a todos estos grupos en un
esquema comun.

Segun Lankester, podriamos decir también que dos Organos son
homologos sin que tengamos que recurrir al origen. Pero si comparamos el
miembro anterior de un mamifero con el de un reptil, es posible hablar de la
homogenia, de la cual diriamos que el ancestro comun seria el ancestro
inmediato de los anfibios, de tal manera que es muy probable que las
estructuras que componen el miembro anterior de ambos grupos sean
semejantes al ancestro inmediato de los anfibios. S6lo en ese caso podemos
afirmar su homogenia, pero no mas alla de eso porgue no podemos seguir
paso a paso su evolucion. (Lankester, 1870, p. 36). Por ejemplo, si admitimos
que el ancestro comun de los peces 6seos y de los mamiferos tuvo un craneo
no muy bien diferenciado (debido a que cuenta con una menor cantidad de
segmentaciones), entonces diremos que so6lo podemos contar con las partes
del craneo que estan representadas por el ancestro y no con las partes extras
que se incluyen en sus descendientes, por lo tanto, podemos seguir la
homogenia de estos dos grupos a partir del ancestro, pero, encontraremos la
homologia de un gran nimero de huesos en ambos grupos sin que el ancestro
sea poseedor de éstas. Por eso, la homogenia es un tipo de explicacion, la cual
carece de detalle, pero admite por lo menos la afirmacion de que existe algun
tipo de relacion hereditaria entre las regiones en la cual estos huesos se

originan.
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Tomando otro caso, Lankester afirma que las cuatro cavidades del
corazén de las aves han sido consideradas como homdlogas a las cuatro
cavidades del corazén de mamiferos. Sin embargo, el ancestro comun de los
mamiferos y de las aves tenia tan sélo tres cavidades en el corazon. El
ventriculo, como un todo, puede considerarse como homogenético, pero no las
partes por separado. Los estudios de anatomia sobre la disposicién en la que
se encuentra la aorta; los estudios del desarrollo sobre los musculos, las valvas
del ventriculo y la auricula del lado derecho del corazon de las aves; y los
estudios de anatomia comparada del corazon de reptiles; conducen a la
conclusién que el ventriculo derecho de las aves no es homogenético con el
ventriculo derecho de los mamiferos, pero ¢por qué? De aqui Lankester hace
una observacion aun mas interesante: “¢,Qué hay de mas que se incluya en el
término homologia [...] que no involucre el término homogenia?”. Como se
habia mencionado anteriormente, para Lankester fue necesario incluir un
término extra de homologia porque existen érganos, en diferentes animales,
gue muestran la misma posicion y la misma conexion con referencia a otros
organos (homdélogos), pero en el momento de valorar el origen de estas
estructuras, nos percatamos que es completamente independiente (Figura 1.2
B): “¢ Qué es, entonces, lo que produce una similitud estrecha en la disposicion
de esas partes como para llevarnos a hablar de homologia?” en otras palabras
“¢ Cudl es el otro nivel que abarca el término homologia, pero que no incluye
homogenia?” (Lankester, 1870. p. 38).

Lankester sefiala ademas que si tomamos en consideracion otros casos
como la homologia serial (0 la repeticion de partes en el mismo organismo) y si
postulamos que “el animal vertebrado es un agregado de dos individuos, uno
representado por la cabeza y los brazos, y el otro por las piernas”, ante esto,
descubriremos que no hay una “identidad genética que pueda establecerse
entre los miembros anteriores y posteriores”. Pero, “¢ cual es la naturaleza de la
correspondencia entre el miembro anterior y el posterior el cual llamamos
“homologia serial”?” (Lankester, 1870. p. 38). Lankester afirma que si
descubrimos que dicha naturaleza no es homogenética, y si seguimos
utilizando el significado real del término “homologia” (por ejemplo, para el
estudio de las partes del craneo o las extremidades), entonces tendriamos un

nuevo término para describir los fendmenos de origen independiente. A este
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nuevo término Lankester le llamd homoplasia, el cual describe los siguientes

fenébmenos:

“Cuando fuerzas, o ambientes, semejantes o casi similares, actdan en
dos 0 mas partes de un organismo, gue son exactamente parecidas o
casi parecidas, el resultado de la modificacion de varias partes sera
exacta o casi igual. Por otro lado, si, en vez de partes similares en el
mismo organismo, suponemos que las mismas fuerzas actuan en las
partes de dos organismos [diferentes] cuyas partes son exactamente
parecidas o casi parecidas y en ocasiones homogenéticas, el resultado
gue provoca las correspondencias en diversas partes, en dos
organismos, sera casi igual o exactamente igual” (Lankester, 1870. p.
39).

Es decir, si en las partes semejantes de un mismo individuo (como las
vértebras) se ejercen fuerzas ambientales similares, entonces esas estructuras
tendran la capacidad de evolucionar de manera similar (como el miembro
anterior y posterior de los vertebrados). O bien, si dos organismos de diferentes
especies poseen estructuras similares, como punto de partida, si en esas
partes se ejercen presiones ambientales semejantes, entonces las partes
llegaran independientemente a la misma conclusion estructural (como el
corazon de cuatro cavidades en mamiferos y aves).

Esta situacion de la homoplasia de Lankester es muy interesante pues
permitira el desarrollo del concepto original de paralelismo. Por supuesto, el
término de homoplasia de Lankester, en este sentido, no es equivalente al
término moderno de paralelismo. Porque, aunque Lankester propone que las
estructuras semejantes con las cuales comenzamos contribuyen al origen
independiente, la guia principal, que conduce a las estructura hacia la misma
ruta evolutiva, es el ambiente. Ademas las estructuras con las que partimos
s6lo deben cumplir con el parecido, es decir, pueden ser homogenéticas o no.
Sin embargo, este fendmeno descrito de la homoplasia de Lankester contribuyé
a la concepcion de un fendbmeno de constriccion que mas adelante seria
desarrollado por paleontdlogos como William Berryman Scott, Henry Fairfield

Osborn, Otto Schindewolf y George Simpson. Esa constriccion se refiere al
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cambio evolutivo limitado de posibles alternativas estructurales, ateniéndose a
caminos estrechos producidos por la estructura ancestral. A este tipo de
constriccion la he llamado “constriccion por canalizacién”, y es la causa que
llevo a los naturalistas hacia el desarrollo de la teoria de la ortogénesis, y su
descripcion estuvo desarrollada bajo los términos de “homoplasia” (de Osborn)
y “paralelismo” (de Scott, Schindewolf y Simpson) como veremos mas
adelante.

Con esto podemos notar que la primera definicion que hace Lankester
de la homoplasia corresponde en un sentido estructural, porque incluye el
término de homologia y cuyo origen depende de las estructuras similares
(homogenéticas 0 no) en los ancestros. Una definicion mas exacta de esta
parte de la homoplasia podria ser: la correspondencia de estructuras similares
que se han formado debido a fuerzas ambientales semejantes, a partir de
partes similares, cuyo resultado evolutivo no puede atribuirse a la herencia
estricta (Lankaster, 1870, pp. 39-40).

No obstante, la homoplasia de Lankester tiene un sentido mas amplio
con respecto a la funcion, porque incluye todos los ejemplos del origen
independiente cuya causa son las fuerzas ambientales. Refiriéndose al término
analogia, él concluye que, aunque el término seguia siendo utilizado por
algunos anatomistas, éste poseia un sin fin de significados, sin la precision que
tiene el término de homoplasia para describir los fenémenos. El recomienda
seguir utilizando el término analogia, para referirnos a las relaciones de
similitud con origen funcional en un sentido general (por ejemplo, el ala de un
insecto con respecto al de un pajaro), aunque no tendriamos la necesidad de
explicar la similitud de la estructura (como las homologias de origen
independiente). Por tanto, el término homoplasia es un término mas amplio que
abarcaria los fenomenos de la evolucidon independiente (cursivas mias): “La
homoplasia incluye todos los casos de estrecha semejanza de la forma la cual
no puede ser trazable por homogenia”, es decir, que cualquier detalle sobre la
correspondencia de las estructuras es debido a causas externas que trabajan
sobre una base estructural ya sea “homogénea en general [que es el sentido
estructural], asi como en estructuras que no tienen afinidad genética [que es el
funcional]” (Lankester, 1870, p. 41).
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Para aclarar este sentido del término de homoplasia en general, sera
conveniente describir un ejemplo proporcionado por el propio Lankester (1870,
p. 41). Segun Lankester, podemos imaginar dos grupos étnicos de personas,
los cuales llamaremos grupo A y grupo B. De antemano, estos grupos no
tienen ninguna comunicacion entre ellos, pero debido a las necesidades que se
requieren en el medio, ellos independientemente construyen un hacha de
piedra para sobrevivir. Aqui nos detenemos a considerar el fendmeno del
invento independiente del hacha. Si comparamos ambos inventos, diremos que
sus relaciones son homoplésticas. Este ejemplo muestra que no hubo un
intercambio de ideas entre ellos, mas bien “los inventores han aprendido en la
misma escuela”, pero esta escuela no es la escuela en la cual se ensefia a
partir de un mismo plano arquitectonico (el cual se utilizaria como guia para
construir aparatos semejantes), sino que “esta escuela es la escuela de la
necesidad”; entendiendo que por necesidad él quiere decir: “sobrevivencia ante
la demanda ambiental”. Lankester afirma que estas hachas pueden ser
mejoradas y perfeccionadas con el tiempo en formas variadas a partir de la
original, por ejemplo, del grupo A. La forma de un hacha en particular se
propaga y adquiere ligeras modificaciones de tal manera que se ramifica para
dar origen a otras hachas. Las distintas hachas modificadas tienen una relacion
homogenética entre ellas y es posible trazar el patron de origen del cual se han
modificado. Pero, también tendrian una concordancia homoplastica con las
hachas que han resultado del grupo B, las cuales tendrian una modificaciéon
muy similar, incluso podria decirse que si comparamos una hacha modificada
del grupo A, con otra del grupo B, diremos que son homologas (Figura 1.2 C).

Ante esto y al seguir hablando sobre la generalidad del término
homoplasia, Lankester escribe que existen también casos de homoplasias que
no podrian ser llamados homologias, como por ejemplo la conchas calcarea de
un cirripedo con la de un molusco bivalvo; el pico de las aves con el pico de las
tortugas; o la aleta dorsal y ventral de un cetaceo con las aletas de algunos
peces. Con esto podemos notar que la homoplasia de Lankester tiene un
sentido funcional general, porque los materiales homogenéticos de partida
contribuyen solo en cierto grado al origen independiente; el parecido estructural
se debe totalmente a las fuerzas ambientales. Esto proporciona una

perspectiva bastante convincente de que la funcion domina ante la forma,
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porque los organismos tienen la capacidad de cambiar hacia cualquier forma
concebible, pero es el ambiente el que impone el disefio de la forma, porque
mismos ambientes provocan mismas necesidades adaptativas. De ahi el por
qué dos estructuras “convergen” en la misma configuracion. Lo importante de
aqui es que esta ultima descripcion de la homoplasia constituira el significado
gue tendra mas adelante el término “convergencia”, el cual seria desarrollado
detalladamente por Arthur Willey a principios del siglo XX.

Considerando las diferentes perspectivas de este andlisis, si las
estructuras estan en la misma posicion y mantienen cierta conexion relativa con
respecto a otros érganos, diremos que son homologas, aunque si evaluamos el
origen, podemos deducir que las partes pueden ser homogenéticas u
homoplasticas. En contraparte, si las estructuras son parecidas, pero de las
cuales se puede reconocer su genealogia independiente, entonces diriamos
qgue las partes no son homélogas sino homoplasticas. Me resulta interesante
esta deduccién, pues bajo mi punto de vista, Lankester permitié el desarrollo
del concepto moderno de paralelismo, al considerar una subclase de
homologia.

Por ejemplo, al final del articulo, Lankester vuelve a describir el problema
de la homologia intentando convencer a los lectores sobre la ambigtiedad del

término. Lo interesante de aqui es que recomienda dividir la homologia en dos:

“Con el término "homologia’, perteneciente a otra filosofia, los
evolucionistas han descrito y describen dos tipos de correspondencia,
una, que ahora propongo llamar “homogenia’, que depende
simplemente de la herencia de una parte comudn, y otra, que propongo
llamar “homoplasia”, dependiente de una accidn comun de causas
provocadoras o ambiente moldeadores en tales partes homogéneas, 0
en partes que, por otras razones, ofrecen una semejanza de

materiales con los cuales comenzar” (Lankester, 1870, p. 42).

En particular, esta cita es bastante importante pues se utilizaria en las
discusiones posteriores sobre la evolucion independiente. Osborn, por ejempilo,
citaria repetidamente la frase “una semejanza de materiales con los cuales

comenzar” para referirse a la constriccion interna como base fundamental para
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la evolucién independiente (véase la homoplasia de Osborn). Y como he
comentado anteriormente, del mismo modo, Scott intervendria para describir
otra clase de homologia como resultado de la ortogénesis, la cual hombraria
bajo el término “paralelismo”.

En conclusién, Lankester propone dos nuevos términos debido a la
ambigiedad de los viejos términos de homologia y analogia bajo la
interpretacion de la perspectiva darwinista. En primer lugar, propuso el término
de homogenia para explicar la correspondencia de estructuras debido a la
herencia estricta. Después formul6 el término de homoplasia para explicar la
correspondencia de estructuras que no se deben precisamente a la herencia,
sino a la evolucién independiente. Asi pues, he comentado que la homoplasia
de Lankester posee dos sentidos: El primer sentido se refiere a un tipo de
homologia que no se explica por la conservacion de estructuras heredadas
directamente de un ancestro, sino porque el ambiente las ha moldeado del
mismo modo a partir de estructuras semejantes (homogenéticas o no). El
segundo sentido es con respecto a la definicion de homoplasia en general,
porque definitivamente las estructuras semejantes de los ancestros solo son
una condicion secundaria. Las fuerzas ambientales son las principales causas
de la evolucidén; éstas conducen el cambio evolutivo hacia los mismos caminos
estructurales. De cualquier modo, lo importante de hacer esta distincion es que
ese sentido estructural de la homoplasia de Lankester contribuiria a la
apreciacion del fenbmeno de constriccion por canalizacidon descrito bajo la
teoria de la ortogénesis (en el desarrollo del concepto de paralelismo de Scott y
la homoplasia de Osborn) y bajo una interpretacion adaptativa de estructuras
similares trabajadas por la seleccion natural a partir de 6rganos homologos
(desarrollado por la homoplasia de Willey). Mientras que la definicidbn general
de homoplasia de Lankester ayudaria a desarrollar el concepto moderno de

convergencia a partir de los trabajos de Willey.
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-Capitulo 2-

W. B. Scott, H. F. Osborn y el concepto de paralelismo

A finales del siglo XIX, en Estados Unidos de Norteamérica, la paleontologia
crecio de manera sorprendente. Entre los personajes mas importantes, como
iniciadores de la paleontologia norteamericana, se encuentran: Joseph Leidy
(1823-1891), Edward D. Cope y Othniel C. Marsh. Estos dos ultimos fueron
acérrimos contrincantes y, durante mucho tiempo, estuvieron compitiendo por
el hallazgo de diversas especies fosiles de vertebrados (especialmente de
mamiferos y dinosaurios). Esta disputa, llamada la “guerra de los huesos”, tuvo
una gran importancia en la historia de la paleontologia norteamericana, ya que
el debate no sélo permitio el incrementd del nimero de especimenes fosiles en
los museos, sino también ocasion0 el acercamiento de muchos jovenes
entusiastas a la historia natural. Dos de ellos, por ejemplo, William Berryman
Scott (Figura 2.1) y Henry Fairfield Osborn (Figura 2.2), ambos han sido
considerados como los paleontdlogos mas influyente de la paleontologia de
vertebrados en Norteamérica. Pero el mérito que se les da, no solo se debe a
gue describieron una gran diversidad de organismos fésiles, también estuvieron
interesados en las causas que permiten la transformacion de las especies. De
hecho, en su tiempo, a ambos se les consider6 como grandes eminencias en
el tema de la evolucion. Si esto fue asi, ¢,por qué no se habla mucho de ellos
en la actualidad?, la respuesta quizd subyace en que ellos fueron
antidarwinistas, porque relegaban el mecanismo de la seleccion natural a un
papel secundario en la evolucion.

Osborn y Scott heredaron la perspectiva lamarckiana directamente de
su mentor Cope; sin embargo, durante el curso de sus investigaciones ambos

fueron convenciéndose de las dificultades de la herencia de caracteres
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Figura 2.1. William Berryman Scott (1858-1947).

adquiridos. Por un lado, Scott nunca encontrd6 algin mecanismo que
remplazara el lamarckismo, mientras que Osborn conservo la postura de que
las modificaciones, ontogénicas y ambientales, tenian algun efecto importante
en la evolucion de las especies. Con respecto a la ortogénesis, ellos estuvieron
de acuerdo completamente. Osborn y Scott estaban seguros que durante la
evolucion de los grupos de mamiferos fosiles habia siempre una tendencia en
Su estructura para variar en ciertas direcciones definidas contrario al postulado
darwiniano, de una variacion fenotipica ilimitada. La diferencia entre ambos
consiste en que Scott pens6 que la ortogénesis era un fendbmeno que se podia
explicar como una constriccion de la forma que limitaba el cambio evolutivo a
tan so6lo pocas alternativas de transformacion; esto permitia la ayuda de una
fuerza externa que serviria como el empuje del cambio; en cambio Osborn fue
menos flexible, pues él pensaba que los factores internos, en ocasiones,
podrian conducir la variacion hacia formas adaptativas, las cuales no

dependian del medio.
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Figura 2.2. Henry Fairfield Osborn (1857-1935)

Es indiscutible la importancia de estos dos personajes en la historia de la
biologia. En primer lugar porque son los responsables de ofrecer las bases
epistemolégicas para el desarrollo del concepto moderno de paralelismo. En
segundo lugar, porque Osborn y Scott, por separado, realzaron el papel de la
paleontologia como una disciplina fundamental para el estudio de los procesos
evolutivos. El material fésil bien podia servir para explicar las causas de la
transformacion de las estructuras organicas, pues al considerar toda la serie de
grupos fosiles, las observaciones mostraban de qué manera se modificaban las
estructuras a través del tiempo. Osborn y Scott estuvieron implicados en los
grandes debates de la época y, tanto sus criterios como sus evidencias, fueron
muy bien aceptadas por la comunidad cientifica. Es por eso que George G.
Simpson (1948, p. 189), en la biografia de Scott, menciona que Osborn y Scott
“dominaron la paleontologia de vertebrados en America, 0 podria decirse en el

mundo”.
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Henry Fairfield Osborn nacié en Fairfield, Connecticut, el 8 de agosto de
1857, y William Berryman Scott nacié en Cincinnati, Ohio, el 12 de febrero de
1858. Osborn y Scott se conocieron desde muy temprana edad. A Osborn lo
conocian como “Polly”, a Scott como “Wick”, y habia un tercero, Francis Speir
Jr., quien lo apodaban “Sally”. Los tres entraron al Colegio de Nueva Jersey
(ahora la Universidad de Princeton), en donde realizaron sus estudios
profesionales. Un dia de ocio, Scott les comento: “jCompafieros! Acabo de leer,
en la vieja revista Harper, un comentario sobre una expedicién en busca de
fésiles en el Viejo Oeste la cual esta patrocinada por la Universidad de Yale,
¢por qué no vamos a cazar algunos de esos fésiles?” En ese momento, la
pregunta no se tomo con seriedad, sin embargo, Osborn y Speir le contestaron:
“iClaro que podemos, hagamoslo!” Indudablemente este acontecimiento
cambio la carrera de Osborn y Scott para siempre, ya que ellos dedicarian su
vida completa a la paleontologia. Simpson (1948, p. 176) sefiala que hay una
ironia en este acontecimiento, pues la inspiracion, hacia la paleontologia, fue
por medio de Marsh (el enemigo nimero uno de Cope), pues €l fue quien llevo
a cabo esa expedicion en 1876, y quien publicaria los resultados en la revista
Harper. En cualquier caso, la expedicion se realiz6 en 1877 después de su
graduacion; ésta estuvo dirigida por el Dr. Brackett, profesor de fisica, en
companfia del General Kargé, dieciocho estudiantes, y dos cocineros; todos se
dirigieron rumbo a Colorado en la busqueda de fésiles. Después de una disputa
entre el profesor y el general, este ultimo termin6 tomando el liderazgo, y junto
con Osborn, Scott y Speir, fueron a Fort Bridger, Wyoming, a la caceria de mas
fésiles. En ese lugar recolectaron una gran cantidad de mamiferos del Eoceno,
en el que destaca el descubrimiento del craneo del Uintatherium.

Pese a que Speir se gradué como abogado, él sigui6 siendo un
aficionado en la coleccion de fésiles, en cambio, Osborn y Scott dedicaron su
vida completa a la paleontologia y se recibieron en Princeton, en 1877. Una
vez que recibieron su titulo, ellos trabajaron en el E. M. Museo de Geologia y
Argqueologia con los fésiles ya reportados por Leidy, Cope y Marsh; hicieron
también un catalogo de los vertebrados del Eoceno encontrados en Wyoming,
y describieron e ilustraron los nuevos especimenes. Su primer acercamiento
con Cope no fue muy agradable, esto se debio posiblemente a que él pensoé

gue ellos eran espias de Marsh, pero después Cope fue muy cordial con ellos,
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y los ayudé de tal manera que mantuvieron una relacion de amistad hasta los
altimos afios de su vida. También conocieron y entablaron amistad con Leidy,
excepto con Marsh, ya que ellos estuvieron implicados en la “guerra de los
huesos”, apoyando incondicionalmente a Cope.

En 1878, Osborn y Scott continuaron sus estudios en Europa, ambos
llegaron a Inglaterra; Osborn entr6 a la Universidad de Cambridge bajo la
supervision de Francis Balfour (1851-1882), y Scott llegd a Londres en donde
lo recibié directamente Thomas Henry Huxley. Después Scott alcanzé a Osborn
en Cambridge, y ambos estudiaron embriologia en el Laboratorio de Morfologia
con Balfour. En el verano de 1879, Osborn viajo a Alemania, y a finales de ese
mismo afo hizo una breve estancia en Londres, en donde estudio anatomia
comparada en el Real Colegio de la Ciencia bajo la tutela de T. H. Huxley. Este
periodo fue sumamente importante para él, pues hizo amistad con grandes
personalidades, no sélo con Huxley, sino también con Francis Galton, Edward
B. Poulton, Leonard Darwin, Edwin Ray Lankester, entre otros. Esto le
permitiria estar informado de los grandes problemas de la teoria de la evolucion
de la época. Scott por su parte viajo también a Alemania, en donde trabajé con
Gegenbaur en Heidelberg. Ahi realizé un estudio embriolégico de la lamprea, y
en 1880 obtuvo su Doctorado en Filosofia (ph. D). Osborn y Scott volvieron a
Princeton en el afio de 1880, una vez ahi, el presidente McCosh, al tratar de
mejorar y ampliar las instituciones del Colegio, los contrat6 como profesores
asistentes. Scott se dedic6 a ensefiar Geologia, y Osborn, una vez que obtuvo
su Doctorado en Ciencias (Sc. D), en 1881, impartié6 Anatomia Comparada. Y
aungue sus vidas divergieron con respecto a sus colaboraciones y puestos
académicos, su amistad sigui6é perdurando durante el resto de sus vidas.

Osborn trabajé un buen tiempo en Princeton, ahi publicé algunos
trabajos sobre mamiferos antiguos y neurologia comparada, entre otras cosas.
En 1883, regreso a Inglaterra para aprender algunos aspectos de la evolucion,
y extendid su estancia hasta 1886 para estudiar algunos mamiferos del
Mesozoico en el Museo Britanico. En 1891, Osborn fue contratado por la
Universidad de Columbia para dirigir el Departamento de Paleontologia de
Mamiferos. También habia sido contratado para organizar el Departamento de
Paleontologia de Mamiferos (después Paleontologia de Vertebrados) en el

Museo Americano de Historia Natural. Durante su liderazgo en el museo,
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Osborn increment6 el numero de especimenes fésiles; realiz6 un importante
estudio de clasificacion en donde separaba a los reptiles en dos subclases,
Diapsida y Sinapsida; hizo un estudio sobre el origen de los mamiferos a partir
de reptiles ancestrales del Pérmico; estudio la filogenia de rinocerontes fosiles
de Europa y de Norte America; estudié la clasificacion y evolucién de los
Titanoterios, realiz6 la primera descripcion y le dio nombre al famoso
Tyrannosaurus rex, asi como muchas otras aportaciones. Estos resultados le
dieron gran reconocimiento, y para 1908, Osborn ocuparia la presidencia del
Museo, dejandola hasta 1933.°

Scott labor6 toda su vida académica en Princeton, en 1884 fue
ascendido como profesor de Geologia y Paleontologia, después ocupé la
primera catedra del Departamento de Geologia, la cual se establecio hasta
1904; Scott ocuparia ese puesto hasta su retiro en 1930. Durante su periodo,
expandio el departamento que empezé con tan solo tres miembros, y finalizé
con trece. En Princeton, Scott fundé una escuela de paleontologia practica y
tedrica, y junto con sus estudiantes Sinclair y Jepsen, la universidad fue el
mayor centro de investigacion y ensefianza de la paleontologia de vertebrados.
Durante mucho tiempo, Scott desempefié una parte importante en los asuntos
nacionales e internacionales de la comunidad cientifica, y al igual que Osborn,
tuvo varios reconocimientos y estuvo al mando en diferentes asociaciones
cientificas.®

Osborn y Scott fueron grandes teoricos de la evolucion; no obstante, no
consideraban que la seleccion natural fuera la principal fuerza evolutiva. De
hecho, a finales del siglo XIX, la teoria de la seleccion natural no fue tan bien
aceptada en la paleontologia, incluso podemos decir que estuvo dominada por
las concepciones ortogenéticas y lamarckistas. Aun asi, Osborn y Scott pueden
ser reconocidos como los principales fundadores de los conceptos de
paralelismo y convergencia.

Osborn y Scott estaban interesados en ciertos patrones evolutivos los
cuales mostraban que los grupos de organismos poseian tendencias a
desarrollar los mismos caracteres morfoldgicos, sin adjudicar esos cambios a la

homologia estricta. Existian dos alternativas para dichas transformaciones, por

® Para una revision biografica mas detallada de Osborn, véase Gregory, 1937.
® Para una revision biografica mas detallada de Scott, véase Simpson, 1948.
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un lado, creian que la evolucién seguia un camino especifico debido a factores
internos en los organismos y, por otro lado, que las adaptaciones eran
producidas por factores externos. La primera alternativa, que podriamos llamar
bajo el nombre de constriccién por canalizacion, se fundamenta en la definicién
de paralelismo de Scott y en la homoplasia de Osborn. Y es el mismo
fendmeno que podriamos atribuir hoy en dia al concepto de “paralelismo”. La
segunda alternativa es lo que Osborn y Scott definen como convergencia. Aqui
lo importante es sefialar que el concepto de convergencia de Osborn y Scott
fue crucial con respecto al reconocimiento del fendmeno. No obstante, aunque
las definiciones de convergencia de los paleontélogos tienen la misma
estructura del concepto moderno de convergencia, la explicacion de las causas
difiere considerablemente.

Lo que veremos a continuacion sera que el término de “paralelismo” de
Scott implicé una carga formalista en el que la estructura de un linaje limita en
si misma las opciones de cambio, mientras que el concepto de convergencia lo
utilizé para describir la prueba de la herencia de caracteres adquiridos. Con
esto podemos darnos cuenta que los términos propuestos por Scott estan
arraigados a las teorias antidarwinistas como la ortogénesis y el lamarckismo,
respectivamente. Por otro lado veremos, que Osborn también utilizé los
términos de “paralelismo” y *“convergencia’” de Scott; sin embargo, el
paralelismo tuvo un significado diferente, y lo ubicé dentro de los fenbmenos
gue considerariamos analogia (aunque sus causas podrian haber estado
fundamentadas en la teoria de la ortogénesis), mientras que la convergencia se
explico bajo tres factores externos que no incluian la perspectiva lamarckiana.
Asimismo, Osborn aplicé el término de “homoplasia” para describir aquellas
tendencias de transformacién de caminos evolutivos especificos (las cuales
equivaldrian al paralelismo de Scott) y, pese a que después abandoné el
término en consideracion de Lankester, siempre sostuvo una teoria de la
ortogénesis mas rigida que representaria el origen de algunas adaptaciones

mediante factores internos hereditarios.
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Los modos en la evolucidén segln Scott

Las primeras ideas evolucionistas de Scott se encuentran en un famoso
articulo publicado en 1891 en el cual habla sobre la morfologia esquelética del
Mesohippus y Leptomeryx.” Después de describir la anatomia de estos
géneros extintos, Scott enumera las ocho cuestiones mas importantes para
entender los mecanismos de la evolucion: (1) en cuanto a los caracteres
geneéricos, ¢éstos pueden originarse de manera independiente?, (2) y (3) ¢de
qué manera operan los fendmenos de paralelismo y convergencia y qué tan
frecuentes son?, (4) una vez que las estructuras desaparecen ¢eéstas pueden
volver a aparecer?, (5) ¢existe una direccion establecida en el cambio
evolutivo?, (6) en la evoluciébn de los mamiferos, ¢el cambio tiende a la
reduccion o al aumento en cuanto al nUmero de las partes?, (7) ¢existe una
tendencia uniforme en la reduccion de las partes?, (8) ¢.cuales son los efectos
que producen las necesidades mecanicas en los cuerpos de los organismos?
En el articulo, de 1891, se hace la primera referencia a los conceptos
de paralelismo y convergencia. Scott habla de estos términos como si ya se
conocieran, sin embargo, ninguno de sus significados habian sido utilizados en
el sentido que ahora propone. Por ejemplo, la palabra paralelismo habia sido
usada por Cope dentro de la teoria de la recapitulacion, y la palabra
convergencia habia sido utilizada por Darwin para describir similitud
independiente. Haas y Simpson (1946) sefialan que la palabra “convergencia”
pudo haber sido utilizada por los naturalistas alemanes; sin embargo, no citan
alguna referencia de que la palabra se haya utilizado antes de Scott.
En el articulo, Scott hace uso de las palabras de paralelismo y
convergencia para intentar responder a las cuestiones anteriormente
enlistadas. Con base en esto, podemos organizar las preguntas de Scott en un

enfoque tedrico que conlleva a los términos de paralelismo y convergencia.?

! Mesohippus es un género extinto de mamiferos perisodactilos parientes del caballo, y

Leptomeryx es un género extinto de mamiferos artiodactilos.

® Excepto la cuestién seis, porque ésta sélo indica la interrogante sobre si la tendencia
evolutiva es hacia la reduccion del nUmero de partes, o si es hacia la duplicacion del nUmero
de partes. De acuerdo con Scott, la regla es, por lo general, que haya una reduccién en el
namero de partes, aunque no siempre se da el caso. Por ejemplo, Scott dice que nadie
apostaria por creer que los antilopes primitivos tenian cuatro cuernos y que el Tetracerus es la
forma viviente que ha retenido esta peculiaridad; aunque esto pareciera posible, el hecho
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Figura 2.3. Esquema que representa los distintos modos de similitud en la evolucién de las
estructuras organicas. Las estructuras ancestrales se encuentran en la parte inferior; las estructuras
de los descendientes en la parte superior; el cambio evolutivo se representa por el cambio de la
forma; la coloracion representa la relacion hereditaria o la afinidad genética. De acuerdo con Scott: A)
es la homologia, B) es el paralelismo y, C) es la convergencia. Lo importante del caso B, es que
existe una predisposicion en la estructura, que se relaciona a la afinidad del parentesco, la cual
contribuye al origen independiente. Mientras que en C, los factores funcionales son los que conducen
a la similitud de la estructura en formas que no estan relacionadas.

Las cuestiones 5y 7 corresponden a preguntas relacionadas con el fenomeno
de paralelismo, 4 y 8 implican la convergencia. Por el momento empezaremos
con las cuestiones 1, 2 y 3, que seran el punto de partida para entender la
problematica evolucionista en general y la necesidad que requieren las
propuestas de los términos de “paralelismo” y “convergencia’, mas adelante
analizaremos los fenébmenos que implican la convergencia (4 y 8), y por ultimo
los del paralelismo (5y 7).

Segun Scott, la primera cuestion consiste en responder si los caracteres
que conforman un nivel taxonémico superior, como el género, pueden surgir
independientemente en el curso de la evolucidén. Teniendo en cuenta eso, los
caracteres del género no podrian ser homologias en un sentido estricto, sino

estructuras parecidas que han llegado al mismo resultado. Al estar haciendo

sucedio al revés; mas bien este género adquirié un par adicional de cuernos en el transcurso
de la evolucion por duplicacion (un caso de teratologia). Otro ejemplo serian el Otocyon que
posee cuatro molares, a diferencia de los otros géneros de la familia Canidae que poseen tres.
De este organismos se pregunta Scott, si esto es un fendmeno de atavismo, o si el género
proviene de un linaje diferente de ancestros desconocidos, puesto que la estructura de sus
molares tienen caracteristicas antiguas y los ancestros de la familia poseen tres molares; si
esto (ltimo, entonces tendriamos un ejemplo de convergencia.
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una clasificacion de las relaciones “reales” de las especies, podemos asumir
qgue las especies de un mismo género han adquirido sus estructuras similares
por ascendencia comun, de ahi, podemos concluir que esas especies estan
estrechamente emparentadas. De hecho, el mismo concepto de género indica
gue un grupo de organismos comparte caracteres en comun debido a la

ancestria (Figura 2.3A).

“Pero si varias especies del género ancestral pueden adquirir un
caracter nuevo independientemente de los otros (paralelismo), o si las
especies de muchos géneros diferentes pueden asumir gradualmente
un parecido comun (convergencia), entonces es evidente que tal
género es una asociacion artificial de formas que tienen un origen
polifilético” (Scott, 1891, p. 362).

Esta es la primera mencion publicada de los términos de paralelismo y
convergencia en su sentido moderno. La emergencia de dichos conceptos tuvo
sus origenes desde la propuesta de homoplasia de Lankester, hasta las teorias
ortogenéticas y lamarckistas de Cope. La evidencia del registro fosil sefialaba
que ciertas estructuras surgian de manera independiente en animales
estrechamente emparentados, al grado que podrian haber sido consideradas
como homologas (Figura 2.3 B); pero al mismo tiempo se observaba que
distintas estructuras surgian por evolucion independiente en animales que no
tienen relacion de parentesco (Figura 2.3 C).

De acuerdo con Scott, tedricamente es facil distinguir el término de
paralelismo del de convergencia, pero no en la practica, porque para diferenciar
uno de otro tendrian que hacerse estudios sumamente cuidadosos de la
filogenia. Asi pues, si comprendemos su diferencia y el valor de su utilidad,
entonces esto ayudaria mucho para tener una objecion mas firme sobre las
relaciones reales entre los organismos.

Las cuestiones 2 y 3 son referentes a la accion y extensién de los
fendbmenos de paralelismo y convergencia en la historia de la vida. Segun
Scott, ambos conceptos podrian abrir una gran gama de discusiones en la
anatomia comparada, pero por otro lado comento: “la distincion entre las dos

clases de fendmenos evidentemente es de grado mas que de tipo, entonces
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sera conveniente considerarlos juntos” (Scott, 1891, p. 363). Pese a esto, Scott
recalc6 la importancia del surgimiento de los caracteres de manera
independiente, es decir, no por ancestria, pues si compardbamos las
estructuras similares entre diferentes especies podria significar, no la identidad
“genética”, sino la simple similitud debido a causas evolutivas definidas. Por
ejemplo, Scott (1891, pp. 368-369) comenté que hubo un doble origen del
caballo, una serie que evolucion6 en America y otra en Europa. En ambos
lados se dio una evolucion interrumpida que empieza del género Hyracotherium
(Eohippus) hasta dar origen al género Equus. Lo interesante del asunto, él
afirma, es que los géneros Hyracotherium, Pachynolophus e Hippotherium
tienen representantes en ambos continente, entonces cabria preguntarse si
estos géneros se originaron en uno de estos continentes y después se
dirigieron hacia el otro por migracién o si surgieron independientemente en
cada uno de los continentes. Para poder contestar este tipo de preguntas,
argumenta Scott, es necesario poner atencion a los términos que corresponden
al origen independiente. Porque uno de los errores mas comunes en las
reconstrucciones filogenéticas es suponer que caracteres similares, de dos
grupos determinados, se originan a partir de la conservacién de estructuras

ancestrales. “Esto puede o0 no ser cierto, en cualquier caso dado”.

La convergencia de Scott

En 1896, Scott define el término de “convergencia” de la siguiente manera: “por
convergencia [se entiende] tal adquisicion [independiente] en formas que no
estan relacionadas estrechamente, y que en uno o mas aspectos se hacen
cada vez mas parecidos que de lo que se parecian con sus ancestros” (Scott,
1896, p. 185); en cualquier caso, es muy importante mencionar que la
definicion de Scott no estd fundamentada en el mecanismo de la seleccién
natural. Mas bien, el concepto de convergencia de Scott es aquel efecto de
origen independiente el cual se debe a las necesidades mecanicas de acuerdo
con la teoria de caracteres adquiridos de Lamarck. Por necesidades
mecanicas, Scott daba a entender que los organismos se estructuran asi

mismo por las necesidades o el funcionamiento fisico que el cuerpo requiere
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para desarrollarse en un medio ambiente determinado (por ejemplo, las
grandes extremidades del topo habian evolucionado por la accibn mecanica
que éstas ejercen para excavar). Asi de esta manera, el agente que determina
este cambio adaptativo es la herencia de caracteres adquiridos, por tanto, seria
un proceso funcionalista. En otras palabras, la convergencia de Scott seria
indudablemente funcional; sin embargo, hay que recalcar que ésta no esta
basada en una teoria funcionalista darwiniana, sino en una teoria funcionalista
lamarckiana.

Volviendo a las cuestiones de la evolucion de Scott, la pregunta cuatro
intenta responder si es posible recuperar estructuras que aparecieron alguna
vez en el curso de la evolucion. Con respecto a la evidencia fosil, en los
Oreodontos el primer molar inferior asumiod la forma y la funcion del canino,
mientras que el diente posterior (canino) es funcionalmente parecido a uno de
los incisivos. En otro grupo que pertenece al mismo linaje, Pithecistes
(Merycoidodontidae), el premolar caniforme desaparece, y el canino volvié a
tomar su funcion habitual. Esto parece indicar que la adquisicion de una
estructura perdida no es totalmente imposible, aunque tampoco es comun. Con
esto, podriamos cuestionarnos, ¢,como es posible que se lleve a cabo este tipo
de fendmeno?

La cuestion numero ocho trata de responder acerca del papel que
desempeiia la influencia mecéanica en la estructura de los organismos vivos. De
acuerdo con Scott (1891, p. 374), cuando un animal incrementa de tamafio y de
peso, inevitablemente sus huesos empiezan a tener un mayor grosor, ademas
de que desarrollan una mayor rigurosidad en el proceso de fijacion de los
musculos y ligamentos, tomando en cuenta también que conllevan grandes
efectos en todo el sistema esquelético. Scott dice que podemos tomar como
ejemplo la evolucion de los Proboscideos (elefantes), de los Dinocerata (como
el Uintatherium) y de los Titanoterios (de los perisodactilos). Si consideramos
que cada una de estas tres lineas evoluciond por separado, y si tomamos en
cuenta que los miembros mas antiguos de cada uno de estos grupos tuvo poco
parecido con los productos finales, entonces veremos que estos grupos
adquirieron semejanzas sorprendentes en el transcurso de su evolucion como
son: el cuello corto, una columna larga, las vértebras anteriores dorsales se

vuelven muy fuertes con un alargamiento en las espinas para soportar una
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cabeza masiva, las costillas se alargan para formar un arco rigido que sirven
para soportar la gran masa de visceras, etcétera. La forma de la escapula de
los Dinocerata es extremadamente semejante a la de los elefantes, al igual que
el humero, excepto en Titanoterios. En los tres, la ulna esta amplificada y es
larga, los huesos carpales son bloques cubicos masivos, el ilium se desarrolla
en una direccion transversal. El fémur es largo y masivo, incluso el de
Uintatherium es casi una copia exacta que el de los elefantes. En los tres, la
tibia es corta, la fibula esta completa, mientras que los huesos tarsales de
Uintatherium son mas parecidos a los del elefante, mientras que los
Titanoterios conservan la estructura similar a la de los rinocerontes, etcétera.
De estas observaciones podemos concluir: “que el solo incremento del
tamanfo, junto con el peso del cuerpo, puede producir algunas convergencias
esenciales en la estructura esquelética de animales que estan distantemente
relacionados” (Scott, 1891, p. 376). Incluso, es tanto el parecido entre los
elefantes y los Dinocerata que Cope, en una ocasion, intenté colocar a estos
altimos en el grupo de los Proboscideos. Sobre este fenomeno de
convergencia, podemos cuestionarnos ¢gqué agencia exactamente es la que
produce el parecido en linajes totalmente separados? Scott responde que las
necesidades mecanicas producen por si mismas estas estructuras
convergentes, sin embargo, €l no da una respuesta contundente, sino hasta
tratar, en lo que él llamo “el debate de la filosofia evolucionista”, en una seccion
del articulo titulada “On some of the factors in the evolution of the mammalia”.
La estrategia de Scott, en esta parte, fue atacar directamente la postura
neodarwinista de Weismann, especialmente sobre su concepcion de la
variacion, la cual esta fundamentada en su trabajo del plasma germinal.
Weismann puso en tela de juicio el sistema de la herencia de caracteres
adquiridos, diciendo que tal fuerza ontogénica era inaceptable bajo la dptica de
la ciencia, la cual estaba llena de especulaciones y que no mostraba ninguna
demostracion cientifica. Scott reconocio que era dificil obtener alguna evidencia
contundente de la transmision de caracteres adquiridos, porque es casi
imposible determinar qué caracteres se debieron al ambiente (ya que los
embriones son muy sensibles a las condiciones cambiantes), o cuales son
producto del cambio en las células germinales. Por consiguiente “si los

caracteres adquiridos son transmisibles o no, es totalmente insostenible hablar
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de tal transmision como algo inconcebible, o como algo involucrado a fuerzas
desconocidas” (Scott, 1891, p. 380-381).

La estrategia de Scott para contrarrestar el argumento de Weismann fue
concentrarse en los problemas de la variacion. Con respecto en la variacion
continua, Scott se pregunta, ¢cOmo es posible que una variacion pueda
perpetuarse a partir de pequefas diferencias de transformacién?, en otras
palabras, ¢como puede darse un efecto decisivo en la lucha por la existencia a
partir de ligeros cambios en la estructura de un organismo? Puesto que no
existe evidencia fosil de aquellos organismos con variaciones defectuosas, sino
qgue el cambio siempre se produce en trayectorias definidas. Ademas de que
ligeras variaciones no serian lo suficientemente significativas para favorecer o
desfavorecer a los individuos en la lucha por la existencia.

Ahora bien, Scott atacd especialmente el postulado de la variacién
isotropica. El darwinismo propone que las variaciones surgen en todas las
direcciones posibles, la seleccion natural tendria esa fuerza creativa al escoger
las variaciones que son favorables entre los distintos individuos. Sobre esta
condicion, las variaciones tendrian que ser numerosas en los individuos
(porgue eso proporciona la materia prima para la seleccién), y lo que requiere
la seleccidn es que esas variaciones favorables deben de surgir por lo menos
dos veces en la misma direccion en diferentes individuos. Teniendo en cuenta
esto, ¢qué probabilidad hay de que una variacién potencialmente favorable
resulte varias veces, si la teoria de la herencia de Weismann demanda que la
variacion surja en una gran multiplicidad de direcciones en cada generacion?

Scott escribe:

“De acuerdo a la teoria de Weismann, esas variaciones [favorables]
tienen que ser particulares, por tanto, no es probable de que la misma
variacion pueda originarse dos veces, ni siquiera en la misma progenie
[...] Bajo los principios de Weismann, es dificil concebir otra alternativa
en la que puedan surgir esas variaciones, teniendo en cuenta sélo la
singularidad (es decir, excluyendo los casos en el que el ambiente
influye sobre el plasma germinal, por el cual, muchos individuos estan
siendo simultaneamente afectados); excepto que el cambio se dé en

lineas dirigidas en el momento que aparezca por primera vez.
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Hipotéticamente cada Ovulo fecundado es diferente a los demas en
cuanto sus caracteristicas mas importantes y, bajo la doctrina del azar,
s6lo existe una probabilidad infinitesimal de que esas caracteristicas se
puedan duplicar” (Scott, 1891, p. 383).

Incluso suponiendo que las variaciones se dieran en la misma direccién,
aun asi es dificil sustentar el hecho que dichas variaciones favorables se
mantengan en la siguiente generacion, porque el cruzamiento y otros efectos
reproductivos las eliminarian en las siguientes generaciones. Ademas, el
fendmeno de convergencia observado en la evolucién de los linajes, contradice
totalmente el punto de vista de Weismann; las variaciones deben aparecer
siempre en una trayectoria establecida. Por ejemplo, se ha visto que el tipo
selenodonte, de los dientes molares, ha surgido independientemente en al
menos tres linajes, y probablemente se dio en una infinidad de grupos. Los
premolares molariformes han aparecido en muchos perisodactilos, en algunos
artiodactilos, y en otros grupos, y pese a que es una copia mas 0 menos exacta
del patrén de los molares, las estructuras que los componen no son homoélogas
a las que ocupan una posicion similar en las cuspides molares. Considere, por
ejemplo, que varios linajes de herbivoros, acostumbrados a comer un follaje
blando, después de un cambio subito (en términos geoldgicos), se encuentran
con un paisaje distinto; ahora ellos tendrian un tipo diferente de alimento, como
pastos mezclados con minerales; quizas esto ejerza cierta presion en el cambio
de las formas en los dientes de los rumiantes, los cuales se van adaptando
para poder triturar alimentos mas duros. Si comparamos las formas finales de
los dientes en los diferentes linajes, tomando en cuenta que los ancestros de
cada uno de estos no poseen el mismo tipo de diente, y si vemos que son
sumamente parecidos, entonces podemos preguntarnos si es la accion del
clima u otro factor ambiental la que produce este tipo de variaciones
convergentes. Y como Cope ha mostrado, que “las caracteristicas esqueléticas
del pie del Tilopodo [camello] podrian deducirse a partir de los efectos
mecanicos del cojin o almohadilla bajo los cuales descansa el pie”, por ello,
Scott concluye que es evidente el efecto de la accion mecéanica sobre los

cuerpos de los individuos (Scott, 1891, p. 385).
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Por otro lado, Scott reconoce que algunas estructuras poseen su forma
esencial desde el embrion, esto muestra que no existe alguna influencia de
ejecucion mecanica que pueda producir algun cambio significativo en la
estructura del individuo. Pero, “si todos estos cambios no son somatogénicos,’
los cuales se llevan a cabo con esa exactitud de acuerdo a las exigencias
mecanicas para cada uno de los casos, entonces ¢de qué otra forma se
pueden explicar?” (Scott, 1891, p. 386). Pensar que la adquisicion de variantes
similares, en dos grupos totalmente separados, se debe al efecto de la
reproduccion sexual o al cambio dado en las células germinales, esta
totalmente fuera de foco. El cambio tiene que estar relacionado forzosamente
con las necesidades mecanicas, ya que en el registro fosil todas las variaciones
estan implicadas en la mecanica y no hay organismos con variaciones
desfavorables que serian eliminados por la seleccion, o en palabras de Scaott,
no hay evidencia de los menos aptos.

“La baja posibilidad de esa explicacion es aun mas evidente por el
hecho de que numerosas variaciones no mecéanicas, que en teoria
deberian ocurrir, no se encuentran en la serie de los fésiles, ni en los
resultados que se muestran de enfermedades o accidentes, salvo en
muy raras ocasiones. [...] Me parece demasiado sorprendente que “la
seleccion natural siempre vigilante”, la cual introdujo la sexualidad para
resolver lo de la produccion y combinacién de las variaciones, no
hiciera uso y posesion de los cambios somatogénicos” (Scott, 1891, p.
386).

Esto no significa, afirma Scott, que no existe la variacioén individual en
los mamiferos fosiles, de hecho la variacién en los individuos es sumamente
abundante; sin embargo, estas variaciones estan relacionadas a las

necesidades mecanicas demandadas por los cuerpos de los individuos.

° por somatogénicos, Scott quiere decir que la herencia se da en las células somaticas.
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El paralelismo de Scott

En 1896, Scott definié el paralelismo de la siguiente forma: “Por paralelismo se
entiende la adquisicion independiente de una estructura similar en formas que
estan [...] cercanamente relacionadas” (Scott, 1896, p. 185). Lo importante de
esta definicidn es que la “adquisicion” independiente, de estructuras similares,
esta condicionada por los grupos emparentados. Pero, ¢qué diferencia hay
entre la convergencia y el paralelismo con relacion a la obtencidén
independiente de estructuras similares? y, por otro lado, ¢qué mecanismo
opera en esa obtencion y como se relaciona con el factor de parentesco?
Como vimos en la seccidn anterior, la convergencia de Scott esta sujeta a una
versién lamarckiana en donde las necesidades mecdanicas del organismo
actuan como la agencia primordial para la transformacion independiente de los
fenotipos similares. Pero en el paralelismo de Scott, la agencia de cambio no
es la necesidad mecanica ejercida en los cuerpos, sin0o es un mecanismo
totalmente diferente que opera en organismos cercanamente emparentados;
éste es la ortogénesis ideada como una fuerza interna que condiciona a los
organismos para seguir ciertas direcciones especificas. Es necesario sefialar
que la ortogénesis concebida por Scott tiene dos caracteristicas
fundamentales: En primer lugar, Scott afirmaba que los cambios en los
organismos eran estrictamente constantes, aunque el curso de los cambios
podia cambiar ligeramente en determinadas circunstancias. En segundo lugar,
la ortogénesis de Scott podria requerir ayuda de otro tipo de mecanismo, pues
ésta tan solo explicaba la reduccion de alternativas en la variacién, y al existir
pocas de estas, alguna otra fuerza servia para el empuje de cambio como
podria ser la seleccion natural.

Regresando nuevamente a las cuestiones evolucionistas, la pregunta
ndamero cinco postula la incognita de la existencia de direcciones establecidas
en el cambio evolutivo. De acuerdo con la evidencia fosil, Scott (1891, pp. 370-
371) responde: “Con respecto a la serie de fosiles mamiferos que hemos
estado considerando, la historia del desarrollo parece estar muy dirigida y
sometida relativamente a pequefas fluctuaciones, avanzando constantemente

en una direccion especifica, aunque con ligeras desviaciones”. Segun él, esta
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marcha constante de cambio es posible observarse. Por ejemplo, en la
evolucion del caballo se percibe que en todo su linaje, los premolares, uno por
uno, van adquiriendo la forma de los molares, la cara se va haciendo mas
larga, los digitos se van reduciendo (excepto el digito intermedio el cual se va
desarrollando cada vez mas), los miembros se alargan y la estatura del animal
entero aumenta de tamafno. También los diferentes géneros, como Paleosyops,
Diplacodon y Titanoterios, de las formaciones de Bridger, Uinta y White River
respectivamente, presentan caracteres repetidos, los cuales se originaron
independientemente en cada una de sus formaciones respectivas. Scott
comenta, que de igual forma estos hechos de similitud son observados en los
Oreodontos del White River, y en el género Eporeodon del John Day, y aunque
estos casos podrian explicarse como origenes multiples de género, algunas
especies de un género antiguo podrian haber adquirido simultaneamente
caracteres similares.

De estas evidencias podemos concluir que “en algunos géneros, el curso
de la variacion parece estar especialmente reducida” o “que el limite de la
plasticidad [fenotipica] de los mamiferos es muy clara, excepto en lineas
definidas”. Es decir, que la produccién de variacion esta sumamente restringida
y, por lo tanto, los organismos tendrian pocas alternativas para cambiar. De
acuerdo con Scott, esto podria tener consecuencias severas para los
organismos, pues ellos al tener una variacion limitada, y al haber un cambio
repentino de condiciones, entonces inevitablemente algunos grupos estarian en
vias de la extinciobn, porque sus cuerpos no serian “lo suficientemente
moldeables para adaptarse facilmente a las nuevas condiciones” (Scott, 1891,
p. 371).

Scott comenta que hay de verdad en que el cambio direccional podria
llevar al progreso o la pérdida o reduccidn de ciertas partes, pero esto no es el
punto principal de discusion; porque si hablamos de avance o desarrollo de
algunas partes, no nos referimos como si estas direcciones fueran totalmente
fijas, por el contrario, éstas pueden ser constantes por un periodo de tiempo, y
después cambian de rumbo hacia un objetivo completamente diferente. Por
ejemplo, considerando la evolucion del grupo Pecora, en el Mioceno Inferior los
grupos que representan a los ciervos sin astas como el Amphitragulus y el

Paleomeryx, muestran un incremento continuo en el tamafio de los caninos
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Figura 2. 4. Moschus moschiferus. Es una especie perteneciente al grupo de los ciervos sin
astas, obsérvese el gran desarrollo de sus colmillos que, de acuerdo con Scott, es una
tendencia que se manifiesta en estos grupos.

superiores, los cuales son retenidos aun en los ciervos sin astas como en
Moschus, Hydropotes y Muntiacus (véase Figura 2.4). Mientras que en los
tipicos cérvidos y bévidos, las astas o cuernos se desarrollan gradualmente de
manera sorprendente, en cambio, los caninos superiores van disminuyendo
paulatinamente hasta llegar a ser reminiscencias o incluso hasta desaparecer.
De acuerdo con Scott, estos hechos nos llevan a postular que las direcciones
de cambio son constantes, y que el curso de transformacion podria cambiar
ligeramente, aunque una vez que la tendencia es dirigida, la probabilidad, de
tomar un rumbo diferente, es minima: “Parece ser el hecho que, asi como el
poder de regeneracion de las partes extirpadas [de las salamandras] disminuye
a medida que se asciende en la escala de la vida animal, la plasticidad de
organizacion y la capacidad de diferenciacion de la estructura en la amplia
gama de direcciones también disminuye” (Scott, 1891, p. 372).

Por dltimo, la séptima cuestion intenta responder si hay o no una
tendencia en la reduccion de las partes de los animales. Scott contesta que en
casi todos los linajes de mamiferos la predisposicion a la reduccidn es bastante
comun y no es un patron que se manifiesta aleatoriamente. Por ejemplo, Scott
(1891, p. 373) observé que la reduccion de los digitos es un fenémeno que se
presenta tanto en artiodactilos como en perisodactilos; aunque con algunas

excepciones como la reduccion de algunos dientes en artiodactilos, porque en
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la mayoria de ellos generalmente el primer molar es el primero en desaparecer,
mientras que en camellos este diente permanece estable y el segundo es el
que se reduce.

Con base en las observaciones anteriores, si tomamos en cuenta que
existe una tendencia en los organismos a variar en ciertas direcciones
especificas, si consideramos que la variacion es limitada a pocas alternativas
durante el cambio evolutivo, y que la tasa en la que se proporciona la variacion
es sumamente baja, entonces la seleccion natural no seria la fuerza que
gobierna el cambio evolutivo, porque ésta estaria sumamente limitada a tan
s6lo pocas alternativas con las cuales puede trabajar, agregando el hecho que
existe otra alternativa para producir adaptacién, que es la herencia de
caracteres adquiridos. Para Scott, la forma de los organismos en si misma se
comporta como una constriccién del cambio y la genealogia de esa estructura,
es decir, la parte similar en organismos emparentados es la que proporciona el
rumbo de transformacion y pocas rutas de variacion. Durante la critica a las

ideas de Weismann, Scott escribio:

“Incluso admitiendo que la variacion ilimitada no es parte importante de
la teoria de la seleccion, me parece extrafio que las nuevas facetas en
los huesos y las nuevas cuspides en los dientes se muestren operando
sb6lo en esas rutas definidas, por ello, no se debe hacer muchas
especulaciones, ni falsas conclusiones, sino hasta tener una adecuada
solucion al problema [...] Si la posicion de Weismann fuera correcta,
encontrariamos [en el registro fosil] una gran gama de variacion”
(Scott, 1891, p. 384).

De estas consideraciones naci6 el concepto de paralelismo de Scott, el
cual posee una explicacion diferente a la convergencia, porque el primero
término hace referencia a la evolucidon independiente en organismos
emparentados, mientras que el segundo opera en organismos sin relacion de
parentesco, y si bien, el mecanismo que opera en la convergencia es la accién
de la mecéanica de los cuerpos ¢cual seria exactamente el mecanismo que
explica el paralelismo? Por supuesto, hemos visto que la ortogénesis de Scott

se explica como limitaciones estructurales que conducen la variacién hacia una
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senda evolutiva reducida (constriccion canalizada). No obstante, Scott pensé
que la variaciébn se encontraba tan limitada, que s6lo unos pocos caminos
alternativos (o solamente uno) podian llevar hacia cierta diferenciacion. Por
ejemplo, Scott (1891, pp. 387-388) citd al paleontélogo Neumayr quien hizo la
distincién entre el término de “mutacién” de Von Waagen “y el de variacién”. *°
De acuerdo con Scott, pese a que muchos grupos han mostrado tener una gran
variabilidad a lo largo del tiempo, estos cambios no conducen a ninguna
transformacion significativa e incluso las estructuras mantienen su morfologia
esencial, sin cambios aparentes, durante largos periodos de tiempo. Soélo
aguellas mutaciones son las que pueden transformar a las poblaciones, las
cuales actuan uniformemente, conduciendo a los individuos hacia objetivos
bien definidos. Como podemos observar, este fenOmeno parece ser una
versién dura de la ortogénesis, pero aqui el significado que tiene es con
respecto la fuerza de constriccion que genera la estructura, pues Scott
mantiene que las opciones de cambio estan tan limitadas, que solo hay una
alternativa de cambio, y hacia alli es que la marcha evolutiva empieza a
avanzar, por eso el cambio es uniforme.

De hecho, para Scott, este mecanismo no trabajaba solo, pues la
marcha del cambio hacia adaptaciones especificas podria controlarse por un
mecanismo externo auxiliar. Scott escribié: “En futuras investigaciones, quiza
pudiera demostrarse que, si bien las variaciones se deben generalmente a la
asociacion evolutiva de las tendencias hereditarias; las mutaciones serian el
efecto de una agencia dinamica operando ampliamente de manera uniforme y
cuyos resultados estarian siendo controlados por la seleccion natural” (Scott,
1891, p. 388).

De estos enunciados podemos concluir que la diferencia entre
convergencia y paralelismo para Scott, subyace principalmente en que el
mecanismo de cambio es distinto en cada uno de estos. En la convergencia
opera la herencia de caracteres adquiridos, mientras que en el paralelismo la

accion de cambio es la ortogénesis. Solo habria que aclarar una ultima

19 E| término de mutacién de Waagen tiene un significado diferente al actual y al que se us6
durante el debate sobre la teoria del saltacionismo (es decir el de De Vries). Por mutacion
Waagen se refiere a aquellos cambios graduales y progresivos de la morfologia que se dirigen
hacia ciertos objetivos especificos. En cambio, el término “variacién” seria solamente un
concepto para designar aquellos caracteres que no estan involucrados en ningln avance
evolutivo.
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pregunta, ¢ por cual de estos dos fendbmenos estaria mas inclinado Scott? En el
articulo de 1896, Scott (p. 186) responde que aunque “las semejanzas se
hayan adquirido de forma independiente [...] el paralelismo es un fenomeno
que se observa con mas frecuencia que la convergencia’, y como las
constricciones de la forma inducen a si mismas a seguir caminos constrefiidos
durante el cambio evolutivo, por lo tanto, “cuanto mas estrecho es el
parentesco entre dos organismos, mas probable es que experimente
modificaciones similares”.

Sobre la primera mencion de los términos de paralelismo y convergencia
podemos concluir con los siguientes puntos. En primer lugar, Scott hace la
primera distincion clara de los términos relacionados al origen independiente, el
paralelismo y convergencia. En segundo lugar, pese a que la convergencia de
Scott posee toda la estructura fundamental de nuestra definicibn moderna del
concepto, en realidad, este término no esta basado en la teoria de la seleccién
natural de Darwin, sino esta fundamentada en la teoria de la herencia de
caracteres adquiridos. De hecho, Scott utilizé el término de convergencia para
atacar los argumentos de Weismann, porque aparentemente los organismos
fésiles no mostraban tanta variacion ilimitada, y puesto que la estructura estaba
limitada, la Unica alternativa de cambio en organismos sin parentesco eran
aquellas variaciones dirigidas hacia un camino adaptativo, esto debido a la
herencia de caracteres adquiridos. En tercer lugar, el paralelismo de Scott
describe el fenomeno de constriccion por canalizacion. La relacion de
parentesco, o0 la estructura compartida entre los individuos emparentados,
limita en si misma las posibilidades de cambio, restringiendo la morfologia a tan
s6lo pocas alternativas, cuyas variaciones eran unicas para cada uno de los
grupos (entre mas alejado esté un organismo con respecto a otro, menos
probable es que surjan estructuras parecidas en cada uno de ellos).

De esto, es preciso mencionar que la ortogénesis de Scott no tiene
ninguna referencia a procesos metafisicos o conducidos por una fuerza divina,
por el contrario, su teoria esta basada en observaciones detalladas del registro
fésil, que muestran las restricciones de cambio que puede generar la propia
estructura. Pero esta teoria de la ortogénesis tampoco tiene un sentido
teleoldgico, puesto que las tendencias surgen por la limitacion de la estructura

(que incluso pueden tener trayectorias no precisamente definidas) y no por una
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programacion interna en los organismos que los conduzca hacia un objetivo
especifico. Ademas, este mecanismo de cambio podria ser auxiliado por otro
proceso, le cual actuaria como el empuje, éste seria la seleccion natural. En
otras palabras, la ortogénesis reduce las alternativas de cambio y, aunque esos
cambios avanzan por si solos en una Unica senda evolutiva, la seleccidn
trabaja como un mecanismo auxiliar para generar adaptaciones.

Finalmente, lo que debemos destacar aqui es que el término
“paralelismo” de Scott es un concepto que tiene mucha relacion con el
concepto actual de paralelismo, ya que ambos se definen como aquellas
estructuras similares que evolucionaron independientemente debido a la
influencia del parentesco. Y la definicion del paralelismo de Scott, es muy
diferente al paralelismo de Willey, este ultimo siendo aquellas estructuras que
han evolucionado independientemente en dos linajes diferentes, en cuanto
espacio y tiempos paralelos. La definicion de Scott muestra la constriccién por
canalizacion, en la definicion de Willey no hay ningun fendmeno de
canalizacion implicito. De hecho, los ejemplos del paralelismo de Scott y de
Willey son totalmente diferentes. Pero lo importante de la definicion de
“paralelismo de Scott” es que ésta se conservo dentro del vocabulario de los
paleontélogos de mediados del siglo XX (por ejemplo, Otto Schindewolf, véase
capitulo cuatro) y fue con George Simpson que se mantuvo vigente hasta

nuestros dias (véase capitulo cinco).

Los factores de la evolucién segun Osborn

Para poder encontrar el significado real de los términos relacionados con la
evolucion independiente, Osborn (1902, p. 260) reconstruyo la historia de los
diferentes significados del concepto de analogia. El escribié que la analogia es:
“un término extremadamente amplio que parece incluir todos los casos de
evolucion similar de érganos, tanto de origen comun como de origen diferente,
debido a la similitud de funcion”. A partir de este concepto, Osborn reconocié
todos los fendbmenos involucrados en la evolucion independiente y después

menciond los nombres que se han estado utilizado para determinarlos. En
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primer lugar, cité los términos de paralelismo y convergencia de Scott de 1896,

luego proporciond su propia definicion:

“Paralelismo: Desarrollo similar independiente de animales, plantas y
organos que estan relacionados.
Convergencia: Desarrollo similar independiente de animales que no

estan relacionados” (Osborn, 1902, p. 261).

En segundo lugar, mencioné que el término homoplasia de Lankester,
aungue se habia estado utilizando por muchos otros autores como una
analogia, él afirm6 que este término no era equivalente a los conceptos de
paralelismo y convergencia: “La idea fundamental es diferente, porque
homoplasia siempre involucra homologia, mientras que el paralelismo y la
convergencia pueden o no involucrar homologia” (véase figura 2.6) (Osborn,
1902, p 261). Pese a que mas adelante admitié que la homoplasia era un tipo
de analogia, Osborn no abandond su concepcion principal acerca de un
fendbmeno de evolucién independiente involucrado en el concepto de
homologia. Por otro lado, como vimos anteriormente, Scott interpretd la
convergencia como un producto de la accion mecanica ejercida por los cuerpos
de los organismos (lamarkismo). Osborn aceptoé la herencia de caracteres
adquiridos en sus primeros escritos, pero consecuentemente nego la veracidad
de este mecanismo.

Considerando estos argumentos, ¢qué significado tuvo el concepto de
homoplasia de Osborn para considerarlo diferente del paralelismo y la
convergencia?, ¢fue equivalente el término de homoplasia de Osborn con
respecto a la homoplasia de Lankester?; si Osborn abandoné completamente
el lamarckismo ¢qué causas explicarian la convergencia de Osborn?; y si
Osborn separé la homoplasia del paralelismo y la convergencia, ¢qué
significado tuvo el paralelismo de Osborn y cémo difiere del concepto de
paralelismo de Scott?, ¢qué mecanismos evolutivos explicarian el paralelismo?
Para contestar a estas preguntas, tendremos primero que considerar
brevemente su concepcion tedrica sobre las causas que producen evolucion.

En 1908, Osborn pensaba que la evolucion estaba totalmente controlada

por “cuatro factores inseparables”, esta combinacion de fuerzas era llamada la
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teoria de la “tetraplasia” 1) herencia, 2) ontogenia, 3) ambiente y 4) seleccion.
La herencia esta determinada por factores internos que conducen la variacion
hacia direcciones especificas. La ontogenia es un factor inicial para crear las
formas finales en las estructuras. El ambiente influye en la estructura porque
decide de qué manera un organismo se debe adecuar a un medio determinado.
Por dltimo la seleccidn no es un factor inicial, y opera generalmente en la suma
total de caracteres o en la suma total del organismo (véase Osborn, 1908).
Algunos afios después (1916), Osborn se retractdé de esta
determinacion, debido a que la seleccion natural no tenia alguna cualidad
“fisico-quimica”. La seleccién vigila y escoge las variaciones producidas en los
otros factores. Pero, para entender su concepcion de los términos de
convergencia, paralelismo y homoplasia, consideraremos los cuatro factores de
1908. Organizaremos cada uno de estos factores en los fenomenos de
adquisicién independiente como sigue: el factor de la herencia estaria
involucrado, primero, en la homoplasia y, después, quiza en el paralelismo;
mientras que los tres ultimos factores, ontogenia, ambiente y seleccién, estaran
involucrados en la convergencia. A continuacion se discutira los conceptos que

implican la evolucién independiente para Osborn.

La homoplasia de Osborn

En 1897, en la reunién que se llevdo a cabo en Detroit por la American
Association for Advancement of Science, tomando una posicién lamarckiana,
Osborn debatié con el neodarwinista inglés Edward B. Poulton, sobre el tema
de la variacién. Osborn argumentd que todos los lideres darwinistas habian
estado defendiendo que los organismo de una poblacion tenian la capacidad
de variar en un sin fin de direcciones y que la evidencia, de que los organismos
variaran de manera dirigida, era escasa. Después explicé que la variacion
dirigida habia sido la principal dificultad para sostener el nucleo central de la
teoria de la seleccion natural, y al mismo tiempo, habia sido la razén principal

para seguir apoyando la teoria lamarckiana. Con respecto a esto, escribio:
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Figura 2. 5. El cuarto molar superior y el primer molar superior de ungulados primitivos. A.
Euprotogonia; B. Hyracotherium. De acuerdo con Osborn, sus cuspides molares podrian considerarse
homélogas; sin embargo, éstas surgieron independientemente por evolucion homoplastica. (Tomado
de Osborn, 1902).

“Mi estudio de los dientes en un gran numero de linajes de mamiferos
antiguos me ha convencido que en los dientes hay una predisposicion
fundamental para variar en ciertas direcciones, y que su evolucién
esta marcada previamente por influencias hereditarias que se
extienden desde hace miles de afios. Estas tendencias se llevan a
cabo bajo ciertas circunstancias y el progreso del desarrollo de los
dientes toma ciertos modos que de hecho se convierte en lo que hasta
entonces ha sido potencialidad” (Osborn, 1902, p. 259).

Y aunque, comenzando el siglo, Osborn ya habia abandonado su

creencia en la teoria de caracteres adquiridos; es con este enunciado con el

que comienza su articulo de 1902 titulado Homoplasy as a law of latent or

potential homology. Osborn escribid este articulo para aclarar los conceptos

relacionados con la evolucion independiente, enfocandose en los fendmenos

de constriccion. El se enfocé particularmente en el concepto de homoplasia de

Lankester, porque, como vimos en el capitulo anterior, ese término involucraba

el reconocimiento de homologias que no necesariamente se originaban a partir

de la herencia estricta. Osborn habia observado un fendbmeno de evolucion

60



independiente en los dientes de diferentes familias de mamiferos extintos. A
este fendmeno le llamo “variacion potencial”. Pero en general, su objetivo fue
tratar de concordar sus observaciones paleontolégicas con el concepto de
homoplasia de Lankester, de tal manera que pudiera mostrar esas restricciones
de la forma durante el cambio evolutivo.

Como habiamos comentado anteriormente, Osborn pensdé que la
homoplasia, propuesta por Lankester, era diferente a la convergencia y al
paralelismo. La similitud esencial en todos estos conceptos es el origen
independiente debido a la funcién, y las diferencias entre estos conceptos
subyacen en si las causas de la similitud estan involucradas con el parentesco
o la afinidad de ancestria. Al igual que Lankester, Osborn se cuestiono sobre
los limites de la homologia, es decir, si los oOrganos que consideramos
homdlogos realmente se originan por la herencia directa, es decir, por
preservacion de los caracteres de los ancestros, o si eran factores que tenian
que ver con la “predisposicion”. Osborn penso que la homogenia de Lankester
incluia la homologia basada en un origen independiente.** Por ejemplo,
considerando la evolucion de los molares dentales, decia que éstos
evolucionaron por caminos diferentes, llegando a soluciones similares, a partir
de un origen comun (véase figura 2. 5). Y si tenemos en cuenta que estos
molares tienen la misma forma y ocupan la misma posicion en los diferentes
grupos, entonces ¢qué criterio debemos aplicar?, ¢homologia o analogia?
Osborn responde que, aunque estas estructuras han sido consideradas
comunmente como homologias, aparentemente éstas no se derivaron por una
conexion genética comun, por lo tanto, no deberian ser consideradas
homologias en sentido estricto. Pero ¢ por qué la similitud? Segun Osborn, hay
algo en el origen de algunas estructuras que induce inevitablemente a una
configuracion similar en la forma, es decir, estas estructuras resultan siempre
en la misma direccion y estan determinadas antes de que éstas surjan, dicho

de otra manera, son potenciales:

“Para aquellos casos de evolucidon independiente de Organos

aparentemente homologos, recientemente he propuesto la expresion

1 véase “La homoplasia de Lankester” en el capitulo anterior.
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de homologia latente o potencial, tomando el término ‘latente” de
Galton como indicativo de un caracter germinal, mas que de un
caracter visible o caracter de adulto, y el término fisico “potencial’
como una expresion de poder innato o capacidad para desarrollar

ciertos 6rganos” (Osborn, 1902, p. 264; cursivas en el original).

Osborn comenta que algunos naturalistas han utilizado de manera
equivocada el término de homoplasia, confundiéndolo con los términos de
paralelismo y convergencia, y puesto que estos dos ultimos afectan sélo a las
estructuras no homologas (Figura 2.6 C), la “homoplasia deberia limitarse
[Gnicamente] a las estructuras que tienen un elemento de homologia” (Figura
2.6 B). Mas adelante, Osborn apunta: “Independientemente de Lankester [...]
he llegado a las mismas conclusiones a través de afios de observacion
paleontoldgica. Pero me gustaria por ahora propagar una idea que €l sugirié en
1870 con las palabras, ‘o en partes que, por otras razones, ofrecen una
semejanza de materiales con los cuales comenzar™” (Osborn, 1902, p. 265;
cursivas en el original).

El punto principal de esta discusion descansa precisamente en la critica
de los requerimientos de la variacion que fundamentan la importancia de la
seleccion natural como la fuerza principal del cambio evolutivo. Osborn criticd
la variacion isotrépica, debido a que sus observaciones paleontolégicas
indicaban que los caracteres se dirigian hacia ciertos puntos definidos. Por
ejemplo, explicé que las nuevas cuspides molares, de las diferentes familias de
mamiferos, divergen a partir de tres cuspides ancestrales en los molares
superiores, y de tres a cinco en los molares inferiores. Al observar las nuevas
cuspides molares de los descendientes, las cuales pueden derivarse hasta en 8
cuspides, él afirma, podemos percatarnos que éstas han surgido repetidas
veces de manera independiente en las diferentes familias de mamiferos en
distintas partes del mundo bajo condiciones sumamente desiguales (véase
figura 2.7). Esto refuta la variacion ilimitada requerida para la seleccion natural,
porque “si no fuera por esta ley [de predisposicién] de las cuspides de los
dientes de mamiferos, se presentaria un infinidad de origenes variables”

(Osborn, 1907b, p. 226). Este hecho, de las cuspides molares, es precisamente
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Figura 2.6. Esquema que representa los distintos modos de similitud en la evolucién de las
estructuras organicas. Las estructuras ancestrales se encuentran en la parte inferior; las estructuras
de los descendientes en la parte superior; el cambio evolutivo se representa por el cambio de la
forma; la coloracion representa la relacion hereditaria o la afinidad genética. De acuerdo con Osborn:
A) es la homologia, B) es la homoplasia y, C) es el paralelismo y la convergencia. Obsérvese que la
homoplasia de Osborn implica también homologia, pero a diferencia de la homoplasia de Lankester,
las estructuras semejantes surgen por un factor interno que determina su evolucién posterior. Véase
gue Osborn incluye el paralelismo en el tercer caso.

lo que podemos definir como “homoplasia, la cual involucra una ley de
homologia latente o potencial” (Osborn, 1902, p. 268).

Entonces, como la variacion no es ilimitada, existen dos alternativas para
explicar estos hechos tan notorios, la primera es la ortogénesis. Osborn no
utiliza el término ortogénesis sino hasta afios después; sin embargo, él
reconoce el fendmeno por el término de “mutacion” de von Waagen, y luego
propone el de “rectigradaciones” (véase mas adelante). La segunda opciéon es
la explicacion mecéanica o lamarckista, la cual dice que la variacion se acomoda
dependiendo a las necesidades circundantes. Pese a que, anteriormente,
Osborn explicaba este fendmeno por medio de la teoria de caracteres
adquiridos, pero ahora, él rechaza esta teoria y se inclina por la ortogénesis;
pero ¢ por qué abandoné el lamarckismo?

Hablando sobre las ventajas de utilizar las cuspides molares para
describir este tipo de manifestaciones, Osborn indica que los dientes son
diferentes a cualquier otro 6rgano, ya que, desde el inicio, éstos estan
formados debajo de la encia, y no dependen tanto de los cambios de la
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Figura 2.7. Cuadro de Osborn para representar el origen independiente de las clUspides molares. De
lado izquierdo indica las tres cuspides principales de las cuales parten todos los mamiferos, por tanto,
son homogenéticas, porque éstas surgieron por evolucion independiente las ocho cuspides molares
las cuales se indican de lado derecho como homoplasticas (Tomado de Osborn, 1902).

ontogenia; los dientes no se modifican, no tienen alguna mejoria o desarrollo, ni
se vuelven mas adaptativos por el uso, por el contrario, los dientes desde la
primera etapa de su aparicion, empiezan a desgastarse, y con el tiempo se
estropean cada vez mas hasta volverse menos adaptativos. Esto indica que la
herencia de caracteres adquiridos también falla al considerar la evoluciéon de

las cuspides molares.

“Estas cuspides homoplasticas no surgen de la seleccion de
variaciones fortuitas, porque éstas evolucionan uniformemente y no se
escogen entre un numero ilimitado de alternativas. Ni tampoco tienen
gue explicarse por medio de la teoria de la herencia mecanica, porque
si esto fuera asi, se produciria una gran uniformidad de resultados. Es
necesario concluir que en la constitucion tritubercular de los dientes
hay algun principio que dirige la variacion y la evolucién uniformemente

hasta un punto definido. Aqui descansa la frase apropiada de
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Lankester, ‘una semejanza de materiales con los cuales comenzar™
(Osborn, 1902, p. 270).

Al excluir las teorias funcionalistas (es decir que, ni la teoria darwinista,
ni la lamarckista, pueden explicar el origen y la evolucién de las cuspides
molares), Osborn reconoce perfectamente que sus propuestas podrian estar
resucitando el viejo debate de los formalistas, pero ademas se da cuenta de la
implicacidon de esta nueva discusion, porque distingue precisamente que el
concepto de homoplasia (al igual que el paralelismo de Scott) ocupa el
intermedio entre la homologia y la analogia (Figura 2.8):

“Filoséficamente hablando, la variacion y la evolucion predeterminadas
nos conduce a terrenos peligrosos. Si todo lo que evolucion6 en el
diente molar Terciario esta incluido en una forma latente o potencial en
el diente molar Cretacico, entonces nos acercamos a la hipotesis del
[...] arquetipo de Oken y Owen [...] Sin embargo, en el caso presente,
pienso que tenemos que acordar con la homologia o, especificamente,
con un principio intermedio entre la homologia y la analogia” (Osborn,

1902, p. 270; cursivas en el original).

Como podemos observar, la homoplasia de Osborn implica la
homologia potencial, la predisposiciéon fundamental en los organismos para
poder variar en ciertas direcciones y el intermedio entre la homologia y la
analogia. Por otro lado, Osborn creia que paralelismo y convergencia eran
aspectos estrictamente funcionales en el que el parecido era muy superficial.
Claramente podemos observar que el término de homoplasia de Osborn, sélo
incluye el aspecto estructural de la homoplasia de Lankester; porque el limite
de la homoplasia de Lankester era sumamente extenso, y no consideraba
todos los casos de homoplasia como homologia (mas en detalle, véase el
capitulo anterior). De hecho, mas adelante Lankester niega que la homologia
estuviera involucrada dentro de la homoplasia. En una carta, Lankester
respondié al articulo de Osborn, donde le aclaraba que él habia malentendido
su concepto de homoplasia, y que le resultaba muy dificil concebir, bajo su

perspectiva, ejemplos de convergencia y paralelismo:
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A = Homologia
B = Analogia
A N B = Homoplasia

Figura 2.8. Representacion conjuntista de la concepcion de la homologia latente de Osborn. El
conjunto A representa la homologia, el conjunto B representa la analogia, y la interseccion de los
conjuntos representa la homoplasia, la cual seria la zona gris entre la homologia y la analogia.

“La homoplasia no exige ningun elemento de homologia. Precisamente
cuando digo: "partes homogeneas, 0 en partes que, por otras razones,
ofrecen una semejanza de materiales con los cuales comenzar'. Esa
alternativa refuta tu opinion. Reconozco (de manera que hasta el
momento se ha combinado bajo un término de homologia) sélo la
homogenia, o cualidad hereditaria, y la homoplasia, o cualidad
moldeadora no hereditaria. El “parecido” debido a “otras razones” que
no sea homogenia, [...] no puede ser homogenia. El “parecido”, [...]
gue se incluye y se sefiala en el parrafo entero, [...] es cualquiera, un
parecido de verdadera homogenia (que es de forma y relacion
hereditaria) o un parecido de similitud en el material, en la posicién, o
en la forma inicial, que no se debe a la homogenia estricta, sino
posiblemente a un parecido de esos caracteres generales, por
ejemplo, la “semejanza de materialess (no de formas y partes

elaboradas) en dos superficies epidérmicas. Asi, de este modo, el pico
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del pajaro y el de la tortuga podrian desarrollarse homoplésticamente a
partir del hocico de un ancestro comidn que no tenia pico, pero en
ambos, tanto en la linea del pico del pajaro como en la linea del pico
de la tortuga, la epidermis que produce una protuberancia es el
principal material aportado para un desarrollo amplio. En el coraz6n de
doble camara del pajaro y del mamifero, el material es el tejido
muscular [...] Me gustaria conocer algunos casos de ‘convergencia’
gue puedas mencionar en los que no incluya la homogenia, como en el
caso de los tejidos como punto de comienzo. jAcaso dirias que un
corazon de cuatro cdmaras es un caso de convergencia en vez de
homoplasia! [...] ¢Puedes indicar ejemplos de convergencia o
paralelismo que no involucren mi definicion de homoplasia? ¢Qué
organos son paralelos en dos animales, en cuanto a su material, que
no sean del todo parecidos, incluso en lo més superficial? Atentamente
E. RAY LANKESTER” (Lankester, citado en Osborn, 1907b, pp. 238-
239).

Al leer el articulo de Lankester de 1896, Osborn pens6é que la
homoplasia so6lo se referia a una vision formal en la cual podian incluirse
ejemplos de homologia independiente. Asi pues, después de leer la carta, en
1907, Osborn entendié su confusion y reconocio que la homoplasia finalmente
correspondia a los términos de convergencia y el paralelismo: “yo supuse que
esta ley [de predisposicion] era lo que Ray Lankester llamé homoplasia [...]
pero me equivoqué; porque la homoplasia de Lankester es equivalente a la

evolucion analoga, al paralelismo o la convergencia” (Osborn, 1907b, 228).

La convergencia de Osborn

En The ideas and terms of modern philosophical anatomy (1905), Osborn
elabor6 una tabla para intentar aclarar algunos términos fundamentales de la
sistematica (Figura 2.9). En esta seccidn veremos la concepcion de la
convergencia de Osborn, pues esta deberia incluir el aspecto funcional. Asi

pues, Osborn (1905, p. 457) definid la convergencia como: “Adaptaciones
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similares que surgen independientemente en animales u 6rganos diferentes o
sin relacion, causando una similitud secundaria o aproximada al tipo” Esta
definicion debe incluir la “ley de radiacion adaptativa” cuyo significado expresa
la diferenciacion de la forma animal en diversas direcciones adaptativas. De
aqui, él desglosa dos conceptos fundamentales, uno que trata de especificar la
divergencia de caracteres en los diferentes grupos causada por la gran
variabilidad de recursos; y el otro que define la similitud de caracteres en los
diferentes grupos debido a la exposicion de los mismos recursos (cursivas en el
original): “La divergencia constantemente esta dando origen a las diferencias
en estructura, mientras que la convergencia constantemente esta dando origen
a las estructuras de semejanzas” (Osborn, 1916, p. 512).

Ahora bien, las causas evolutivas que producen esas adaptaciones
deben ser factores externos, de ahi contamos con dos tipos de explicaciones,
el lamarckismo o el darwinismo. Osborn apunta que, en el lamarckismo, la
modificacion se adquiere por la interaccion de las células somaticas con el
medio, y consecutivamente éstas pueden heredar las caracteristicas favorables
por medio de las células germinales. En cambio, en el darwinismo, el cambio
se dispone directamente en las células germinales. Esto implica variaciones
fortuitas con las cuales la seleccion puede trabajar. Pero: “Ni la explicacion
lamarckiana, ni la darwiniana concuerdan con todo lo que hemos aprendido en
la paleontologia y en la evolucion experimental de los modos actuales del
origen y desarrollo de los caracteres adaptativos” (Osborn, 1916, pp. 503-504).
Y si no es ni lo uno ni lo otro, ¢cudl es la agencia que produce este efecto
adaptativo?, Osborn responde que la causa principal del origen de las
estructuras adaptativas es la “accion, reaccion e interaccion” de los complejos
fisico-quimicos como es el ambiente, la ontogenia y la herencia bajo la
supervision de la seleccion natural: “Debe ser la similitud de estas energias
fisico-quimicas del protoplasma y la similitud del movimiento mecanico” las
causas de la similitud de formas adaptativas, “las cuales descansan en las
leyes de convergencia o paralelismo en la adaptacion” (Osborn, 1916, p .
511).%2

12 Aqui notamos que Osborn usa la palabra paralelismo, esto muestra la ambigiiedad del
término. Para una discusion mas detallada, véase méas adelante.
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Figura 2.9. Tabla en donde se muestran los diferentes términos utilizados en la anatomia comparada
segun Osborn. Es interesante destacar que, aunque Osborn sigue la definicion de paralelismo de
Scott, él ilustra el sentido geométrico de las definiciones representado por las flechas (Tomado de
Osborn, 1905).

Hasta ese momento, las causas mecanicas, para Osborn, eran muy
importantes para la transformacion de las especies. Los cuerpos de los
vertebrados como peces, anfibios, reptiles, pajaros o mamiferos, resolvian una
serie de problemas mecanicos al ajustarse a la gravitacion, a la resistencia de
velocidad en el agua o el aire, es decir, los miembros posteriores de mamiferos
y aves iban adquiriendo uniformemente las mismas formas al enfrentarse a los
mismos elementos (como los del aguila y del murciélago para el aire, y los del
pinguino y el delfin para el agua), y divergiendo cuando ellos ocupan diferentes
elementos: “En contraste con este principio de divergencia, es la convergencia
la que trae la similitud descrita anteriormente de la accidén, reaccién e
interaccion de las leyes fisicoquimicas y de las similitudes en los obstaculos
encontrados por las diferentes razas de animales en habitats y medios
ambientes similares” (Osborn, 1916, p. 512).

Osborn (1922, p. 136) comenté que habia abandonado la herencia de
caracteres adquiridos desde inicios del siglo XX, y que habia comenzado a

buscar alguna explicacion alterna a este fenomeno. Pese a esto, Osborn (1905,
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Figura 2.10. Rectrigradaciones y alometrones en Titanoterios. En la figura se muestran distintas
estructuras morfoldgicas de los distintos linajes. P. segundo molar inferior. H. seccion de los nasales y
los frontales del cuerno. S. Craneos. M. huesos medios metacarpales. |. Es un Titanoterio ancestral.
II-V son los diferentes grupos de Titanoterios los cuales muestran su evolucion alométrica en las
diferentes proporciones de la cabeza (S) y del pie (M), pero hay un origen independiente por
rectigradacion en las cuspides molares (P) y del cuerno en la cabeza (H). (Tomado de Osborn, 1912).
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p. 456) menciond que las “modificaciones” que se adquieren durante la vida del
individuo no necesariamente deberian estar relacionadas con los cambios en
las células germinales. Los cambios no eran solamente hereditarios, sino eran
una reaccion de las células somaticas al medio; por otro lado, dijo que los
cambios de las proporciones se debieron tanto a las células somaticas como a
las células germinales. De esta manera, €l reconocié que era muy dificil decidir
cual de estos cambios era somatico o germinal. Por otro lado, Osborn (1912, p.
277) mencion6 que, aunque la teoria de Lamarck estaba totalmente refutada,
eso no excluia la posibilidad de descubrir algun fenémeno hereditario en el cual
participen las células del cuerpo entero, porque la interpretacién de historia
evolutiva, a partir del registro fésil, podia sustentar esa alternativa. Aun asi,
Osborn consideré la interaccion de los factores como algo equitativo y al tratar
sobre el tema del origen de los nuevos caracteres, el ambiente, la ontogenia y
la seleccién jugaron un papel secundario.

En 1912, escribié que habia dos modos de transformacion implicados en
los caracteres, las rectigradaciones y los alometrones. La rectigradacion fue un
término ortogenético y se refirid para designar las primeras fases de la
evolucion de los caracteres, es decir, que el fendmeno explicaba el origen de
nuevos caracteres. En cambio, el alometron se uso para describir el cambio
continuo de las proporciones de caracteres ya existente, y que puede

designarse para contemplar las diferencias de medidas:

“Rectigradacion = un cambio cualitativo, el origen de un nuevo
caracter.
Alometron = un cambio cuantitativo, el origen de nuevas proporciones

en un cardcter existente” (Osborn, 1912, p. 250).

La distincion entre rectigradaciones y los alometrones, comenta
Osborn, se basa en que uno explica el origen y el otro la proporciéon, por
ejemplo, cuando aparece una ligera protuberancia del cuerno en algunos
mamiferos, entonces se trata de una rectigradacién, y cuando la forma de este
cuerno se modifica (crece, disminuye, se aplasta, se vuelve ovalado, etcétera),
entonces se trata de un cambio de un alometrén. En mamiferos, el origen de

las cuspides y los cuernos se debe a rectigradaciones paralelas, mientras que
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el cambio de las proporciones de un craneo se deben a que los alometrones
divergen (véase Figura 2.10). Osborn (1922, p. 139) se dio cuenta que estos
alometrones, o este cambio en las proporciones en las diferentes partes del
esqueleto, parecen estar causados por la seleccién natural en conexién con las
modificaciones ontogénicas. Mientras tanto, el cambio atribuido por las
necesidades mecénicas ahora lo explica como un fendmeno de la ortogénesis:
“Los modos de origen de todos los caracteres mecanicos son indudablemente
ortogenéticos” (Osborn, 1922, p. 135). Tomando en cuenta que los alometrones
se basan en el origen de las proporciones, las rectigradaciones se basan en el
origen de los caracteres, ¢en donde estaria ubicada la explicacion de la
convergencia para Osborn? Obviamente Osborn estaria inclinado a pensar que
las convergencias se deben a los alometrones, por ejemplo, un cambio de
proporcion explicaria una adaptacion de la pata de un corredor o en la aleta de
un nadador a partir de una estructura fundamental del miembro anterior de un
vertebrado (divergencia), y explicaria que ambos organismos han encontrado el
mismo medio y, por lo tanto, sus partes habrian convergido para explotar el
mismo recurso como la aleta de un tiburdn y un delfin (convergencia).

En 1925, en The Origin of the Species Il, Osborn proporciono las
caracteristicas y la importancia que tienen las rectigradaciones y los
alometrones para el cambio evolutivo. Aqui solamente veremos algunas de las
caracteristicas de ambos términos, esto nos ayudara a evaluar el concepto de
convergencia de Osborn (El andlisis y la discusion son mias, pero las oraciones
gue estan en cursivas son de Osborn, 1925, p. 750): Los alometrones
aparentemente tienen un valor adaptativo en el momento que surgen.- Sus
causas se deben a la seleccion, al ambiente y a la ontogenia, conclusion, los
alometrones estan basados en fenomenos estrictamente funcionales. Los
alometrones suministran los nuevos cambios en las proporciones, asi como
también en el surgimiento de nuevos caracteres cuantitativos.- Los alometrones
no pueden participar en el origen cualitativo de nuevos caracteres, las
modificaciones se llevan a cabo en una estructura que ya existe. Como la
seleccion natural es una de las causas de este fenOmeno, pero ésta seria tan
s6lo un mecanismo secundario que trabaja en el cambio continuo de las
proporciones, y no un proceso primario que transforma toda la morfologia

organica; por lo tanto, bajo esta perspectiva, la funcién estq subordinada ante
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la forma. Los alometrones pueden producirse experimentalmente en la
ontogenia.- Es decir, si alteramos una estructura, durante la ontogenia de un
individuo, podemos observar ciertos cambios en la estructura final del adulto.
Los alometrones pueden originar s6lo analogias y nunca homologias en el
sentido estricto.- Esto muestra que los cambios similares en las proporciones
pueden considerarse analogias, como la semejanza del tamafio de una parte
del cuerpo de dos animales diferentes, pero dos animales de diferentes linajes
no pueden formar el mismo érgano tan sélo por factores ambientales, porque
no participan en el origen de una nueva estructura. Los alometrones pueden
ser totalmente independientes de la afinidad ancestral.- Por definicion, los
alometrones pueden causar semejanza estructural sin ayuda de factores
internos. El origen de los alometrones, en animales con un ancestro similar,
puede ser cualquiera de los dos, convergente o divergente.- Un ancestro
similar puede producir convergencias por tener cambios similares, en cuanto a
la proporcién, o divergencias por presentar cambios diferentes.

Finalmente, para la finalidad de este analisis, s6lo mencionaré dos
caracteristicas de las rectigradaciones (las cuales repetiré en el siguiente
tema): Las rectigradaciones aparentemente podrian no tienen un valor
adaptativo en el momento que surgen.- Esto muestra que el factor interno
corresponde con la rectigradacion. Y por ultimo (comillas mias): El origen de
rectigradaciones similares en linajes independientes siempre origina
paralelismo o “convergencia”’.- Lo anterior puede interpretarse como una
convergencia que incluye algo de ortogénesis; si esto es asi, ciertos caracteres
semejantes podrian surgir, no por factores externos, sino por factores internos
(véase mas adelante).

En conclusidn, la convergencia de Osborn se explica como adaptaciones
similares que se desarrollan a partir de 6rganos o estructuras diferentes en
animales sin parentesco, pero la similitud es sélo “superficial”. La diferencia
entre el concepto de convergencia de Osborn con el de Scott, radica en que
éste Ultimo concepto se basa en la herencia de caracteres adquiridos. Pero
debido a que Osborn rechazo el lamarckismo, la explicacion causal de estas
convergencias fue la interaccion de los tres factores externos: el ambiente (que
afecta la forma final del organismos durante la ontogenia, sin que estos

cambios pueden perpetuarse por las células germinales), la ontogenia (puesto
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que las células durante el desarrollo dictan la forma final del adulto) y la
seleccién (caracteres favorables que son preservados durante la siguiente
generacion). Asi pues, estos factores externos se involucran en el origen de las
proporciones de una estructura ya presente (alometrones), y no en el origen de
la estructura misma (rectigradaciones). Pero algo importante del pensamiento
de Osborn subyace en que no toda la adaptacién se origina por lo externo,
pues sostuvo una teoria radical de la ortogénesis en la cual habria una
tendencia interna que llevaria a los organismos hacia una alternativa
adaptativa, sin ayuda de lo externo, y sobre esta base descansa parte de su
concepto de paralelismo.

El paralelismo de Osborn

Osborn define el término paralelismo como: “Adaptaciones analogas o
caracteres similares que surgen independientemente en animales u organos
similares o relacionados, causando una evolucion similar” (Osborn, 1905, p.
457). Lo que podemos notar de esta definicibn es que posee dos
caracteristicas fundamentales, una, que son adaptaciones semejantes, y dos,
que surgen independientemente en organismos “relacionados”. Recordemos
gue Osborn utilizé el término “homoplasia” para referirse a la potencialidad de
la estructura para desarrollar los mismos caracteres en organismos
emparentados. Un fenbmeno muy parecido al que seria descrito por Scott
como “paralelismo”. Pero, el paralelismo de Osborn no podria ser equivalente
al paralelismo de Scott, porque Osborn incluyé el paralelismo dentro del
conjunto de la analogia. De hecho, Gould (2004, p. 1112) sefiala correctamente
una anomalia en la definicion de paralelismo de Osborn de 1905, pues Osborn
hace una distincidbn geométrica entre lineas paralelas y convergentes, pero la
definicion de paralelismo que escribe Osborn es la definicion de paralelismo de
Scott, la cual no tiene que ver con las figuras geométricas de lineas paralelas
ahi ilustradas (véase Figura 2.9).

A partir de aqui veremos que el concepto de paralelismo tuvo dos
significados, uno se refiere a la constriccion de la forma por canalizacion

(sentido original), y el otro se refiere al cambio que se indica en las lineas
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paralelas y que pertenece a la evolucién convergente (sentido geométrico).
Podriamos asumir que el concepto de paralelismo de Osborn es una
combinacion de ambos sentidos, pero en la mayoria de las veces utiliza la
palabra en el sentido geométrico. Aun asi, algunos de sus escritos me hacen
pensar que su paralelismo estuvo vinculado con una versién fuerte de la teoria
de la ortogénesis, puesto que podria ser un tipo de explicacion de la analogia
gue no dependia de los procesos externos para producir adaptaciones.

Un ejemplo, donde Osborn utiliza la palabra paralelismo, en el sentido
geométrico y que no involucra la relacién de parentesco, es en un articulo de
1916 titulado “The Origin and Evolution of Life on the Earth”. Osborn (1916, p.
505) comenta que en algunos vertebrados observamos una infinidad de
caracteres complejos que evolucionan exactamente de la misma manera (como
las marcas del caparazén y el patrén del esmalte en los dientes de los
gliptodontes). Estos caracteres surgen independientemente porque existe un
impulso interno, una fuerza formativa de similitud que se hace presente en
“todos los caracteres de ancestria similar”. Pero Osborn sefiala que no siempre
tenemos que basarnos en la ancestria para la explicacion de caracteres
semejantes. Los organismos de un linaje desarrollan caracteres divergentes
para los diferentes medios, pero dos linajes separados pueden convergir en los
mismos resultados al desarrollarse en medios parecidos. Por ejemplo, Osborn
(1916, p. 510) observo que, aunque la estructura del cuerpo y los mecanismos
de locomocion de los animales son sumamente diversos, algunos vertebrados
convergieron paralelamente con algunos invertebrados produciendo estructuras
parecidas. Por ejemplo (cursivas mias), “Las necesidades combinadas en la
proteccion y en la locomocién conducen al paralelismo estrecho en la forma del
cuerpo entre esos primitivos euriptéridos sildricos como Bunodes y los
Ostracodermos vertebrados, una semejanza superficial que llevdé a [...]
defender la vision de que estos grupos estaban genéticamente relacionados”

De estos dos ejemplos, podemos darnos cuenta que en el primer caso,
la evolucion independiente tiene que ver con factores internos, porque los
organismos parten de estructuras similares y eso genera cierta potencialidad
para desarrollar los mismos caracteres. Osborn habia definido esto como
homoplasia, después utilizd la palabra rectigradacion para referirse a ese

fendmeno, que sin duda alguna podria haber sido el mismo tipo de fenébmeno
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qgue describid Scott bajo el término “paralelismo”. En cuanto al segundo caso,
sobre la relacion de los euriptéridos y los ostracodermos, usé la palabra
paralelismo en el sentido geométrico, es decir, dos linajes que evolucionan
separadamente y que convergen en sus estructuras por estar sometidas bajo
los mismos medios. Por tanto, la palabra paralelismo seria un tipo de
circunstancia que describe el fendmeno de convergencia. No obstante, pienso
que el paralelismo de Osborn no fue del todo convergencia, incluso podria
haber estado inmersa dentro de su teoria de la ortogénesis, y aunque no lo
dice explicitamente, eso puede verse a través de algunos de sus escritos.

El primer uso de la palabra “paralelismo” de Osborn se localiza en un
articulo de 1900, en donde habla de la relacion de las faunas entre los distintos

continentes durante el periodo terciario:

“Se sabe perfectamente, bajo el principio de la evolucion zoolégica,
gue en una region determinada, si se presenta una gran variabilidad
suficiente en su topografia, suelo, clima y vegetacion, a partir de tipos
primitivos y centrales se originara mucha diversificacién de fauna, de
acuerdo a la ley de radiacion adaptativa, [...] Las modificaciones que
los animales experimentan en esta radiacion adaptativa son
principalmente de naturaleza mecéanica. Estas estan limitadas por
influencias hereditarias, germinales o de estirpe en cuanto a nimero y
tipo y, por consiguiente, dardn como resultado la evolucion
independiente de tipos similares en regiones ampliamente separadas
bajo la ley de paralelismo u homoplasia” (Osborn, 1900, pp. 563-564;

cursivas en el original).

Aqui se muestran dos fuerzas que interactian en la produccion de
caracteres, una que concede adaptaciones especificas y otra que restringe la
morfologia hacia una senda evolutiva. También vemos que aparece la palabra
“paralelismo” y la usa para describir una ley que es diferente a la adaptativa.
Incluso vemos que esa “ley de paralelismo” es equivalente a la palabra
homoplasia, que, como vimos anteriormente, describia la ortogénesis. En esta
etapa, Osborn estaba convencido que la herencia de caracteres adquiridos

actuaba como una fuerza que produce la ley de radiacién adaptativa; pero,
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¢qué produce la ley de paralelismo? Considérese aqui que esta ley también
produce evolucion independiente en organismos de “influencia hereditaria” que
viven en regiones separadas.

En 1907, en un articulo titulado: Evolution as it appears to the
palaeontologist, Osborn (1907a, p. 747) menciono tres propuestas acerca del
origen de los caracteres via herencia. Primera: que el origen de los caracteres
tiene una direccion adaptativa desde el inicio. Por ejemplo, las cuspides
molares de los mamiferos han surgido independientemente en diversos grupos,
pero dichas cuspides tienen una adaptacién completa en el momento que se
originan, y durante la vida, del individuo, éstas son desgastadas por el
ambiente, por lo que, su transformacion, nunca ha dependido de la ontogenia,
ni del ambiente. Segunda: que el origen esta predeterminado por la herencia
del parentesco. Segun Osborn, esta hipotesis se basa en observaciones
geograficas en donde organismos relacionados de diferentes regiones del
mundo, quienes no tienen la oportunidad de cruzamiento, llegan siempre a las
mismas conclusiones estructurales. Por ejemplo, durante el Eoceno, las
cuspides molares, del género Equidae, evolucionaron simultaneamente en
Europa y en América. Tercera: que esta predeterminacion se debe a la similitud
del potencial hereditario. Esto no quiere decir que los animales de parentesco
similar evolucionan continuamente en direcciones precisas, sino mas bien que
trasmiten una potencialidad similar para el origen de nuevos caracteres.

Sin duda alguna, la causa que produce todos estos hechos esta basada
en la teoria de la ortogénesis y, como ya habia mencionado anteriormente,
Osborn (1905, p. 458) utilizé el término rectigradaciones para concebir el
fendmeno: “un nuevo término con el que propongo caracterizar o que en el afo
1889 describi como “variaciones dirigidas’, éste incluye cambios que algunos
escritores han descrito como “ortogenéticos’, pues nombran ortogénesis a la
supuesta ley del cambio dirigido (usualmente en direcciones adaptativas).”
Estas rectigradaciones, Osborn (1907b, p. 228) explica, son el resultado de la
homologia latente o potencial, “el origen de las nuevas cuspides molares que
se muestran dirigidamente, destinadamente, ortogenéticamente [...]
independientemente en diferentes ordenes de mamiferos, y quizas separados

por innumerables intervalos de tiempo.”
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Osborn (1922, pp. 137-138) no estuvo totalmente de acuerdo con el
término de ortogénesis por dos motivos: en primer lugar, porque se relacionaba
con las teorias de Eimer, quien estaba conectado con la idea de la herencia de
caracteres adquiridos; en segundo lugar porque los primeros naturalistas en
observar este fenémeno fueron principalmente alemanes como el paleontdlogo
Waagen, que en 1869, describia la adaptacion dirigida bajo el término de
“mutacion.” y veinte afios después Neuymayr utiliza el de Mutationsrichtung
para la tendencia continua observada en algunos caracteres, por tanto, la
ortogénesis debe nombrarse como Mutationsrichtung (en aleman). Tomando
esta consideracion, Osborn muestra que la Mutationsrichtung es un principio

que prueba que las adaptaciones surgen por factores internos:

“Personalmente he observado que este principio de Mutationsrichtung
es especialmente dominante en el origen de los caracteres, aqui, por
lo menos, no pueden aplicarse otras interpretaciones, no hay cuestion
para la seleccion entre dos alternativas, adaptativo y no adaptativo,
porque lo no adaptativo nunca ocurre, el proceso entero es adaptativo
y las diferencias entre dos organismo es la rapidez y la direccién con la
cual la Mutationsrichtung actia” (Osborn, 1922, p. 139).

Claramente, Osborn conocia el debate entre la forma y la funcion, y
como paleontdlogo, pensaba que su disciplina podria ayudar a solucionar la
controversia: “Esta gran cufia, entre la concepcion de la ‘ley’ [de
predisposicion] y el "azar” [en la variacién], es manejada en casa por la
paleontologia moderna, que desde los tiempos de Aristételes ha dividido a los
bidlogos en dos escuelas de opinion” (Osborn, 1912, p. 277). Para Osborn, la
balanza estaba inclinada hacia la forma, porque sus rectigradaciones indicaban
que la estructura o los factores hereditarios capacitaban el desarrollo de
algunas estructuras adaptativas. Por supuesto, la ortogénesis no es la Unica via
gue produce adaptacion (pues como vimos en la seccién anterior, Osborn
pensd que la ontogenia, el ambiente y la seleccién eran las causas del
fendbmeno), pero como rechazé el lamarckismo, la ortogénesis era la Unica
alternativa que explicaba la “variacion dirigida” de estructuras aparentemente

adaptativa. En cualquier caso, esta ortogénesis describe también Ia
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constriccidon de la forma, porque si no existiera esta ley de “predisposicion” (por
ejemplo en las cuspides molares de los mamiferos fésiles) encontrariamos “una
infinidad de origenes variables” (Osborn, 1907b, p. 228).

El problema principal fue que Osborn no encontraba la causa exacta de
las rectigradaciones, el término podria haberse usado solamente como
descriptivo: “la rectigradaciones son solamente una designacion para los
estados tempranos perceptibles de ciertos caracteres nuevos” (Osborn, 1912,
p. 250); y por otro lado, él sabia muy bien que esta causa, aunque
desconocida, estaba involucrada directamente con la herencia, porque
aparentemente existia una ley de control ancestral o hereditaria operando en el
origen de las estructuras.

Pero, ¢el paralelismo de Osborn significd esa ley de control hereditaria,
esa ley de predisposicién o el intermedio entre la homologia y la analogia?
Osborn habia utilizado el término de homoplasia para describir esta serie de
fendmenos, pero una vez que reconocio que el término tenia otro significado
(de acuerdo a la recomendacion de Lankester, véase “la homoplasia de
Osborn”), se conformé con describir el fendbmeno bajo el término
“rectigradacion”: “El origen nuevo e independiente de las cuspides, descritas
anteriormente como homoplasticas, serian descritas como rectigradaciones”
(Osborn, 1907b, p. 239). Mas adelante sefial6 que la homoplasia incluye la
convergencia y el paralelismo, cuya diferencia subyacia en la relacion del
parentesco. De ahi, pienso que el paralelismo, definido bajo las
especificaciones de “adaptaciones analogas que surgen independientemente
en animales relacionados”, tiene que ver con la rectigradacion para el
desarrollo de estructuras adaptativas; y si la rectigradacion es con respecto al
origen de un nuevo Organo, por lo tanto, la adaptacién producida es de un
fendmeno de nivel superior, diferente a las adaptaciones producidas por los
alometrones.

De aqui, es importante volver a la diferencia entre rectigradacion y
alometrén, vistas en la seccion anterior. Los alometrones implicaban los
factores externos y las rectigradaciones el factor interno. Asi pues, para
terminar con este andlisis del concepto de paralelismo de Osborn y su
concepcion evolucionista, sera necesario discutir las conclusiones de Osborn,

en The Origin of the Species Il, acerca de las implicaciones de las
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rectigradaciones (El andlisis y la discusién son mias, pero las oraciones que
estan en cursivas son de Osborn, 1925, p. 750): Las rectigradaciones
aparentemente podrian no tener un valor adaptativo en el momento que
surgen.- Esto podria resultar contradictorio, pero muestra que las
rectigradaciones se deben a un factor interno. Las rectigradaciones participan
en el surgimiento de nuevos caracteres.- Si las rectigradaciones son la causa
del origen de nuevos caracteres, y si pueden producir adaptaciones, por tanto,
esas adaptaciones serian diferentes a las producidas por los alometrones, ya
que éstas Ultimas soOlo se refieren al origen de las proporciones. Las
rectigradaciones no pueden producirse experimentalmente en la ontogenia.-
Esto muestra que las rectigradaciones no se deben a una causa funcional o
externa, porque el cambio estaria siendo producido en el interior del organismo.
Las rectigradaciones originan estructuras que podriamos considerar
homologias.- Es decir, que estructuras de origen independiente pueden
considerarse homologias, y ahi que la rectigradacion sea equivalente a su vieja
concepcion de homoplasia. Las rectigradaciones surgen principalmente por la
afinidad ancestral. He aqui un enunciado que apoya mi hipoétesis, porque, si por
definicion, el paralelismo incluye origen independiente en organismos
emparentados, entonces existe una fuerza interna que propicia adaptaciones
semejantes en aguellos organismos relacionados. Y por ultimo (comillas mias).
El origen de rectigradaciones similares en linajes independientes siempre
origina “paralelismo” o convergencia.- Finalmente observamos que la palabra
“paralelismo” tiene el sentido geométrico, porque pone como ejemplo la
evolucion independiente de las cuspides molares (hipocono y conulos) de dos
organismos sin parentesco, como el Orohippus (de la familia de los caballos) y
el Notharctus (de la familia de los primates). Pero, si el origen de las
adaptaciones se da en un nivel superior (no en el cambio de las proporciones,
sino en el origen de nuevos caracteres), entonces la rectigradacion (la
ortogénesis) también originaria el paralelismo.

Sobre la perspectiva de los términos de Osborn que producen la
evolucion por origen independiente, podemos concluir los siguientes puntos:
Primero, la homoplasia de Osborn se definio como la adquisicion de estructuras
homologas por evolucion independiente debido a factores internos que

promueven el cambio evolutivo hacia estructuras o adaptaciones especificas
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(una definicion parecida a la homoplasia de Lankester en el sentido estructural,
pero con una explicacion diferente)). Mas adelante, Osborn cambié de parecer
con respecto a la terminologia y reconocié que la homoplasia involucraba los
conceptos de paralelismo y convergencia. No obstante, nunca abandond su
opinion acerca de la “ley de predisposicion”, la cual nombraria después como
rectigradacion. Segundo, debido a que abandoné el lamarckismo, las causas
de la convergencia, para Osborn, fueron los tres factores externos de la
evolucion: el ambiente, la ontogenia y la seleccion. Segun Osborn, estos
factores producian adaptacion, pero tan sdlo eran cambios graduales en las
proporciones de caracteres ya existentes. A este tipo de transformacion le
llamé alometron. Tercero, el término de paralelismo de Osborn fue ambiguo,
porque utilizdé la palabra en su sentido geométrico, y al mismo tiempo, la
describié bajé la definicion de Scott. Cuarto, el concepto de paralelismo de
Osborn pudo estar involucrado en una teoria rigida de la ortogénesis, ya que
Osborn aseguraba que los organismos tenian una tendencia para generar
caracteres adaptativos a partir de un control hereditario. Esto representaria
caracteres adaptativos a otro nivel, porque las rectigradaciones implicaban el
origen de nuevos caracteres, y ho cambios en las proporciones como se daba
en el caso de los alometrones. Asi pues, aunque Osborn representd la palabra
“paralelismo” para describir la evolucién de organismos de linajes separados, el
paralelismo se explicaba mediante un factor interno que produce adaptaciones
pero a un nivel superior (es decir, no en la produccion de caracteres
secundarios, como el tamafo, el color, etcétera, sino el origen de nuevos
caracteres), la rectigradacion.

Aqui, debemos tener en cuenta una consideracion importante sobre la
teoria de la ortogénesis. Vimos anteriormente que la teoria de la ortogénesis de
Scott (asi como su explicacion del paralelismo) subyace en un fenémeno de
constriccion. Este tipo de fendmeno, que he llamado constriccion por
canalizacion, indica que la estructura se limita o se canaliza a tan sélo pocas
rutas de transformacion, y de ahi que los organismos emparentados producen
los mismos caracteres por evolucion independiente. Ahora bien, ¢la
ortogénesis de Osborn se explicaria por el mismo principio? En realidad, la
teoria de la ortogénesis de Osborn es muy rigida, en el sentido que utiliza

expresiones como “ley de predisposicién”, “potencialidad de caracteres”,

81



“origen predeterminado”, etcétera. Pero, su versién mas fuerte implicaba una
direccién especifica de caracteres adaptativos debido a factores internos.

Sin embargo, Osborn siempre se refirié a la ortogénesis en un sentido
descriptivo, porque reconocio que la causa de estas tendencias seguia siendo
desconocida. Por ejemplo, en los udltimos afios de su vida, Osborn llamé
aristogénesis al proceso de adquisicion de caracteres adaptativos, el cual
podria llevarse a cabo por dos medios: el primero es el alometrén, cuyas
modificaciones son producto de las células somaticas, y el aristogen
(rectigradacion), que tendria que surgir directamente del plasma germinal, ya
que la adaptacion puede estar “predeterminada por el potencial germinal de
ciertos linajes”. Por supuesto, Osborn asumié un factor genético para explicar
las tendencias, pero eso no significa que haya garantizado esa perspectiva:
“sabemos como funciona la aristogénesis”, pero “no tenemos explicaciéon o
hip6tesis que nos dé la respuesta de por qué funciona o cuales son sus
causas” (Osborn, 1933, p. 700). De esta manera, podemos estar seguros que
Osborn reconocié la constriccion de la forma como fendmeno (porque la
evidencia fosil se mostraba constrefiida e indicaba lineas establecidas en una
sola direccién), pero al apropiarse con la idea que el origen de las estructuras
tendrian un valor adaptativo y al rechazar la perspectiva de la herencia de
caracteres adquiridos, penso que la explicacion residia en un factor hereditario
desconocido, ya que los organismos emparentados muestran el mismo tipo de
modificaciones. La defensa que puedo hacer aqui a la teoria de la ortogénesis
de Osborn es que no es de tipo vitalista, o fundamentada en una evolucion que
estuviera guiada por un impulso divino, por el contrario, es una teoria
mecanicista que descansa en hechos empiricos y que buscaba causas
biolégicas para la explicacibn de esos hechos. Incluso, ni siquiera era
progresiva, porque la tendencia podia desarrollarse en cualquier direccion (por
ejemplo a la reduccion de un érgano).

Asi pues, a lo largo de este capitulo vimos que los términos de
homoplasia, paralelismo y convergencia surgieron de teorias antidarwinistas,
en un mundo en donde la seleccién natural, apenas y se menciona (la
homoplasia y el paralelismo descritos por medio de la teoria de la ortogénesis y
la convergencia explicada bajo la herencia de caracteres adquiridos o bajo la

interaccion de diferentes factores evolutivos en el que la seleccion resulta ser
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s6lo una). De hecho, ellos siempre tuvieron el interés en los asuntos
relacionados a factores internos y en la constriccion de la forma, por ejemplo,
Scott menciondé que las estructuras prevalecian estaticas y su direccion
evolutiva se encontraba restringida; mientras que Osborn argumentd que los
factores externos sélo trabajaban en el acomodo del tamafio, pero nunca en el
origen de nuevas estructuras. Debido a esto, podemos decir que ambos eran
formalistas, o bien, que establecian que la estructura era mas fundamental que
la funcion.

Una conclusion general radica en que el paralelismo de Scott y la
homoplasia de Osborn, a través de la descripcion del fenbmeno de la
constriccién por canalizacién, proporcionaron las bases epistemoldgicas para el
desarrollo del concepto moderno de paralelismo. Osborn y Scott elevaron la
paleontologia como una disciplina autbnoma y fundamental que aportaba
resoluciones a los grades enigmas de la teoria de la evolucién. Esto me
conduce a pensar en que no tardara el dia en que la paleontologia recupere el
mundo perdido de la macroevolucion, y quiza la voz profética de Scott (1896, p.
188) salga a la luz: “Cuando llegue ese tiempo, evidentemente el paleontdlogo
sera capaz de hacer valiosos servicios incluso mas que de lo que ha realizado

en el pasado”.

83



84



-Capitulo 3-

Arthur Willey y el concepto de convergencia

De acuerdo con Haas y Simpson (1946. p. 331), el término de “convergencia’
nace del libro The Descent of Man (1871) de Charles Darwin. Inspirado en las
Lecturas acerca del hombre (1863) de Carl Vogt, Darwin escribié (cursivas

mias):

“Los primeros humanos, al principio, podrian haber divergido
demasiado en sus caracteres hasta llegar a ser muy diferentes entre
las razas; aunque consecutivamente, segun lo sugerido por Vogt, ellos
convergieron [converged] en sus caracteres. Del mismo modo, cuando
el hombre selecciona, para un mismo objetivo, la progenie de dos
especies distintas; a veces induce una considerable suma de
convergencia [convergence], en cuanto a la semejanza” (Darwin, 1871,
pp. 221-222).

Méas adelante, Haas y Simpson sefialan que, aunque estos hechos
comprueban que la palabra “convergencia” tuvo un origen suizo (por medio de
Vogt) y britanico (Darwin), al parecer, la palabra tuvo mayor difusion en los
académicos alemanes que en los académicos ingleses y estadounidenses de
finales del siglo XIX.

De cualquier manera, recordemos que William Berryman Scott fue el

primero en proponer el concepto de convergencia como evolucién
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Figura 3.1. Arthur Willey (1867-1942).

independiente de linajes separados.™® Sin embargo, la palabra “convergencia”
adquiere su significado moderno (como estructuras similares en linajes
separados cuya causa se debe a la seleccion natural trabajando en ambientes
parecidos) hasta principios del siglo XX. Y uno de los principales promotores de
esta idea de la convergencia fue Arthur Willey (Figura 3.1), un neodarwinista
qgue también utilizaria los conceptos de homoplasia y paralelismo bajo una
explicacion funcionalista.

Arthur Willey nacié en Scarborough, Inglaterra, el 9 de octubre de 1867.
Siendo hijo de un reverendo, y teniendo un gran interés en la Historia Natural
cuya influencia adjudica al gran naturalista inglés, Edwin Ray Lankester, Willey
entro a la University College en Londres en 1887. En esta universidad, curso
algunas materias como zoologia, geologia y botanica, y obtuvo el titulo de B.
Sc. (Bachelor of Science) hasta 1890. En esa época (1889-1890), viajé a
Messina (ltalia), lugar en donde llevo a cabo una importante investigacion sobre

1% véase “la convergencia de Scott”, en el capitulo anterior.
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el desarrollo del “anfioxo”, el cual constituyé el tema de sus primeros trabajos
publicado. En 1891, pasé algunos meses en Freiburg bajo la supervision de
August Weismann, y luego se establecié durante un afio en la Estacion Marina
de Plymouth y Napoles, trabajando principalmente en el desarrollo de los
Ascidiaceos.
El primer empled académico que consigui6 fue el de Tutor en Biologia

en la Universidad de Columbia en Nueva York durante los afios de 1892 a
1894. Durante ese periodo, Willey continué sus estudios acerca del anfioxo y
complet6 su famoso libro titulado Amphioxus and the ancestry of the
vertebrates, el cual le otorgé su Doctorado en Ciencias en la Universidad de
Londres. En 1894, dej6 su puesto de la Universidad de Columbia para entrar en
la Beca Balfour (Studentship Balfour) de la Universidad de Cambridge en la que
llevd a cabo estudios en las Indias Orientales sobre el Nautilus. Tiempo
después, consiguio ser miembro en el Colegio de Cristo en donde recibio el
grado de M.A. Entre los afios de 1899 a 1901 dio clases en biologia en la Guy's
Hospital Medical School tomando el puesto de Minchin quien habia sido
designado para remplazar a Lankester como profesor Jodrell de la University
College. En 1902, fue nombrado Director del Museo Colombo en Sri Lanka
(antes Ceilan), después fue elegido como miembro de la Royal Society debido
a sus numerosas contribuciones a la zoologia. Durante sus ocho afos de
servicio en el Museo Colombo, hizo varias contribuciones en la historia natural
de Sri Lanka, incluso fundé una revista bajo el nombre de Spolia Zeylanica.

Para 1909, Willey toma la direccion del Departamento de Zoologia en la
Universidad de McGill en Montreal, lugar que estuvo vacante debido a la salida
de E. W. MacBride. La investigacion que realizé durante ese periodo fue acerca
del plancton dulceacuicola, en particular trabajo con crustaceos copépodos de
los cuales dio a conocer muchas nuevas especies. También escribié dos libros
de gran interés general, el primero titulado Convergence in Evolution en 1911.
Diecinueve afios después escribiria Lectures on Darwinism. Luego tomo la
catedra de Strathcona en 1924, pero al llegar al limite de edad, a los 65 afios,
en 1932 se convirtié en Profesor Emérito.**

' Para una revisién biografica mas detallada de Willey, véase Kerr, 1943.
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Los primeros estudios, que Willey llevé a cabo, estaban enfocados
principalmente en la morfologia y en el desarrollo de los anfioxos y las ascidias,
cuyas relaciones estructurales con los vertebrados trataba de descubrir.
También dedicO la mayor parte de sus estudios a los nautilos, de los cuales
consigui6 una gran cantidad de ejemplares, ocupando muchas de sus
publicaciones; sus objetivos consistian en averiguar sus relaciones
filogenéticas con otros organismos, asi como también la evolucidén de algunas
de sus estructuras fundamentales. También estuvo interesado en la evolucion
de los onicéforos, observando su afinidad “primitiva” con respecto a los
artropodos. De acuerdo con Kerr (1943), la principal contribucion de Willey
fueron sus estudios morfolégicos particularmente inclinados en la historia
evolutiva de la estructura animal. Esto lo llevo a inmiscuirse en la cuestion de la
ancestria de los vertebrados, de esto, Willey intentaba reconstruir la evolucién
de las estructuras de los vertebrados a partir de las del anfioxo, la ascidia, y
otros “protocordados”. Este estudio lo condujo también al problema de la
evolucion independiente, pues siempre mostrd cierto resentimiento en que los
estudios morfolégicos estaban concentrados en la busqueda de homologias
mas que en las convergencias, esto lo motivo a escribir su liboro Convergence,
el cual tuvo como objetivo mostrar la importancia que tenia ese fenomeno en
los estudios morfologicos, tomando la perspectiva de que: “la seleccion natural
es la causa mas comun en la naturaleza”. A continuacion veremos mas en

detalle esta discusion.

Convergencia versus paralelismo

En 1911, Arthur Willey, en su tratado Convergence in evolution, defendia una
postura totalmente diferente con respecto al tema de la evolucion
independiente. Para Willey, el concepto de convergencia fue un concepto
dominante que incluia algunas subcategorias como el mimetismo, la
homoplasia y el paralelismo. La convergencia, para él, expresaba la accion de
la seleccion natural para formar las mismas configuraciones fenotipicas en
grupos que no tienen afinidad genética. Una de sus grandes aspiraciones fue

mostrar que la convergencia era un fenbmeno comun, tan importante como el
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concepto de homologia, y que estaba siendo subordinada por la mayoria de
morfélogos quienes se inclinaban a estudiar las homologias sin tener en cuenta
la posibilidad de la evolucién independiente.

La discusién comienza en el verano de 1911, después de que Willey
mandara el manuscrito del libro de Convergence para su impresion. En ese
momento, se top6 con un articulo que le atrajo inmediatamente su atencion, el
autor era Henry Fairfield Osborn, el titulo era Homoplasy as a law of latent or
potential homology.*® Willey estuvo interesado en las conclusiones de Osborn,
y observé que sus definiciones (convergencia, paralelismo y homoplasia) no
coincidian con su perspectiva sobre los modos operativos de la evolucién:
“Desafortunadamente, en lo que no estoy de acuerdo con Osborn es en la
cuestion de la terminologia. He usado la palabra convergencia en un sentido
mas amplio que incluye habitats, funciones, estructura y fisiognomia; yo espero
que, después de considerar bien las cosas, esta aplicacion sea ampliamente
aceptada” (Willey, 1911, pp. X-Xi).

Como vimos anteriormente, en sus primeros escritos, Osborn utilizo el
término de homoplasia como una subcategoria del concepto de homologia, por
lo que lo separa de los conceptos de convergencia y paralelismo, los cuales
estan incluidos en una categoria mas general de analogia. Lo interesante de
esta clasificacion es que Osborn tomo6 en cuenta que la convergencia y el
paralelismo se ubicaban dentro de los fendbmenos que corresponden a la
analogia, a diferencia de la homoplasia que poseia un aspecto mas inclinado
hacia la homologia.*® Willey observé que existia cierta confusiéon en los
términos de Osborn, pero ademas aseguré que dichas definiciones no
mostraban algin indicio de las relaciones reales entre los diferentes
organismos, precisamente porque su aplicacién resultaba ambigua. Mas
adelante, afirmé que los conceptos de analogia, convergencia, paralelismo y
homoplasia de Osborn, eran tan solo grados de un mismo término general (la
convergencia), y que el concepto de analogia de Osborn era bastante pobre,

de tal manera que resultaba dificil adjudicarle alguna aplicacion real.

!> véase la homoplasia de Osborn en el capitulo anterior.
10 Aunque, como vimos anteriormente, después Osborn cambia de opinion sobre el manejo de
los términos.
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De acuerdo con Willey, el término “morfologia”, el cual implica la
cuestiéon de la “morfogenia” (o el origen de las formas), ha tenido un significado
mas relacionado con la afinidad de herencia que con la evolucidon
independiente. Muchos de los objetivos que se han llevado a cabo en esta
disciplina, han sido principalmente sobre el seguimiento de homologias cuyos
propésitos recaen directamente en conocer las relaciones consanguineas entre
los diferentes grupos. En pocas palabras, “la morfologia trata acerca de la
evolucion de formas y érganos dentro de los limites de un tipo determinado”,
mientras que “la filogenia también hace esto, y mucho mas, porque contiene la
tarea casi imposible de seguir el linaje de los tipos primarios” (Willey, 1911, p.
9). Sobre esto, menciona que el criterio de homologia es muy dificil de definir y
sus limites estan basados en los de la convergencia y viceversa; de hecho los
estudios morfolégicos han dependido de esta dualidad, pero la prioridad de las
explicaciones morfolégicas no ha sido equitativa: “La distincién entre la
morfogenia convergente y la normal [de homologia] ha dominado a lo largo de
la literatura bioldgica; sin embargo, creo el hecho de que, hasta este momento,
la equidad de intereses, las cuales se asocian a los dos ramas de la materia,
no ha sido reconocido de una manera adecuada” (Willey, 1911, p. 11).

El problema de la morfologia comparada, Willey afirma, es que el origen
de los caracteres tiene dos vias. Por un lado tenemos que se debe a la
herencia comun, y por otro que se debe a la convergencia. La tarea del
morfélogo es aprender a distinguir entre estas dos explicaciones, las cuales es
muy independiente de las consideraciones acerca de las relaciones evolutivas
entre los animales. La morfologia claramente cae en dos divisiones, la
morfogenia convergente y la morfogenia normal u homogenética. La
morfogenia convergente generalmente ha sido subordinada, y no es aceptada
como un argumento a priori; en otras palabras, la explicacion del origen de las
estructuras morfologicas por convergencia no ha sido considerada como una
opcion primordial en los estudios morfolégicos. En cambio, la morfogenia
homogenética es la alternativa que comunmente utilizan los morfélogos la cual
consiste en el reconocimiento de verdaderas homologias, y los caracteres que
no se les pueden atribuir como homologias, a veces se explican por la “mera
convergencia”. “Parece que entre los morfélogos hay mas satisfaccion en

mostrar la genealogia que en noventa y nueve demostraciones de
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convergencia. Personalmente, tomo la perspectiva que ambas [...] divisiones
de la morfologia son igualmente importantes” (Willey, 1911, p. 53).

Pese a lo anterior, pienso que mas que una igualdad entre estas
alternativas de explicaciones morfoldgicas, Willey claramente trata de resaltar
el fenbmeno de convergencia como un proceso autoritario en la evolucion. La
cuestion subyace en que intentaba abordar todos los ejemplos posibles de la
evolucion independiente, pero no a la manera en como los habian emprendido
Scott y Osborn, sino mas bien lo hace en un sentido estrictamente funcional, en
donde no existen barreras de constrefliimiento como limites de la expresion
fenotipica, incluso él utiliza estos ejemplos para contrarrestar las visiones
antidarwinistas que se habian formulado en el tema de la evolucion
independiente. Por este motivo, Willey introduce una vision darwinista en esta
discusiones, la cual implica poner a la convergencia como un término primordial
en las explicaciones evolutivas y que, al contrario de las visiones formalistas
que vimos anteriormente, subordina el concepto de paralelismo para darle un
giro total a su significado original (es decir, al paralelismo de Scott). La disputa
no sélo fue directamente contra la homologia, sino también contra el concepto

de paralelismo de Scott (o la homoplasia de Osborn).

La convergencia de Willey

Segun Willey, muchas de las formas han llegado independientemente a las
mismas conclusiones estructurales y funcionales en diferentes organismos, por
ejemplo, muchos de los animales de habitats nocturnos han desarrollado en el
0j0 una pupila que, cuando ésta se contrae ante la entrada de luz, toma la
forma eliptica vertical o eliptica horizontal. La pupila del gato es vertical durante
el dia, pero no en otros felinos como el leopardo, el jaguar, el ledn y el tigre que
tienen una pupila normal circular. Entre los anfibios, los géneros, Rana, Bufo,
Rhacophorus la forma de la pupila es vertical, mientras que ixalus es la
excepcion con una pupila horizontal. En los reptiles el geco (Gekkonidae)
presenta también una pupila vertical, al igual que la mayoria de las serpientes,
a diferencia del género Dryophis que tiene una pupila horizontal muy

pronunciada. Entre los mamiferos de pupilas horizontales se encuentran el
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Figura 3.2. Convergencia de la pupila en forma horizontal, en Dryophis y Herpestes, segun Willey
(Tomado de Willey, 1911).

caballo, el camello, el toro, la oveja, la suricata (Suricata), el meloncillo
(Herpestes), etcétera (véase figura 3.2).

Mismos habitats, Willey afirma, pueden producir formas idénticas en
diversos organismos, pero también hay algunas otras causas que pueden
producir convergencia. El habla de tres funciones principales para la vida
animal, el metabolismo (nutricion, respiracion y excrecion), la reproduccion y la
neuracién. Estas funciones pueden producir un arreglo similar en los sistemas
organicos, por ejemplo, el cerebro ha evolucionado independientemente en
algunos organismos de diferentes linajes: el cerebro de las hormigas podria ser
comparable con el cerebro de los mamiferos, pero no son homadlogos, porque
los mecanismos que llevan a cabo su funcionamiento son independientes. Con
respecto a la respiracion, los animales han experimentado una gran variedad
de alternativas estructurales para llevar a cabo la funcion de la obtencion del
oxigeno, como la respiracion cutanea, las branquias, los pulmones, las
tragueas (en insectos), etcétera. Asi pues, podemos constatar que la
preservacion se debe a un buen funcionamiento fisiolégico, y no solamente

como consecuencia del ambiente: “Estos diferentes métodos de respiracion no
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son simplemente adaptaciones al ambiente, sino que son adaptaciones que se
mantienen constantes en la evolucion y son independientes del ambiente”
(Willey, 1911, pp. 139).

Willey sostuvo que existian muchas alternativas para la convergencia, y
gue cada unos de los ejemplos tenian sus diferentes grados de intensidad. Los
mas comunes, de acuerdo con él, son el mimetismo y la homoplasia. Citando a
Wallace, el mimetismo lo define como “una forma de similitud protectora en el
gue una especie es casi semejante a otra con respecto a la forma externa y
[particularmente] en el color, con el objetivo del engafio, aunque las dos
especies no logran estar realmente emparentadas y en ocasiones éstas
pertenecen a distintas familias u 6rdenes” (Wallace, citado en Willey, 1911, pp.
53-54).

La coloracion de advertencia es lo mas destacado del mimetismo vy, por
lo general, estos colores indican, a los depredadores, que el organismo es
venenoso o0 que tiene un sabor desagradable, aunque una variante puede ser
que algunos organismos no venenosos imiten los colores de alguna especie
venenosa. También puede haber organismos cripticos, es decir, que sus
caracteristicas los ayudan a desaparecer en el ambiente (por ejemplo, los
insectos que parecen hojas o ramas de los arboles de alrededor, etcétera). De
acuerdo con esto, el tipo de similitud, en el mimetismo, es sélo externa y
visible, y nunca se extiende a los caracteres internos.

Entonces, el mimetismo involucra todos aquellos aspectos superficiales
en la forma animal, que surgen constantemente en diversos animales en los
distintos habitats. En pocas palabras, es una “convergencia fisiognémica entre
dos o0 mas especies de animales”, a diferencia de la homoplasia que, de
acuerdo con Willey, es un tipo de convergencia mas profunda que depende de
lo estructural o lo interno. Mas adelante, sefiala que existe todavia una tercera
via de convergencia, la cual se designa por la evolucion paralela. Este tipo de
convergencia que llama “paralelismo”, se refiere a las rutas evolutivas que
avanzan independiente en dos linajes, que pueden llegar a una semejanza
similar debido a los mismos hébitos funcionales (Willey, 1911, p. 57).

Tomando estas consideraciones sobre los grados en los cuales la
convergencia se puede desenvolver, podriamos preguntarnos ¢a qué se debe

la similitud en las estructuras si no es por la propagaciéon de la herencia? De
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acuerdo con Willey (1911, p. 51): “hay alguna propiedad primaria de la materia
viva en la cual las fuerzas moldeadores de la naturaleza han estado trabajando
durante tiempos inmemorables”; pero exactamente ¢qué es esa fuerza
moldeadora que opera en la produccion de estas estructuras morfologicas?
Hablando de algunos organismos que imitan la forma de hojas, él responde:
“En estos casos se podria suponer que la seleccion natural ha tomado ventaja
de una estructura previamente existente; la esencia de la forma de hoja, que se
presenta como un caracter genérico, se va fijando antes de su establecimiento
actual de semejanza estrecha” (Willey, 1911, p. 67; cursivas mias). Es decir,
qgue la seleccién natural escoge, entre las variantes, aquellas variaciones que
surgen de manera fortuita, asi que se van fijando gradualmente hasta obtener
resultados sorprendentes como la imitacion de una hoja. Considerando el
mimetismo, Willey hace un ataque hacia la influencia del medio como
motivador del surgimiento de estas variaciones, porque si nho hubiera una
seleccion de caracteres llamativos, entonces la ventaja adaptativa se
presentaria inmediatamente en los organismos, pero esto no es el caso: “las
similitudes y las asociaciones entre insectos apetecibles y desagradables son
dificiles de explicar bajo la teoria del tropismo, al menos que supusiéramos que
estos caracteres hubieran surgido por convergencia ordinaria antes de que la
ventaja fuera tomada por seleccion natural” (Willey, 1911, p. 56). Por otro lado,
él entendia perfectamente que algunos efectos del mimetismo también podrian
resultar en contra de la teoria de la seleccion, porque la seleccién reducia la
variacion y el cruzamiento la amplificaba, por lo que, al no ser la variacion tan
abundante, la seleccion entraria como una causa secundaria del proceso

evolutivo:

“El efecto de la constante repeticion de tales variaciones numerosas
como se presentan, durante generaciones, en los animales de forma
de hoja como el Lepiddptero y Ortoptero, es un testimonio que persiste
en contra de la verdad del "Darwinismo’, en la medida en que, de
acuerdo a la teoria darwiniana, estas variaciones se deben tanto a la
fijacion por seleccion natural como a la abundancia por

entrecruzamiento” (Willey, 1911, pp. 60-61).
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La cuestion es que si la seleccion natural fija las variaciones favorables
para la supervivencia, en este caso habria una reduccién de la variacion,
incluso a tal grado de llevar a la especie a la extincion, a menos que se
produzca mas variacion en las poblaciones, pero si la produccion de variacion
es mas frecuente que su fijacion, habria un problema en el surgimiento de
nuevas variables adaptativas; para contrarrestar este argumento, Willey
propone que la seleccion también estaria favoreciendo en mantener cierto

grado de variacion para la supervivencia de la propia especie:

“Cualquiera que sea la respuesta [...] puede ser que la seleccién
natural esté interesada en conservar las variaciones para el beneficio
de la especie, y no para el origen de nuevas especies” (Willey, 1911, p.
61).

Asi pues, aungque la seleccion natural es el medio mas importante para
producir convergencia, Willey (1911, pp. 67-68) considerd6 que podria haber
convergencia de caracteres sin seleccion, y esto debido a procesos
contingentes: “La semejanza que estos animales poseen con la hoja es
selectiva, y las que poseen por accidente es una convergencia’. Los casos en
la semejanza del plumaje entre las aves y las lineas longitudinales en algunos
mamiferos (por ejemplo, los juveniles del cerdo salvaje, el tapir y el ciervo
ratén), “en todos esos casos la convergencia es independiente de la seleccion”.

En conclusion, hemos visto que Willey utilizaba la palabra convergencia
como un término general y dominante que abarcaba todos los casos posibles
para la evolucidon independiente. Sin embargo, las implicaciones de esta
perspectiva recaen directamente en la definicion general que él hace sobre el
fendbmeno de convergencia: “El término convergencia es aplicado a las
similitudes entre los animales que no se deben a la relacion directa o a la
afinidad genética; en otras palabras, que no son derivadas por herencia a partir
de ancestros en comun, sino que resultan a partir de la adaptacidon
independiente funcional para fines similares” (Willey, 1911, p. 52). Esta
definicion contiene dos elementos importantes para discutir: En primer lugar, el
origen independiente es un fendmeno que se debe a la similitud de funciones.

Por lo tanto, esta perspectiva rechaza toda consideracion de la constriccion de
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la forma como un fenbmeno que también implica la evolucién de estructuras
por independencia. En segundo lugar, como la convergencia se debe a la
seleccion natural, la cual produce adaptaciones o funciones fisiologicas
elementales; por tanto, la seleccién se impone como un mecanismo dominante
sin restriccion que opera constantemente en la configuracion de la estructura

organica.

La homoplasia de Willey

Como se habia sefialado anteriormente, la homoplasia de Willey (1911, p. 57)
es una subcategoria de la convergencia en la cual se incluye todos aquellos
casos en los que se observa una semejanza mas estrecha de “estructura” en
los diferentes organismos, a diferencia del mimetismo que sélo se expresa en
los caracteres exteriores o superficiales. Entonces, la homoplasia son “tales
coincidencias de forma y funcién”, las cuales podemos apreciar en algunos
mamiferos marsupiales que tienen la misma configuracién comparandolos con
la de algunos mamiferos placentarios, la de algunos mamiferos arboricolas
como la musarafia arboricola (Tupaiidae) con respecto a la ardilla comun
(Sciuridae), o la semejanza de algunos mamiferos insectivoros voladores como
el lémur volador (Galeopithecus) y la ardilla voladora (Pteromys).

Considerando que, para Willey, la homoplasia es una convergencia
asociada a la semejanza estructural y funcional de los caracteres, podemos
preguntarnos: ¢ seria considerada la homoplasia de Willey el equivalente de la
homoplasia de Osborn? Quiza la respuesta reside en el origen de la palabra
“homoplasia” de Lankester. Willey era muy consciente de las implicaciones
tedricas y semanticas de la palabra original de “homoplasia’. El sustento de
esta afirmacion recae directamente en el hecho de que Willey le dedica el libro
de Convergence a Lankester. “Para Sir Lankester, [...] veinte afios han
transcurrido desde que publiqué mi primeras notas bajo tu guia, y dieciséis
afos desde que hice un gran esfuerzo por regresar temporalmente y para
dedicarte un ejemplar, [...] si hubo una razon, ahora debe haber dos razones

para asociar tu nombre con la naturaleza de este libro”. Ahora bien, podemos
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Figura 3.3. Esquema que representa los distintos modos de similitud en la evolucién de las
estructuras organicas. Las estructuras ancestrales se encuentran en la parte inferior; las estructuras
de los descendientes en la parte superior; el cambio evolutivo se representa por el cambio de la
forma; la coloracion representa la relacion hereditaria o la afinidad genética. De acuerdo con Willey:
A) es la homologia, B) es la homoplasia y, C) es el paralelismo. Obsérvese que B y C son dos
explicaciones de la convergencia. El caso de B es una convergencia que parte de estructuras
similares u homogenéticas. El caso de C es una descripcion de la convergencia que se basa en el
sentido geométrico: dos lineas que evolucionan independientemente.

recordar que Lankester usaba el término “homoplasia” en un sentido general
para expresar todos los casos del origen independiente, pero explicé un caso
de homoplasia en el cual las estructuras semejantes se desarrollaban a partir
de estructuras similares u homologas. Por otro lado, vimos que Osborn al
percatarse de esto, difundié un concepto de homoplasia relacionado a la teoria
de la ortogénesis (pues los organismos de grupos afines originaban estructuras
homdlogas independientemente debido a factores internos). Por consiguiente,
Willey también consideré el asunto de la homologia como el factor inicial, pero
en vez de observar cierto constrefiimiento de la forma en cuanto al origen
independiente, propuso que “las fuerzas moldeadoras” estarian trabajando de
manera parecida a partir de estructuras homologas (véase figura 3.3 B).

Por ejemplo, Willey (1911, p. 107-108) dice que si comparamos la
molleja de algunos peces Teledsteos con la molleja de las aves, aunque
podiamos postular que son 6rganos homodlogos, en realidad serian 6rganos
homopléasticos, porque han tenido modificaciones similares a partir de una
estructura homodloga. La estructura homologa es la division pilorica del
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Figura 3.4. Izquierda Exocoetus, a la derecha Dactylopterus. De acuerdo con Willey, las aletas
pectorales, que son homologas, se desarrollaron de una manera similar debido a las mismas fuerzas
funcionales.

estbmago de los vertebrados, y el 6érgano homoplastico es la molleja. La
homoplasia de Willey es entonces un grado de convergencia que parte de
materiales semejantes. Una convergencia general seria la molleja de las
lombrices y de algunos moluscos, porque la modificaciéon hacia la molleja entre
anélidos y vertebrados, no comienza de una estructura homologa, sino que
evolucionan de manera independiente al llevar a cabo una funcién especifica.
Otro ejemplo seria la comparacion de las aletas pectorales en algunos
peces voladores como Exocoetus (de la familia de Scomberesocidae) y
Dactylopterus (de la famita Triglidae). Las aletas pectorales, en estos
organismos, se les considera estructuras homodlogas; sin embargo, la
configuracion estructural que adquirieron posteriormente (aletas muy
desarrolladas) se debe a la convergencia y no a la propagacion directa de la
herencia (Figura 3.4); mismas funciones pueden desarrollar configuraciones

parecidas a partir de 6rganos homologos:

“Esos Organos estrictamente homologos, como las aletas pectorales de
Teledsteos, se modifican de una manera virtualmente idéntica para
llevar a cabo una funcion especial y excepcional, por lo tanto, esa
transformacion no es homogenética sino homoplastica. Estos tipicos

ejemplos sirven para ilustrar una de las manifestaciones mas
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interesantes de la convergencia, llamese, la modificacion homoplastica

de estructuras homogenéticas” (Willey, 1911, p. 89).

El contraejemplo seria el caso de la comparacion entre las alas de las
aves y la de los murciélagos, porque, de acuerdo con Willey, aunque las alas,
de ambos organismos, tienen la misma eficacia para llevar a cabo el vuelo, es
decir, que estos Oorganos muestran una total equivalencia funcional, y siendo
que son estructuras estrictamente homologas, podemos observar que su
transformacién, en cada una de sus partes, es completamente diferente. Por
ejemplo, en las alas de los murciélagos, los digitos se alargan y se forma una
membrana, mientras que en las alas de las aves, los digitos se reducen.

Este ejemplo muestra, a diferencia de la aleta pectoral de los peces
voladores, que los 6rganos homologos no necesariamente deben de terminar
en una configuracibn semejante, y que el proceso de seleccion natural,
buscando el punto funcional mas eficaz, termina por construir estructuras que
poseen el mismo armazon organico. Como podemos percatarnos, no hay
constrefiimientos en la forma para Willey, solamente estructuras de partida que
evolucionan hacia los mejores puntos adaptativos. La homoplasia de Willey es
un concepto positivo, creador e innovador, y no un concepto limitador o

restrictivo como lo fue para Osborn.

El paralelismo de Willey

He tratado de mostrar a lo largo de este capitulo que el término “paralelismo”
surgi6 como un concepto que describe el fendbmeno de constriccion por
canalizacion. Willey estuvo conciente de las raices estructuralistas de este
concepto, pero noté que habia cierta ambigtiedad en su significado, asi como
en su uso. Aunque, estuvo consciente que el paralelismo podria resultar el
antagonico de la convergencia, supuso que no habria contradiccion si
definimos correctamente el término: “pronto aclararemos de qué manera la
convergencia no es incompatible con el paralelismo” (Willey, 1911, p. 57).
Desde luego, no hizo ningun esfuerzo por atenerse a la definicion original de

Scott, mas bien tomé el significado geométrico de la palabra y lo explic
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Figura 3.5. Paralelismo con convergencia en mamiferos. M. Mamiferos marsupiales. P. Mamiferos
placentarios. Los numeros representan los diferentes habitos. 1. Carnivoros. 2. Comedores de
hormigas. 3. Voladores. 4. Nadadores. 5. y 6. Cavadores. Segun Willey, ambos grupos compartieron
un ancestro en comun, después divergieron, de tal manera que, al pasar el tiempo, fueron
adquiriendo caracteres parecidos “paralelamente” por convergencia. Notese que este concepto de
paralelismo es totalmente diferente al propuesto por Scott, y tiene un sentido geométrico (Tomado de
Willey, 1911).

tomando ejemplos de organismos de linajes totalmente separados. Lo hizo de
tal manera, que el sentido del concepto de paralelismo (por ejemplo, el de
Scott), perdid todas las caracteristicas fundamentales para sefialar la
constriccion. Ahora el paralelismo quedé como un concepto que describia un
tipo de convergencia (véase Figura 3.3 C).

Willey dedico el capitulo seis para tratar acerca de la divergencia y el
paralelismo; él pensaba que estos dos fendmenos actuaban en diferentes
tiempos para producir similitud estructural por convergencia. La divergencia es
el factor primario que conduce a los organismos hacia una senda totalmente
distinta a partir de un mismo punto de salida. Una poblacion, de organismos
emparentados, puede empezar a dividirse en dos lineas separadas, cada una
de estas adquiere adaptaciones especificas de tal manera que se van alejando
una de otra hasta seguir su propia linea evolutiva. El paralelismo es el factor
secundario que se observa en dos linajes cuando recorren su propia ruta

evolutiva después de haber divergido. Asi pues, podemos hablar de
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paralelismo junto con la convergencia, porque mientras que esos dos linajes
han avanzado lo suficiente para divergir, llega un momento en el que éstos van
adquiriendo la misma configuracion fenotipica debido a que se encuentran en
situaciones ambientales parecidas, y son paralelas, porque vemos que las dos
linajes han llegado independientemente en un tiempo y en un espacio diferente.

Un ejemplo de evolucién paralela en morfologia funcional, seria la
evolucion del cerebro en moluscos y la de los vertebrados. Segun Willey,
tomando en cuenta que algunos moluscos como los cefalépodos han
desarrollado independientemente un alto grado de cefalizacion que los
vertebrados, podriamos decir que estos grupos en algin momento
compartieron un ancestro en comun, pero a partir de ese punto en comun éstos
se separaron y fueron avanzando en lineas independientes y “paralelas”, hasta
desarrollar sus propios cerebros.

De acuerdo con Willey, quiza el mejor ejemplo, en donde se pueden
observar el principio de divergencia, convergencia y paralelismo, es aquel
modelo que vemos en la serie paralela de los mamiferos marsupiales con los
mamiferos placentarios (véase figura 3.5). Con respecto al diagrama de Willey,
observamos que los mamiferos, marsupiales y placentarios, compartieron un
ancestro en comun, después ambas lineas divergen formando linajes paralelos,
al pasar el tiempo, los grupos que los componen adquieren “paralelamente”
ciertos caracteres particulares por convergencia (sefialado en lineas
ondulatorias), los cuales son seleccionados para fines determinados
(numerados en el esquema) como habitos carnivoros, comedores de hormigas,
voladores, cavadores, etcétera.

Pero, ¢a qué grado podria llegar el poder de la convergencia por
caminos paralelos? Muchos naturalistas, como Gaskell, habian pensado que el
sistema nervioso central de apendiculados era homdlogo con respecto al de
vertebrados, incluso habian observado cierta correspondencia espacial en cada
una de las partes que los componen. Willey (1911, p. 82) comenta que
cualquier fisiblogo podia darse cuenta de la estrecha correspondencia

admitiendo su verdad de homologia, y ho como un caso de convergencia
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Apendiculados
(invertebrados segmentados)

Vertebrados
(vertebrados craneados)

1.-El ganglio supra-esofagico da origen a los
nervios de los ojos y a las anténulas, estos
son, los nervios épticos y olfatorios.

1.- Del cerebro, propiamente dicho, surgen
los nervios 6pticos y olfatorios.

2.- Las comisuras circumesofagicas
conectan el ganglio cerebral con el ganglio
infraesofagico y con los cordones ventrales.

2.-Crura cerebri, filamentos de fibras en
cada lado del infundibulo, conectando la
regiéon del cerebro superior con la regiéon
inferior de la médula oblonga y el cordén
espinal.

3.- El ganglio infraesofagico y los cordones
ventrales del ganglio segmental se forman
en pares. Cada par de ganglios da origen a
los nervios de su propio segmento, los
motores y los sensoriales; teniendo la
funcion de la ingesta de la comida, la

3.-La regién del cerebro medio, la médula
oblonga y el corddn espinal; de estos surgen
una serie de nervios arreglados
segmentalmente, los cuales, como en
invertebrados, dan origen a los nervios que
gobiernan la masticacion, la respiracion y la

locomocion.

respiracion y la locomocion.

Tabla 1. Cuadro de Convergencia en la estructura del Sistema Nervioso Central entre Apendiculados
y Vertebrados.

(véase tabla 1). Tomando en cuenta esta especial coincidencia, él se pregunta
¢por qué no podemos considerar ambas estructuras tan complejas como un
caso de convergencia? Willey responde que no debemos estar tan seguros de
la explicacion convergente, por un lado, porque el infundibulo (en vertebrados)
y el esofago (en apendiculados) no tienen funciones equivalentes; por el otro,
porque se ha mostrado que el infundibulo tiene una correlacion topoldgica
espacial con otros caracteres “primitivos”, como el conducto neuroentérico
anterior en protocordados, los cuales son muy diferentes a las del esofago.
Pese a esto, mas adelante comenta que no deberiamos ceder ante las
explicaciones de la funciéon y que debemos mantener la posibilidad que esto
pudiera ser un caso de convergencia fisiologica, y si esto fuera asi, entonces
tendriamos que replantearnos la importancia de la convergencia en la
morfologia, porque la estructuracion de los elementos morfolégicos podrian ser

casos de evolucion independiente y no de homologias:

“Lo que podria parecer un brillante descubrimiento de afinidad [de

herencia] morfolégica, en realidad podria ser una brillante

demostracion del relegado e interesante fendbmeno de convergencia

morfoldgica; la estrecha identidad, entre formas que pertenecen a
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diferentes linajes, muy probablemente, o como prefiero decir, muy
acertadamente, se debe a la convergencia” (Willey, 1911, p. 169).

En conclusion, Willey propuso una convergencia mas general la cual
abarcaba diferentes fendmenos de similitud independiente: El primero es el
mimetismo que era una similitud superficial y externa de la estructura. El
segundo es la homoplasia, que fue un tipo de similitud mas estrecha cuyas
estructuras podrian haber evolucionado a partir de estructuras homodlogas.
Sobre esto, es preciso sefialar que, aunque puede mencionarse como un tipo
de constriccién por canalizacion, la estructura no dirige el cambio aqui, mas
bien, es la causa externa o funcional la que guia esas modificaciones
semejantes. El tercer caso es el paralelismo, que tiene un sentido geométrico,
es decir, lineas paralelas representadas por dos linajes que evolucionan
independientemente y que adquieren las mismas formas. Es evidente que este
concepto de paralelismo, nada tiene que ver con el concepto original de Scott
el cual se representa por el fendmeno de constriccion por canalizacion. Por otro
lado, Willey traté de mostrar que el fendmeno de convergencia tenia una alta
prioridad para los estudios morfoldgicos, que incluso podria ser igual o incluso
mas importante que la homologia (y de aqui es que contradice la constriccion
por preservacion del tipo). La convergencia no es un factor subsidiario en la
morfologia sino dominante. Lo interesante de este argumento es que, al estar
pendiente de los términos de los naturalistas de la época, tuvo la necesidad de
sacar todos los conceptos morfolégicos para interpretarlos bajo una teoria
funcionalista basada en la teoria de la seleccion natural: “hasta el momento
ningun otro trabajo, del cual yo esté conciente, se ha tratado a la convergencia
como un fendmeno general y positivo que tenga la misma importancia que la
ortogénesis o la morfologia normal” (Willey, 1911, p. 170). Como podemos
observar, también estaba conciente de las teorias antidarwinistas. Aqui,
aprovecha la ocasion para dar un golpe fuerte a las definiciones de Scaoitt,
reprochando los excesos de la formulacién de leyes en los fenbmenos de la
evolucion independiente, las cuales carecen de pruebas contundentes para la

investigacion cientifica:
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“Se habran dado cuenta que, durante el resto del libro, no se ha
formulado ninguna ley de ortogénesis y de convergencia [...] El hecho
de que ninguna de las leyes de convergencia [...] pueda establecerse
en la actualidad es una de las mayores esperanzas para el futuro de la
morfologia [...] Si tuviéramos que proponer leyes, no serian naturales,
sino dogmaticas [...] Apenas un criterio general de la homologia
estricta puede mencionarse, la cual tendria que pasar por una
reexaminacion critica. Abandonemos las leyes y el criterio [de
homologia] hasta que se dejen de ocultar los hechos tal como son [...]
El progreso de la morfologia depende de la sustitucién de ideas, mas

gue la promulgacion de leyes” (Willey, 1911, pp. 169-171).

Asi pues, la importancia de Willey para la posteridad subyace en el
hecho de que su concepto de convergencia adquiere la estructura basica del
concepto moderno de convergencia. Define el téermino de homoplasia como un
tipo de homologia que se produce independientemente, pero a diferencia de
Osborn, Willey piensa que la causa es la seleccién natural trabajando en
organos homoélogos. Incluso yendo mas alla, propaga el concepto de
paralelismo en su sentido geométrico, el cual fue muy bien recibido por la
mayoria de los darwinistas que ignoraban el hecho y la importancia de

constriccion de la forma para la teoria de la evolucion.
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-Capitulo 4-

Richard Goldschmidt, Otto Schindewolf

y la sintesis formalista

Durante los afios de la sintesis moderna, hubo una serie de personajes que no
estuvieron de acuerdo con la perspectiva de la genética experimental de
Morgan, ni con la genética de poblaciones de Fisher; ya que ese tipo de
genética solo se enfocaba en la transmision directa de los genes a la siguientes
generaciones, con la simple observacion de los caracteres fenotipicos a través
de los experimentos con cruzas, sin asumir el efecto de esos genes durante el
desarrollo embrionario (relacion lineal entre genotipo-fenotipo). A esos
escépticos podemos reconocerlos como antidarwinistas, en el sentido que no
admitian que la seleccion natural era el factor mas importante de la evolucién.
Mas bien creian que factores internos debian ser los principales medios que
controlaban la evoluciébn y, en vez de argumentar acerca de procesos
desconocidos de la herencia, ellos intentaban reconciliar lo encontrado en las
investigaciones de la genética del desarrollo con las demas disciplinas del
conocimiento biolégico como: la morfologia, la biogeografia y la paleontologia.
Uno de los personajes mas conocidos, quien mantenia ese punto de vista
unificador, es uno a quién especialmente se le asocia con las palabras “el
monstruo esperanzado”, Richard Goldschmidt (Figura 4.1).

Richard Goldschmidt, de ascendencia judia, nacié en Frankfurt am

Main, Alemania, el 12 de abril de 1878. Inici6 sus estudios universitarios en la
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Figura 4.1. Richard Goldschmidt (1878-1958).

Universidad de Heidelberg a la edad de dieciocho afios para inscribirse en las
clases del zodlogo Otto Butschli y el veterano anatomista Carl Gegenbaur.
Puesto que en ese entonces muchos estudiantes alemanes tenian la opcion de
cambiarse a otras universidades, en 1898, Goldschmidt decidi6 trasladarse a la
Universidad de Munich. Una vez ahi, fue invitado como asistente de laboratorio
por Richard Hertwig, quien al igual que Gegenbaur, fue uno de los principales
discipulos de Ernst Haeckel. Esta trayectoria muestra claramente, por un lado,
que Goldschmidt tuvo una educacion basada en la vieja tradicion morfologica
alemana vy, por otro, que sus trabajos estaban enfocados en la histologia y la
embriologia. Por ejemplo, en sus inicios, Goldschmidt llevé a cabo un trabajo
sobre la ontogenia del trematodo Polystoma integerrimum; después hizo una
descripcion de la anatomia del anfioxo y realizé un reporte sobre el desarrollo
del sistema nervioso del nematodo Ascaris; sobre éste ultimo, escribié un libro
que fue muy popular en Europa, y aunque hubo una traduccion al inglés, éste

no tuvo el mismo éxito en los Estados Unidos. Desde 1911, Goldschmidt
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trabajé con los fenbmenos de la herencia, especialmente en el problema de la
determinacion sexual de la mariposa nocturna Lymantria dispar. Este estudio
no fue facil, puesto que le costo veinte afios de investigacion y consistio desde
realizar una laboriosa colecta de mariposas nocturnas en distintas partes del
mundo, especialmente en Japén, hasta hacer una comparacién genética y
fenotipica de las cruzas entre las diferentes variedades de mariposas tanto de
las europeas como de las asiaticas. Por ejemplo, estas mariposas nocturnas
poseen un claro dimorfismo sexual, y al estarlas cruzando entre las diferentes
variedades geogréaficas, podemos observar caracteres intermedios en ambos
sexos, a estos les llamé grados “intersexuales”. Para explicar este fenomeno,
Goldschmidt supuso que se debia a una regulacion de la cantidad de sustancia
producida por los genes. Estos hechos dieron origen a un nuevo estudio que
Goldschmidt llam6 “la genética fisiologica”, la cual estuvo encargada de
estudiar el efecto de los genes sobre el fenotipo durante el desarrollo
embrionario. Sobre esto, bien sefialan Gould (1982, p. xviii) y Dietrich (2003, p.
69) que, durante esa época, mientras que la mayoria de los genetistas estaban
interesados en la localizacion de genes responsables de los caracteres,
Goldschmidt puso mayor atencion en la funciéon del gen, es decir, en su efecto
sobre el desarrollo embrionario de los organismos.

Desde 1914, Theodor Boveri y Carl Correns habian fundado el
departamento de biologia en el Instituto Kaiser Wilhelm en Berlin, y para liderar
los estudios sobre genética, ellos invitaron a Goldschmidt. Esa plaza la ocup6
hasta 1935, ya que la persecucion de cientificos judios llevada a cabo por los
nazis lo obligaron a abandonar el continente, refugiandose en los Estados
Unidos. Una vez ahi, se desempefié como profesor en la Universidad de
California en Berkeley, hasta que se jubil6. Fue precisamente en Berkeley
donde prestaria atencion al estudio de la mosca Drosophila. En 1940, como
culminacion de una serie de escritos, principalmente uno que le sirvié para la
conferencia de Silliman en Yale, Goldschmidt publico su obra méas conocida,
The Material Basis of Evolution. En este libro, Goldschmidt propuso su propia
perspectiva acerca de los procesos microevolutivos y macroevolutivos,
argumentando que las explicaciones de la genética clasica soOlo pueden
abarcar el nivel microevolutivo, es decir, solo el origen de las variedades de

una especie; en cambio, la macroevolucién, o el origen de las especies o
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categorias taxondmicas mas elevadas, deberia comprobarse por un proceso
genético distinto. Aqui propone que los cambios cromosémicos como la
translocaciones o las inversiones podrian tener un papel fundamental en la
evolucion, a este tipo de transformaciones, Goldschmidt les llamoé “mutaciones
sistémicas”. De acuerdo con Goldschmidt, cualquier cambio genético por muy
pequefio que fuera, desencadenaria una serie de transformaciones durante la
ontogenia del individuo, si el producto resultante es funcional en el momento
que se origina, este paso seria el inicio de una nueva forma, esto es
exactamente a lo que llama el “monstruo esperanzado”. Entonces, la
macroevolucion se explicaria como modificaciones pequefias en el material
genético que podian desencadenar cambios significativos durante el desarrollo
embrionario, 0 como un arreglo cromosémico que tiene grandes efectos en la
ontogenia de los individuos, y no simplemente como una extrapolacion de los
cambios diminutos de la transformacion quimica de genes individuales, asi
como postulaban los genetistas de poblaciones. Asi pues, cabe destacar que
Goldschmidt estuvo en contra de las explicaciones de la herencia de la
genética clasica, incluso al grado de poner en duda el concepto de gen como
particula (es decir, que los genes son entidades discretas que contribuyen en la
transmision de una sola caracteristica), proponiendo mas bien una vision
holistica del cromosoma siendo éste la principal unidad de la herencia; sobre
esta teoria, en 1955 escribiria un libro titulado Theoretical Genetics. Después
de los afios cuarenta, Goldschmidt se empez6 a interesar en las mutaciones
homeoticas descritas por Bateson, principalmente en experimentos con la
mosca Drosophila, y creyé que este tipo de mutaciones poseia un papel
importante en la evolucién.*’

Goldschmidt sobresalié debido a sus estudios en biologia los cuales
abarcaron una gran diversidad de temas, desde la morfologia, la biogeografia,
la genética, hasta la evolucion. Sin embargo, sus ideas acerca de la
macroevolucion causaron gran polémica entre algunos miembros de la
comunidad cientifica de la época, particularmente de la estadounidense. Las

propuestas duramente criticadas fueron esencialmente dos: primero,

7 para una revision bibliografica mas extensiva, véase su autobiografia en Goldschmidt, 1960.
también puede consultarse, Gould, 1982 y Dietrich 2003. Para una revision sobre los estudios
de Goldschmidt con respecto a las mutaciones homeoticas, véase Dietrich, 2000.
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Goldschmidt sostuvo que la evolucion debia originarse por saltos y no por
evolucion gradual y, segundo, él cuestiono la teoria clasica del gen, es decir, al
postulado que afirma que la herencia esta regulada por genes particulares que
transmiten individualmente un caracter. El sugirié que los cromosomas forman
una unidad de la herencia por si misma y con regiones alélicas bien definidas, y
gue las mutaciones o cambios de los caracteres se debian al reacomodo de
posicion de las partes de los cromosomas. Pese que en su tiempo esta
propuestas fueron contempladas con gran seriedad, una vez consumada la
sintesis moderna, Goldschmidt se gané la desaprobacién de sus ideas, incluso
generandose sobre él una mala reputacién como biélogo evolucionista.
Desafortunadamente, la version comunmente contada en la historia de
este debate, es que Goldschmidt permanecio aislado al proponer explicaciones
erroneas de la genética y que los darwinistas proporcionaron una mejor
explicacion de los procesos evolutivos al unificar distintas disciplinas apoyadas
en la genética mendeliana. No obstante, a veces la manera en la cual
contamos la historia puede llevar hacia perspectivas equivocadas con respecto
a lo hechos que realmente sucedieron durante una época determinada. En
pocas palabras, veremos que Goldschmidt no estaba solo. Antes que nada, es
necesario mencionar que Goldschmidt venia de una tradicibn muy bien
establecida en la ciencia alemana, la cual conocemos como la morfologia
trascendental; ésta tuvo sus raices en el movimiento literario y cientifico del
siglo XIX conocido como Naturphilosophie.'® Para finales de ese siglo, existe
una gran influencia de Ernst Haeckel, pero quiza lo que destaca de Haeckel es
precisamente que sus estudios estan basados en la embriologia y su relacion
con la evolucion (véase Oppenheimer, 1967). Todo lo anterior indica que
Goldschmidt crecié alrededor de una ciencia que le daba mayor importancia a
las explicaciones formalistas que a las funcionalistas, y en donde los
fendmenos de la embriologia recibian mayor atencion. Este fue el camino que
Goldschmidt tomé durante toda su carrera y, al estarse convirtiendo en una
personalidad cientifica, su trabajo pudo influir directamente en muchos teéricos

evolucionistas tanto nacionales como internacionales.

'® Para una revisién mas detallada de la Naturphilosophie, véase Ochoa y Barahona, 2009.
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Por ejemplo, en Estados Unidos, el grupo de trabajo de William Castle
del Instituto Bussey de la Universidad de Harvard, al estar investigando acerca
de los efectos de la pigmentacion del pelaje, estuvo interesado en los trabajos
de Goldschmidt acerca de la funcion del gen; cabe resaltar que Sewall Wright,
durante sus estudios de doctorado, pertenecié a este grupo de trabajo, de
hecho conocié personalmente a Goldschmidt, pues él se encontraba
temporalmente refugiado en los Estados Unidos durante la primera guerra
mundial, realizando de ese modo una estancia en el Instituto en el afio de
1915. Ambos se llevaron muy bien, y pasaron largas horas de charla, quizas
durante esas pléticas pudieron haber intercambiado sus puntos de vista acerca
de la relacion entre la genética, la fisiologia y la evolucién (Richmond, 2007, p.
186; Provine, 1986, p. 92). Como fuera, Wright estuvo interesado y fue muy
acomedido con las ideas de Goldschmidt durante su carrera profesional v,
aunque no estuvo de acuerdo en muchas de sus interpretaciones, €l intentd
integrar las mutaciones homeoticas dentro de su teoria del “equilibrio
movedizo” argumentando que éstas podian tener efectos importantes en la
evolucion pero no necesariamente tenian que conducir al origen de nuevas
especies (Dietrich, 2000, pp. 744-745). De hecho, Goldschmidt recuerda con
gratitud el recibimiento de Wright: “quien critic6 mi trabajo objetivamente y
quien se ha acercado mucho a mis perspectivas” (Goldschmidt, 1960, p. 324).

En Inglaterra, a principios del siglo XX, podemos constatar que no
todos los cientificos estuvieron apegados al funcionalismo. Las teorias
formalistas de William Bateson y D'Arcy Thompson dieron paso a una tradicion
para la ciencia britanica. Por ello, algunos bidlogos britanicos simpatizaron con
la vision fisiologica del gen de Goldschmidt, entre ellos destacan J. H. S.
Haldane, Julian Huxley y Conrad Hal Waddington. Como hemos visto, es
evidente que Haldane tuvo una perspectiva pluralista de la evolucion y, aunque
la influencia de Goldschmidt no es tan directa, €l lo cita en sus primeros
trabajos sobre genética. Con respecto a Julian Huxley, quien acufid el término
de “sintesis moderna”, es importante destacar que él estuvo interesado con en
el trabajo de Goldschmidt sobre la importancia de la funcién del gen en el

desarrollo. Richmond (2007, p. 189) comenta: “es evidente que Huxley estuvo
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Figura 4.2. Otto Schindewolf (1896-1971).

influido profundamente con la representacion dinamica de la genética de
Goldschmidt, y de hecho buscd publicitar y extender su programa de
investigacion en Inglaterra”. Por otro lado, Waddington, quien ha sido
reconocido como uno de los grandes embridlogos de mediados de siglo XX,
aungue reproch6é ampliamente las ideas de Goldschmidt sobre la embriologia,
también reconocid su trabajo y que, al igual que Huxley, pudo haber estado
muy influido por sus ideas (Richmond, 2007, pp. 187-195).
Incuestionablemente, Goldschmidt tuvo un gran apoyo en Alemania.
Sobre este asunto sera indispensable tratar con uno de los personajes mas
importantes de la paleontologia alemana de mediados del siglo XX, y no solo
porque congenié con las ideas de Goldschmidt, sino también porque quiso
llevar a cabo una sintesis de la evolucion antidarwinista al conjuntar la genética
del desarrollo y la paleontologia, me refiero al paleontélogo Otto Schindewolf
(Figura 4.2). Por supuesto, las ideas de Schindewolf merecen una atencion
especial para este trabajo, especialmente porque analiza los conceptos de

paralelismo y convergencia bajo una visién estructuralista.
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Otto Heinrich Schindewolf nacié en Hanéver, Alemania, el 7 de junio
de 1896; comenzd a estudiar paleontologia en la Universidad de Gotinga y
consecutivamente se fue a la Universidad Marburgo bajo la tutela de Rudolf
Wedekind, obteniendo su grado doctoral en 1914. Schindewolf obtuvo
reconocimiento general por sus trabajos en la bioestratigrafia de ammonites y
corales del noreste de Bavaria; esto le dio la oportunidad de dar clases en la
Universidad de Marburgo hasta que, en 1927, viajo a Berlin para ocupar un
puesto en el Instituto Geologico Prusiano, siendo su director en 1933. Al
terminar la segunda guerra mundial, en 1947, fue profesor de paleontologia en
la Universidad de Humboldt en Berlin, aunque poco tiempo después consiguio
una céatedra en Geologia y Paleontologia en la Universidad de Tubinga hasta
1964, y fungié como su director durante los afios de 1956 y 1957. Schindewolf
fue uno de los paleontdlogos mas importantes e influyentes de la paleontologia
alemana durante el periodo posterior a la segunda guerra mundial; editor de
varias revistas profesionales y miembro de varias sociedades cientificas
alemanas.™
Uno de sus logros mas reconocidos fue la publicacion de Cuestiones
basicas de la paleontologia en 1950, el cual, de acuerdo con Reif (1993), se
volvié en un clasico de la literatura de la paleontologia alemana durante dos
décadas. Reif (1993) cuenta que el libro de Schindewolf fuel Gnico en tratar el
tema de la evoluciébn y, debido a que hubo pocas traducciones de la
paleontologia anglosajona y poco interés en la evolucidbn en general (por
ejemplo, s6lo hubo una traduccién del libro Tempo and Mode in evolution de
Simpson, el cual era raramente consultado), éste se convirti6 en uno de los
libros mas leidos y basicos para los paleontdlogos de habla alemana. No
obstante, lo que cabe resaltar de su libro, es que Schindewolf desarroll6 una
teoria macroevolutiva fundamentada en el cambio evolutivo por saltos y
canalizacion, donde el papel de la seleccidon natural era secundario.
De hecho, la relacion entre Goldschmidt y Schindewolf, va mas alla del
simple rechazo al darwinismo. Por ejemplo, Reif (1993, pp. 439-440) comenta
que la genética, desarrollada por Goldschmidt, llamé mucho la atencién de

Schindewolf, y aunque no esta documentado si ellos se conocieron en persona

!9 para una revisién bibliografica mas extensa véase Seilacher, 1972. También puede
consultarse, Reif, 1986 y Reif, 1993.

114



o si discutieron sus ideas, es un hecho que Schindewolf se sinti6 apoyado por
los trabajos de Goldschmidt. Sobre esto, Reif (1986, p. 118) asegura que
Schindewolf intento llevar a cabo una teoria sintética de la evolucion al tratar de
unir la genética y la paleontologia. Por ejemplo, Schindewolf escribio: “Podria
asumirse con certeza que las leyes, postuladas por la genética y la fisiologia
del desarrollo, han sido vélidas tanto en el pasado como en el presente. De
aqui, las deducciones a las que hemos llegado en la paleontologia es que ésta
no debe ser contradictoria a los resultados y los hechos que se establecen en
otras disciplinas, mas bien, esos descubrimientos deberian ser
complementarios al pensamiento de la paleontologia” (Schindelwolf, 1993, p.
5).

Ahora bien, debemos tener en cuenta que estos hechos muestran que
Goldschmidt estuvo apoyado por varios cientificos de distintas disciplinas, de
tal modo que ambiciond una sintesis antidarwinista en la cual se descartaba el
gradualismo y la plasticidad evolutiva, proponiendo mas bien una evolucion
saltacional y constrefiida. Por ejemplo, en The Material Basis of Evolution,
Goldschmidt escribié: “El panorama general de la evolucion, que resulta de
estas consideraciones, estd en armonia con los hechos de la taxonomia, la
morfologia, la embriologia, la paleontologia y de los nuevos avances de la
genética. A partir de ahora no serd posible seguir sosteniendo la teoria
neodarwinista de los genetistas” (Goldschmidt, 1940, p. 397). Y mas adelante,
en Theoretical Genetics, después de citar distintos trabajos que lo apoyan (en
el que se incluye los de Wright), afladia que “se ha visto, por lo tanto, que el
namero de evolucionistas, que toman en cuenta esta perspectiva con seriedad,
ha incrementado y, de hecho, la han tratado de incorporar a sus propias ideas”
(Goldschmidt, 1955, p. 491).

En conclusion, durante esta época bien podria haberse desarrollado
una sintesis entre distintas disciplinas bajo una teoria formalista la cual es
diferente a la que todos conocemos bajo el nombre de la sintesis moderna,
porque relegaba el papel de la seleccién natural a un punto secundario.
¢ Podriamos hablar aqui de una perspectiva bipartita de la forma y la funcién en
los afios de la sintesis? Es evidente que existian estudios genéticos,
biogeograficos y paleontologicos que se inclinaban a favor de las explicaciones

formalistas, por ejemplo, Goldschmidt por el lado de la genética y la
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biogeografia, y Schindewolf por el lado de la paleontologia. Pero al mismo
tiempo, habia estudios genéticos, biogeograficos y paleontoldgicos que se
inclinaban a favor de las explicaciones funcionalistas. Dobzhansky con la
genética, Mayr con la biogeografia y Simpson con la paleontologia. Pero ¢ por
gué un bando gand con respecto al otro? La respuesta a la pregunta del porqué
se rechazé la perspectiva de Goldschmidt quiza subyace en algo que va mas
alla de lo que proporcionan los hechos de la naturaleza y de los
descubrimientos posteriores, mas bien ésta podria descansar en los estudios
sociales de la ciencia y en las cuestiones historiograficas.*

A continuacion veremos, por un lado, las ideas fundamentales de
Goldschmidt con respecto a los mecanismos que propone para explicar la
evolucion, particularmente de su ensayo de 1933 para la conferencia de
Silliman (que es el primer manuscrito de su idea principal) y de su libro The
Material Basis of Evolution de 1940. La importancia de este personaje, ademas
de lo que ya hemos mencionado, recae en que fue el principal difusor del
formalismo evolutivo que circulé a mediados del siglo XX, y no sélo eso, pues
comparto el punto de vista de Gould (2004, p. 494-495) de que Goldschmidt
figura como el representante del formalismo mas general, pues une dos teorias
basicamente estructuralistas, el saltacionismo y la ortogénesis. Ademas, a
través de estas teorias, Goldschmidt concibe dos fendmenos de la constriccion
de la forma, la constriccion del tipo y la constriccion por canalizacién, las cuales
son importantes para reconocer los conceptos de homologia y paralelismo en
su sentido moderno.

Por el otro lado, veremos la teoria del tipostrofismo de Schindewolf, en
especial, analizaremos el libro Cuestiones basicas de la paleontologia, y sus
conceptos de paralelismo y convergencia. Observaremos que el concepto de
paralelismo de Schindewolf estuvo justificado en la teoria de la ortogénesis y
que fue una descripcidn de la constriccion por canalizacion. Mientras que su
concepto de convergencia era una especie de paralelismo actuando en lineas
mas distanciadas. La importancia de este personaje recae en que sustenté una
vision estructuralista de la evolucion pero interpretada por la evidencia fosil.

Ademas, veremos que el andlisis de la perspectiva de Goldschmidt y

2% Sobre esta discusion, véase en detalle el capitulo 6.
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Schindewolf, nos ayudara a replantearnos el contexto histérico de lo que
llamamos la sintesis moderna, quiza reflexionando en los sesgos
historiogréaficos que se han postulado, asi como también, comprender que hubo
una pluralidad de ideas y no hechos restrictivos debido al surgimiento de
nuevas disciplinas. Pero quizas sea mas importante comentar que las ideas de
Goldschmidt y de Schindewolf nos ayudaran a comprender una vision alterna u
opuesta a las de la sintesis moderna, y de esa manera, notaremos que el
destino de los conceptos de paralelismo y convergencia dependid de esos

diferentes enfoques epistemoldgicos, y éste sera nuestro principal objetivo.

La base material de la evolucién de Goldschmidt

En 1933, se leyd un articulo en la reunion de la American Association for the
Advancement of Science en Chicago, titulado “Some aspects of evolution”, el
genetista Richard Goldschmidt confesaba sus dudas acerca de los procesos
evolutivos explicados por los darwinistas en todos los niveles de la jerarquia
taxondmica. Haciendo una analogia con la confesiones sacramentales y
citando al gran genetista William Bateson, como un apostata de la evolucion
gradual, Goldschmidt escribi6: “Debo confesar que he sido culpable de este
pecado desde hace quince afnos, aunque la balanza de mis reflexiones siempre
ha oscilando entre el escepticismo y el optimismo y, permanece aun asi”
(Goldschmidt, 1933, p. 540). Por un lado, seriamos escépticos de la afirmacion
de que la genética de poblaciones nos proporciona las herramientas
adecuadas para entender la evolucion en diferentes niveles; pero, siendo
optimistas, reconoceriamos un nuevo método de la genética que hace un
mayor énfasis en el efecto de los genes en el desarrollo embriologico de los
individuos; este método nos daria la llave para entender el surgimiento de
categorias taxondmicas elevadas, incluyendo el origen de las especies.
Considerando el lado escéptico y optimista, Goldschmidt, en su libro
The Material of Basis of Evolution (1940), escribié que existian dos niveles
evolutivos, la microevolucion y la macroevolucion. La microevolucion es el
primer nivel de la evolucién, y corresponde a los cambios observados en los

organismos de una misma especie, 0 subespecies; en cambio Ila

117



macroevolucion es un nivel mas elevado, y corresponde al origen de las
especies 0 categorias taxondmicas mas elevadas. Con respecto al
planteamiento darwiniano, los estudios de la genética de poblaciones muestran
que los nuevos caracteres, que se integran a una poblacién, pueden seguirse
matematicamente bajo la observacion cuidadosa en el laboratorio. Un carécter
surge como una pequefia mutacion en grupo minoritario de individuos dentro
de una poblacion hasta que se vuelve cada vez mas abundante en la poblacion
debido a los efectos de la seleccion. Con base en esto, cabria preguntarse
¢este hecho observado por los genetistas de poblaciones puede explicar la
evolucion en todos sus niveles? En otras palabras, ¢la macroevolucion no seria
otra cosa mas que una extension a mayor escala de la microevolucién? De
acuerdo con Goldschmidt, hubo una malinterpretacion de esta idea, porque se
supuso gque la genética de poblaciones solucioné los problemas que tenia la
teoria de la seleccién natural; pero, segun él, no es lo mismo hablar del origen
del color del pelo de los conejos a hablar del origen de una pluma, una escama
o incluso de un grupo taxonémico como los perisodactilos o los mamiferos. Por
lo tanto, Goldschmidt sugeria que no debiamos dar conclusiones definidas sino
hasta tener en cuenta lo sugerido en las otras disciplinas que toman en cuenta
la macroevolucion: “El campo de la macrotaxonomia no es tan accesible al
genetista, o0 soOlo lo es en un grado muy limitado. Es aqui donde el
paleontdlogo, el anatomista comparativo y el embridlogo tienen supremacia”.
Pero ademas “hay otro campo que ha sido descuidado casi completamente en
las discusiones evolutivas; llamese, la embriologia experimental” (Goldschmidt,
1940, pp. 5-6). Sin duda alguna, Goldschmidt fue el pionero en esta nueva
disciplina, en ella trataba de entender el vinculo entre lo hereditario y su
relacion con los procesos desencadenados durante el desarrollo embriologico.
Con todas estas armas, Goldschmidt lanzé un nuevo desafio al darwinismo
concluyendo que los procesos de la microevolucion son diferentes a lo que se
explicarian en la macroevolucion.

Microevolucion.- De acuerdo con el punto de vista darwiniano, el origen
de las especies se puede explicar a partir del aislamiento de algunos de los
individuos de una poblacion ancestral; éstos, a través del tiempo, adquiririan
pequefias diferencias debido a que estarian expuestos a distintas presiones

selectivas, como el clima, el alimento, la comida, etcétera; esta especiacion es
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gradual, por lo que se asume que podrian encontrarse formas intermedias
entre las variedades de la poblacién. En otras palabras, lo que asumimos como
subespecies, razas o bien variedades dentro de una misma especie, no serian
otra cosa mas que especies incipientes que estan a punto de diferenciarse. Sin
embargo, al revisar detalladamente las especies diferenciadas, encontramos
gue entre éstas no existen formas intermedias, es decir, las especies se
encuentran separadas unas de las otras por caracteres bien establecidos. Por
ejemplo, Goldschmidt observé que haciendo una revision detallada de la
histologia de las especies de nematodos Ascaris lumbricoides y Ascaris
megalocephala, aunque consideradas como muy emparentadas y con ciertas
similitudes, se puede comprobar que tienen diferencias significativas en todas
las células de su cuerpo. Por otro lado, al observar las especies de mariposa
nocturna Lymantria dispar, Lymantria mathura y Lymantria monacha, tomando
en cuenta que pueden compartir la misma area geogréfica, que tienen
costumbres muy parecidas y que ponen huevos en los mismos arboles, no
obstante, difieren en un grado amplio en cuanto la forma del ala, el aparato
genital, el tamafo, las diferencias entre sexos (véase figura 4.3); y que las
orugas poseen distintas marcas, diferente color del cuerpo, pelo, etcétera.

Y tomando en cuenta esto, podemos preguntarnos ¢Qqué es una
especie? Darwin se enfrentd a este problema en EIl Origen; él postulé que los
naturalistas tenian cierta dificultad para identificar a las especies a partir de las
distintas variedades de una poblacion en un amplio rango de ocupacién
geografica, por lo tanto, concluyé que las subespecies o razas deberian de
interpretarse como lineas de individuos que podian dar origen a una especie
bien diferenciada. Sobre este punto de vista, Goldschmidt afirma que “no hay
motivos para concluir que el aislamiento de subgrupos, dentro de una especie,
conlleva a la formacion de otras categorias mas que las de la variacidon
geogréfica ordinaria y continua” (Goldschmidt, 1940, pp. 136).

Para probar que el origen de las variedades geogréficas poco tiene que
ver con el origen de las especies, Goldschmidt utiliza el término de Rassenkreis
y lo define como “una serie de formas tipicas o subespecies diferentes que se
encuentran en distintos puntos dentro de un rango geografico de una especie,
que en ocasiones puede mostrar un orden tipico en sus caracteres en el caso

de que se acomoden geograficamente” (Goldschmidt, 1933, p. 540). Existen
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Figura 4.3. Los individuos de la izquierda son hembras, los de la derecha son machos. Arriba
Lymantria dispar. En medio, Lymantria mathura (subespecie japonesa). Abajo Lymantria
monacha (Tomado de Goldschmidt, 1940).

algunas diferencias entre el término de Rassenkreis de Goldschmidt con
respecto al término de clina de Julian Huxley. El concepto de clina de Huxley se
refiere a que las variedades de formas de una especie pueden formar una
cadena diferencial continua a lo largo de una zona geografica, es decir, que si
tomamos una variedad de un extremo y la comparamos con la otra variedad del
otro extremo, veremos ciertas diferencias significativas; un modelo evolutivo
puede asumir que esas formas intermedias entre un gradiente y otro, pudieron
haber desaparecido y, por lo tanto, tenemos dos especies diferentes en los dos
extremos. Aun asi, el concepto del Rassenkreis de Goldschmidt es diferente y
posee una carga tedrica sumamente interesante. El Rassenkreis implica que
las diferentes variedades, pese a que son muy semejantes, se encuentran en
zonas geograficas distintas; ademas de que ningin miembro de un
Rassenkreis puede ocupar el mismo territorio de otro, es decir, tienen sus
areas bien delimitadas, aunque hay ocasiones en que éstas pueden tener

contacto y, por lo tanto, mezcla por reproduccion. Pero quizds lo mas
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Figura 4.4. Mapa de la distribucién de diferentes especies y subespecies de papamoscas del
género Pomarea de las islas Marquesas. En el mapa se muestra que las especies islefias se
delimitan por una linea oscura, mientras que las subespecies por las lineas interrumpidas. En
cuanto el patrén del plumaje, el blanco representa el blanco, el negro lo negro y el rayado
representa el café. Obsérvese que la distribucion representa un discontinuo, ninguna clina, sino
una diversificacién no adaptativa dentro de un Rassenkreis (Tomado de Goldschmidt, 1940).

importante es que un Rassenkreis no forma una linea continua, sino que forma
una disposicion tipo tablero de ajedrez; en otras palabras, cada variedad de la
especie tendria un area bien definida de tal manera que no es necesario
formarlas en una disposicion lineal y gradual, ya que cada una de ellas esta
especializada a los distintos ambientes de la zona geografica de manera

discontinua (Figura 4.4).

“El concepto de Rassenkreis muestra que también las razas se pueden
extender en diferentes direcciones sobre un area extensa, cuya
disposicion seria como un tablero de ajedrez y, que descartaria una
disposicion lineal de los caracteres geograficos variables. En nuestro
paradigma las formas [de mariposas nocturnas] del Japon no estan
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vinculadas por una cadena de intermedios con las formas del norte y
las del sur de Europa. Aunque con las de las islas japonesas
encontramos una cadena tipica o gradiente de caracteres definidos
intraespecificos que se extienden del noreste al suroeste. En este
caso, es obvio que esta formacién de disposicion de cadena esta
relacionada con el ambiente, de tal manera que la direccion de la
cadena coincide con la cadena de las condiciones climaticas”
(Goldschmidt, 1940, p. 65).

Asi pues, Goldschmidt se pregunta, ¢las diferencias intraespecificas son
adaptaciones? Sobre esto aconseja tener un poco de cuidado, porque Si
consideramos que las variaciones se deben a las presiones selectivas de los
microambientes como el grado de luminosidad o que estén sujetos a los
mismos depredadores, €l dice que realmente no estamos tomando en cuenta
los factores reales que determinan su existencia, por ejemplo, Goldschmidt
afirma que los verdaderos enemigos de las mariposas nocturnas son las
bacterias, los virus o las larvas que se alimentan de sus huevos. Mas bien,
muchas de estas diferencias tendrian su explicaciéon dentro de los procesos
fisiologicos, o bien, con la aclimatacion de esos distintos ambientes, y no de
una herencia directa. No obstante, las variedades de un Rassenkreis se
pueden adaptar a las distintas condiciones locales siempre y cuando dicha
adaptacion se encuentre en los limites de lo que consideramos la especie;
sobre este fendmeno, Goldschmidt indico, podria bien postularse todo lo que se
ha dicho sobre la evolucion darwiniana, es decir, de la genética de poblaciones,
pero, podriamos considerar algo mas en cuanto a la formaciéon de las
variedades.

Como se habia comentado anteriormente, un Rassenkreis implica la
concepcion de una variacion distribuida geograficamente a manera de un
tablero de ajedrez, en otras palabras, las variedades se propagarian en
distintas direcciones de la zona geografica formando un mosaico; esto
involucra la existencia de grandes espacios entre una variedad y otra.
Tomando en cuenta lo anterior, el origen de estas variedades no tendria que
ser necesariamente gradual, y si no es gradual, por lo tanto, no seria

adaptativa. Mas bien, el modo de diferenciacién intraespecifica seria un modelo
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de adaptacién oportunista, es decir, que las adaptaciones que poseen, no se
originaron en el lugar en donde habitan, ni por la accion de las causas externas
como la seleccion de ligeros cambios evolutivos, sino que éstas surgieron
como formas “preadaptativas”, estructuras que encontraron por fortuna un
ambiente preciso para explotar. Por supuesto, Goldschmidt menciona que la
seleccién es importante aqui, pero solo interviene como el paso decisivo que
permite el rechazo o la aceptacion de aquellas formas que se introducen en los
nuevos ambientes colonizados.

Sobre todo lo anterior, Goldschmidt concluye que el postulado acerca de
gue el origen de las variedades geograficas, de algun modo, explique el origen
de las especies por medio del aislamiento geogréfico y reproductivo, y que de
esta manera también se pueda explicar el origen de las demas categorias
taxonodmicas, resulta totalmente incorrecto por lo observado en los estudios de
la biogeografia de la mariposa nocturna, ya que las diferencias entre las
especies estan muy bien marcadas, y las variedades dentro de una misma
especie no proporcionan caracteres significativos que vayan mas alla de los
limites de la especie. Por ello, Goldschmidt postul6 que era necesario buscar

una alternativa que nos explicara las verdaderas causas de la macroevolucion:

“Por debajo de este nivel, la microevolucion ha tenido poco
significado para la evolucién [...] Por consiguiente, las subespecies
no son en realidad, ni especies incipientes ni modelos que
representen el origen de las especies. Son mas bien callejones sin
salida que se diversifican dentro de la especie. El paso decisivo en la
evolucion, el primer paso hacia la macromutacion, el paso de una
especie a otra, requiere otro método evolutivo que el de la mera

acumulacion de la microevolucion” (Goldschmidt, 1940, p. 183).

Macroevolucion. Puesto que la macroevolucién necesita ser explicada
por un mecanismo diferente al propuesto por la genética de poblaciones, la
solucién estaria encaminada en la genética fisiolégica, es decir, en aquella
disciplina que se encarga de entender los efectos genéticos durante el
desarrollo embrionario. Segun Goldschmidt, el problema al que nos

enfrentamos en la embriologia se deriva de la observacion de que “los
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procesos del desarrollo individual estan tan cuidadosamente entretejidos y
acomodados tan ordenadamente en el tiempo y el espacio que el resultado
tipico solo es posible si el proceso del desarrollo entero, en cualquiera de los
casos, se prolonga y se lleve a cabo bajo la misma base material”’, en otras
palabras, el desarrollo esta tan bien coordinado, que sélo se puede concebir un
proceso ligado entre cada una de las partes; por supuesto, dicha sincronizacion
esta regulada por los genes: “la accion de los genes que controlan el
desarrollo, se entiende como un trabajo de control de las reacciones de las
velocidades dirigidas, propiamente sincronizadas una con respecto a la otra, de
tal modo que garantiza que el mismo evento siempre ocurra al mismo tiempo y
en el mismo lugar” (Goldschmidt, 1933, p. 543).

Ahora bien, ¢qué pasaria si existiera una mutacion o cambio de
aquellos genes que controlan el desarrollo? Goldschmidt responde que los
cambios genéticos pueden ocasionar cambios en las velocidades de una o
muchas reacciones, por lo tanto, habria una perturbacién de los procesos
coordinados que se desenvuelve durante el desarrollo embrionario y, dichas
desviaciones dependeran del grado de alteracion, del tiempo en que se efectla
durante el desarrollo y los 6rganos o partes vitales que se estén afectando
durante el orden de los cambios, aun mas “si el cambio de una sola reaccion, o
de un grupo de reacciones, es tan grande, de tal manera, que evite una
integracion mayor con otras reacciones vitales, entonces se perturbara el
desarrollo del sistema entero y, por tanto, tendremos una mutacion letal”
(Goldschmidt, 1940, p. 268). Segun Goldschmidt, la letalidad de esta
modificacion dependera mucho de la etapa en la que ésta se efectua, porque si
es en la etapa final, los efectos quizas sean locales y no seran tan
devastadores para el desarrollo normal del individuo, pero si estos se originan
en la etapa temprana, sera probable de que el individuo tenga efectos
drasticos. Es por eso que la mayoria de las mutaciones son malignas, porque
causan una modificacion letal para el orden complejo de interacciones que se
llevan a cabo durante la formacién del individuo. No obstante, Goldschmidt
pensé que estos cambios subitos y discontinuos podrian ser la clave para una
buena explicacion de los procesos macroevolutivos.

Goldschmidt estuvo dispuesto a encontrar causas genéticas de estas

modificaciones y que son muy diferentes de las propuestas por la genética de
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Figura 4.5. Ejemplo de arreglos cromosémicos, segun Dobzhansky. A. Normal. B. Deficiencia. C.
Duplicaciéon. D. Translocacion heterocigética. E. Translocacion homocigética. F. Inversion
heterocigética G. Inversion homocigética (Tomado de Goldschmidt, 1940).

poblaciones. Un estudio, que considerd importante, fue el de la determinacion
sexual de las mariposas nocturnas. Goldschmidt observé que en las
variaciones que se dan en un mismo cromosoma pueden generar cambios
significativos en la morfologia. EI dimorfismo sexual en las mariposas es una
prueba de ello que si no tuviéramos en cuenta eso, podriamos asegurar que los
individuos de distinto sexo pertenecen a especies diferentes. Evidentemente, él
observé que las diferencias entre ambos sexos se debian a las diferencias
genéticas que subyacian en el mismo cromosoma, por ello, concluyé que la
alternancia genotipica, que se establece en la misma especie y en el mismo
cromosoma, determina de manera directa las variaciones fenotipicas durante el
desarrollo. Por otro lado, Goldschmidt tuvo en cuenta el efecto del ambiente
sobre el desarrollo de los fenotipos, por ejemplo, la temperatura influiria de
alguna u otra manera en la produccion de las hormonas, y éstas a su vez,
tendrian consecuencias durante el desarrollo.

Con respecto a los efectos del cromosoma sexual, Goldschmidt penso
qgue la solucion para lidiar la genética con los procesos macroevolutivos se
encontraba en los fendmenos cromosoOmicos. Segun él, las inversiones, las

translocaciones, las duplicaciones y las aberraciones cromosomicas podian
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producir mutaciones grandes de alcance macroevolutivo (Figura 4.5). Esos
efectos, de posicion o duplicacion en los cromosomas, implican un método
genético basado en el arreglo del cromosoma y no en el de la concepcion de
particulas genéticas separadas que cambian y se depositan gradualmente en la

poblacién:

“Los hechos que se han discutido, hasta el momento, nos han llevado
poco a poco a la conclusién de considerar un factor genético que sea
capaz de llevar a cabo la separacién de las especies sin la lenta
acumulacion de las mutaciones de los genes. Ese nuevo método
genético se ha descubierto y consiste en los cambios de posicién o

reacomodo de las partes del cromosoma” (Goldschmidt, 1940, p. 205).

A este tipo de mutaciones, los cuales producen cambios significativos
para la evolucion de los organismos, las llam6 mutaciones sistémicas. Sin
embargo, este tipo de mutaciones serian interpretados tan so6lo como un
reacomodo de los genes en el cromosoma, sin sufrir un cambio directo a nivel
estructural, en tanto las mutaciones, para la teoria clasica del gen, serian
genes individuales que cambiarian su composicion quimica. Como lo
importante era encontrar un método que proporcionara un cambio significativo
en la evolucion de las especies, y debido a que los cambios quimicos, por
acumulacion gradual, no nos lleva a ningun resultado importante en la
evolucion, por lo tanto, Goldschmidt sugirié abandonar la teoria clasica del gen:
“Hemos visto que la tendencia del estado presente del desarrollo es abandonar
la concepcion del gen como particula a favor de una concepcion que enfatiza
mas en el patron serial del cromosoma y sus partes” (Goldschmidt, 1940, p.
243).

Con respecto a la influencia externa sobre los fenotipos, Goldschmidt
pensé que el cambio de las tasas de las reacciones que modifican los
caracteres durante el desarrollo embrionario dependen también de las
condiciones externas a las cuales los organismos se estan enfrentando. Un
cambio genético puede desencadenar modificaciones en el sistema entero,
pero también un fenotipo determinado puede originarse como una modificacion

influida directamente por el ambiente, la cual no seria heredable. A estos
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procesos que son puramente fenotipicos, Goldschmidt les llamo6 fenocopias.
Bajo este esquema, las modificaciones a nivel genotipico pueden tener grandes
avances evolutivos, que al mismo tiempo permite un rango amplio de
posibilidades fenotipicas que también resultan influidas por el efecto que ejerce
el ambiente local. Ante esto, Goldschmidt se percaté que la relacion entre el
fenotipo y el genotipo es mas compleja de lo que habian supuesto hasta el
momento los genetistas de poblaciones, ya que esa conexion no era totalmente

directa. Goldschmidt concluye:

“Las potencialidades del desarrollo, cuando éstas se incluyen en la
potencialidad para modificar procesos de determinacion embrioldgica
gue se relacionan entre si, provee un rango de cambios fenotipicos del
orden de magnitud de los cambios macroevolutivos. Ademas, un
cambio genético, que es capaz de controlar las posibilidades de
modificacion de esos procesos en todos sus rangos, podra producir, de
un solo paso, un cambio de nivel macroevolutivo” (Goldschmidt, 1940.
Pp. 265-266).

Aun asi, ninguno de estos cambios garantizaba la supervivencia de
los individuos mutantes. Por supuesto, Goldschmidt admitié que un proceso del
desarrollo normal, al ser sumamente complejo en todos sus sentidos, dependia
completamente de la armonia del sistema entero, por lo tanto, un cambio
mutacional en dicho sistema podria dificilmente producir organismos normales.
Pero ¢existiria la posibilidad de que dichas mutaciones pudieran producir
formas diferentes, bien coordinadas en su desarrollo y adecuadas para vivir en
un medio ambiente propicio, de un solo paso?, “por supuesto”, Goldschmidt
responde, “en la mayoria de los casos tal cambio en un proceso parcial
conduciria a la produccién de monstruosidades [...] pero no debemos olvidar
que lo que hoy parece como un monstruo para mafiana sera el origen de una
linea de adaptacion especial” (Goldschmidt, 1933, p. 544). Es aqui cuando
Goldschmidt hace referencia a su tan conocido concepto del “monstruo
esperanzado”, porque una monstruosidad que aparezca esporadicamente, por
un cambio genético importante, puede permitirle la ocupacion de un nuevo

habitat, y entonces tendriamos el origen de un nuevo tipo. Indudablemente, la
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seleccién natural es importante en este paso, pero ésta “sélo actia sobre el
nuevo sistema como un todo, excluyendo las clases [de monstruosidades] que
no son viables” (Goldschmidt, 194, p. 207), por lo tanto, la seleccidon seria un
proceso secundario, un verdugo que decide inmediatamente qué nueva forma
prevalecerd y cual se eliminara, y nada mas. Y ¢qué ejemplos podriamos
considerar de este fendmeno? Segun Goldschmidt, el Archaeopteryx, que
posee un arreglo de plumas y de cola muy particular, es un monstruo
esperanzado; el lenguado, un pez que sufrio una mutacion que le produjo un
acomodo de inversién del craneo y de ambos o0jos hacia uno de los lados del
cuerpo, es un monstruo esperanzado; el dachshund, un perro pequefio con un
cuerpo largo y patas cortas, es un monstruo esperanzado, pero en este ultimo
caso, la preservacion de esta raza de perros se obtuvo porque el ser humano
encontré en ellos una utilidad como la caceria de tejones dentro de sus cuevas.

Considerando todo el esquema en general de la macroevolucién,
podemos decir que Goldschmidt desarrollé una teoria basada en mutaciones
genéticas que afectan la produccion de reacciones y movimientos durante el
desarrollo embrionario, que resultan ocasionalmente en productos bien
coordinados formando estructuras que podrian adecuarse a nichos
desocupados; ésta indudablemente la podemos considerar como una teoria
saltacionista de la evolucién fundamentada en los estudios de la genética del
desarrollo.

En la introduccion de esta tesis hice énfasis en que el saltacionismo y la
ortogénesis son consideradas como teorias estrictamente formalistas, ademas
de que ambas comparten un cierto rechazo hacia las explicaciones
adaptativas; no obstante, eso no quiere decir que ambas signifiquen lo mismo.
De acuerdo con este trabajo, el saltacionismo explicaria el fenédmeno de la
constriccion por preservacion del tipo, mientras que la ortogénesis explicaria la
constriccién por canalizacion; y de ahi la importancia de tener en cuenta esta
diferenciacion entre estos tipos de constriccion. Asimismo, lo que debemos
considerar aqui es que la vision de Goldschmidt es una teoria del
saltacionismo, porque las estructuras se mantienen estables debido a procesos
complejos durante el desarrollo, y un nuevo tipo de morfologia requerira una

restructuracion entera del complejo del desarrollo; por tanto, habra una
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evolucion en saltos. Pero, ¢serd compatible la perspectiva de Goldschmidt con
la ortogénesis?

Segun Goldschmidt, si nos detenemos a ver el significado de la
ortogénesis bajo la teoria de la ontogenia, asumiremos que lo que significa
tendencia hacia ciertos objetivos es en realidad cambios en la ontogenia que se
constrifien hacia un mismo recorrido. Como ya se habia visto, si el desarrollo
de un o6rgano, en su etapa temprana, esta relacionado con el movimiento y
desarrollo de otros érganos, una mutacién podria afectar muchas vias que se
tornaran en un resultado que no es viable; pero de esto, habra algunas otras
gue llevaran a cabo una ontogenia adecuada y bien coordinada. Por lo tanto,
“los mecanismos de desarrollo decidiran la direccion de cambios evolutivos
posibles. En muchos de estos casos habra una sola direccion” (Goldschmidt,
1940, p. 322). Y por otro lado “si hay tan sélo pocas alternativas libres sin que
la accion de los cambios mutacionales alteren el orden entero del equilibrio
apropiado para el funcionamiento de reacciones, habra una gran posibilidad
que se den las mismas mutaciones en la misma direccion, ésta sera
ortogenética” (Goldschmidt, 1933, p. 544). Las direcciones definidas estan
determinadas por las constricciones del desarrollo; por ello, sélo existen vias
posibles y limitadas en las que un desarrollo normal puede tener lugar, y las
mutaciones tomaran siempre la misma direccién porque sélo pueden acceder a
esas pocas alternativas: “Esto es ortogénesis sin lamarckismo, sin misticismo y
sin seleccion de caracteres de adultos” (Goldschmidt, 1940, p. 322). Ahora
bien, Goldschmidt nunca definié los conceptos de convergencia y paralelismo,
sin embargo, podemos observar que entiende el significado de paralelismo a la

manera de Scott:

“Se entiende perfectamente que dentro de un sistema de desarrollo
similar, representado por formas taxondémicamente relacionadas, los
mismos tipos de cambios mutacionales, mutaciones paralelas, tendran

una gran oportunidad de no ser letales” (Goldschmidt, 1933, p. 544).

Con todo lo anterior podemos concluir que Goldschmidt construye una
teoria formalista en la cual se pueden observar dos fenbmenos de constriccion:

la constriccion por preservacion del tipo (las estructuras se mantienen en un
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periodo largo seguido de un cambio subito) y la constriccion por canalizacion
(los ligeros cambios estan limitados a pocas alternativas debido a
constricciones durante el desarrollo) (véase figura ). Todas estas deducciones
se mantienen en un margen opuesto a la vision darwinista que requiere,
cambios graduales y plasticidad fenotipica. Por tanto, entre el escepticismo, el
optimismo y los monstruos esperanzados, Goldschmidt se impone para mostrar
que la balanza de la teoria de la evolucién, pese a los avances de la genética

experimental y poblacional, todavia no se puede inclinar hacia la funcion:

“El primer aspecto es que tuve que mostrarme esceptico en considerar
ciertas creencias bien establecidas. He intentado mostrar, basandome
en gran evidencia experimental, que la formacion de subespecies 0
razas geograficas no es ningun paso hacia la formacion de especies
[...] sino s6lo un método que permite la propagacion de una especie a
diferentes ambientes [...] El segundo aspecto que he discutido fue uno
en el gque nuevamente me senti optimista. He tratado de enfatizar en la
importancia de los métodos del desarrollo embriolégico normal para
una comprension de los posibles cambios evolutivos. He intentado
mostrar que una evolucion ortogenética es una consecuencia
necesaria del sistema embrioldégico que permite sélo ciertas avenidas
de transformaciones. Ademas he enfatizado en las mutaciones raras
pero extremadamente importantes las cuales afectan las tasas de
procesos embrionarios decisivos que podrian originar lo que

[lamariamos monstruos esperanzados” (Goldschmidt, 1933, p. 547).

Tempo y modo en la evolucion segun Schindewolf

En 1950, el paleont6logo Otto Schindewolf, en su libro Cuestiones basicas de
la paleontologia, mencion6 que la seleccién natural (junto con las mutaciones
aleatorias) no debia ser considerada como el principal mecanismo de la
evolucion, ya que ni el origen de los tipos (es decir, de aquellas estructuras

morfologicas que se utiliza para la evaluacion taxondmica), ni la direccion del
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cambio evolutivo, dependian de tal proceso. Segun él, la evolucién de los
grupos mostraba una cierta periodicidad elemental; primero, que las formas
primordiales surgian repentinamente en el curso de la evolucion; segundo, que
una vez que se originaba el tipo primordial, los organismos pertenecientes a
este linaje divergian en una infinidad de formas adaptativas, pero siempre
conservando el mismo patron durante un largo tiempo a nivel geolégico v,
tercero, que los tipos fundamentales desaparecian como parte de un proceso
de senescencia del linaje. Para llegar a estas conclusiones, Schindewolf tuvo
en mente dos puntos fundamentales: uno, lo que se observa en el registro fosil
y, dos, la concepcidén del tipo o Bauplan.

Con respecto al primer punto, es necesario cuestionarnos lo siguiente:
¢Qué es lo que todo paleontdlogo sabe sobre el registro fosil? Segun
Schindewolf cuando observamos las capas geoldgicas podemos encontrarnos
con tres tipos de situaciones diferentes: 1) que las formas surgen
repentinamente y dan pauta a nuevos disefios, las cuales no poseen ningun
vinculo continuo con las anteriores; 2) que las especies permanecen
constantes y sin cambios aparentes durante mucho tiempo y 3) que existen
cambios graduales y continuos entre las formas. De estas tres situaciones
debemos considerar que una vez que se originan las nuevas formas, éstas
estan representadas por una infinidad de individuos que no cuentan con
ninguna conexion entre las formas que le precedieron y, aunque se observa
una transformacion gradual, existe un evento discontinuo que no se le puede
adjudicar a la falta del registro geologico. Lo sorprendente de esta peculiaridad
es que no es un caso aislado de los hechos geoldgicos, sino se presenta como
una regla general: “Yemos que esta situacion se repite en todo el mundo en
todas las secuencias estratigraficas del mismo periodo, [...] esto no se le pude
atribuir simplemente al fenémeno de migracion en donde el nuevo tipo podria
encontrarse en zonas que aun no han sido investigadas, y donde quizas la
evolucion gradual y lenta ha tenido lugar”; esto evidenciaria que la evolucion de
los tipos, por lo menos en lo observado por la paleontologia, seria repentinay a
gran escala, dejando a un lado los pretextos de la ausencia del registro
geoldgico: “estas deben ser discontinuidades, saltos evolutivos naturales, y no
circunstancias de descubrimientos accidentales o a la imperfeccidn del registro
fésil” (Schindewolf, 1993, pp. 104-105).
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En cuanto al segundo punto, debemos preguntarnos lo siguiente: ¢Qué
es a lo que llamamos tipo? De acuerdo con Schindewolf, el Bauplan o el tipo
es un concepto que surge directamente de la morfologia trascendental y que se
refiere a la abstraccion de caracteres basicos de organizacion de la estructura
qgue bien podemos reconocer como categorias taxondmicas del sistema
natural; en otras palabras, podemos darnos cuenta que existen caracteres
comunes entre los organismos a partir de los cuales podemos agruparlos en
conjuntos de taxones definidos, como ordenes, familias, clases, géneros o
especies. Por ejemplo, podemos observar que en todos los insectos, pese a
gue tienen una gran variedad de formas y de divergencias adaptativas, se
presentan caracteres que les son comunes; es decir, que tienen la misma
estructura basica: la cabeza, el térax (que esta compuesto de tres segmentos
cada uno con un par de apéndices), el abdomen (que estd compuesto de 11
segmentos), etcétera. Después veremos que de los insectos podemos derivar
otras estructuras basicas o subtipos, por ejemplo, los coledpteros, los
lepidopteros, los ortopteros, etcétera. Segun Schindewolf, estos caracteres son
constantes y rigidos, aunque los caracteres de subtipo presentan mas
flexibilidad; ademas, los organismos pueden presentar caracteres menos
estables los cuales podemos considerar como meramente adaptativos, ya que
en estos caracteres existe una relacion entre la estructura y su interaccion
directa con el medio que los rodea, aun asi, estos s6lo pueden identificarse a
nivel intraespecifico. Sobre esto, Schindewolf apunta que, en la teoria moderna
de la evolucién, un tipo deja de tener ese sentido abstracto y adquiere una
realidad evolutiva; ademas, esta nueva concepcion del tipo nos puede
proporcionar las claves de los principales mecanismos de la evolucion:
“Consideramos a los tipos, no sélo como patrones abstractos de formas o
arquetipos idealizados de categorias taxonomicas, sino mas bien como
productos concretos, procesos evolutivos, es decir, entidades evolutivas
particulares” (Schindewolf, 1993, p. 205).

Teniendo en cuenta estas consideraciones y basandose en sus
conocimientos de la evolucién de los amonites y corales, Schindewolf
argumento que existian diferentes ritmos temporales de transformacion de los
tipos. Todos los tipos siguen una misma tendencia en la evolucion: evolucionan

a un ritmo extremadamente lento y que hay cambios abruptos y discontinuos
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Figura 4.6. Esquema de la teoria del tipostrofismo. Schindewolf muestra que la evolucién de los
tipos (caracteres de designacion taxondmica) consiste en tres etapas fundamentales. La primera es
la tipogénesis u origen de los tipos. La segunda es la tipoestasis, en donde los tipos experimental
cambios continuos. La tercera etapa es la extincion de los tipos o lipdlisis (Tomado de Schindewolf,
1993).

en cierta etapa de su historia geoldgica. Por supuesto, estos ritmos de
transformacién podrian variar considerablemente en los grupos, incluso en un
mismo linaje, sin embargo, todos siguen ese mismo patrén peculiar:
transformacion lenta seguida de una rapida y abrupta. De lo anterior se puede
concluir que la evolucion de los tipos tiene un patrén definido, una
transformacion episoédica que se lleva a cabo en tres fases, periodos
constantes de la evolucion en donde se observa el nacimiento (tipogénesis), el
crecimiento (tipoestasis) y, consecutivamente, la muerte (tipolisis) del tipo en

cuestion. Esta es la teoria del tipostrofismo de Schindewolf (véase figura 4.6):

“La evolucion de los linajes esta dividido en periodos o ciclos de
magnitudes diferentes, en donde se pueden distinguir tres fases de
ritmos y modos diferentes de la evolucion. En una parte del ciclo
observamos [...] que un nimero de clases diferentes de organizacién

estructural o tipos surgen repentinamente, incluso explosivamente,
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dando grandes pasos de transformacion [...] Llamamos a esta primera
fase, el origen de los tipos o tipogénesis. Luego sigue una segunda
fase, un tipo de constancia o tipoestasis, que conlleva a una progresiva
elaboracion, diversificacion y diferenciacion dentro del armazon de la
forma bésica, sin alterar ese disefio basico estructural. En esta fase, la
evolucion es lenta, demasiado gradual y sutil, llevandose a cabo en
pasos pequeiios e individuales [...] [Finalmente tenemos] la tercera
fase, la tipdlisis o la disgregacion de los tipos, la cual lleva a cada ciclo
evolutivo al cierre. Esta fase esta caracterizada por las indicaciones
multiples de declinacion, degeneracion y la perdida de la constriccidon
morfolégica representada en el tipo” (cursivas en el original,
Schindewolf, 1993, p 193).

De acuerdo con Schindewolf, estas tres fases de periodicidad evolutiva
pueden ser analogas al desarrollo o ciclo de una vida individual, por ejemplo,
asi como cualquier individuo tiene un nacimiento, una etapa de maduraciéon y
una vejez, lo mismo podemos postular para los linajes. El nacimiento,
representada por la fase de la tipogénesis, indica que los tipos surgen
subitamente en algin momento de la historia, esto, sin duda, descartaria la
concepcion de la evolucion gradual; por otro lado, el crecimiento o maduracion,
sefalada por la fase de la tipoestasis, muestra pequefios cambios en los tipos,
ésta por su parte apoyaria la evolucion gradual, pero seria una transformacién
“dentro de las constricciones del disefio estructural original, nunca excediendo
los limites establecidos” (Schindewolf, 1993, p. 195), aunque principalmente
existen procesos de tendencias evolutivas controladas por factores internos del
organismo; mientras que, la decadencia y muerte, representadas por la fase de
la tipdlisis, prueba que la especializacion adaptativa puede ocasionar un efecto
negativo en la evolucion de los tipos, a tal grado de conducirlos hacia la
extincion.

Esta teoria del tipostrofismo sefala que en el tempo y modo en la
evolucion, los tipos son los elementos primordiales, los cuales surgen, se
mantienen y desaparecen, debilitando lo sugerido por la teoria darwiniana,
acerca de una evolucion gradual, continua y que aboga por los procesos de

aleatoriedad en las mutaciones: “Esta periodicidad presupone que la evolucién
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se lleva a cabo de acuerdo a ciertas leyes que van mas alla de las mutaciones
aleatorias y del proceso de seleccion” (Schindewolf, 1993, p. 349). Pero
ademas indica que los procesos macroevolutivos por ningin motivo podrian ser
considerados como una extrapolacion de los procesos microevolutivos: “El
factor critico en la velocidad de transformacién es [...] que la aparicion de
transformaciones de gran alcance [...] no pueden explicarse Unicamente por las
micromutaciones” (Schindewolf, 1993, p. 350). Por tanto, la evolucion es
discontinua, procede por factores internos que dirigen y conducen a los
organismos hacia callejones sin salida por un exceso de adaptacion; pero quizé
mas importante es que “el proceso crucial de la evolucion no consiste en la
modificacion de la especie sino en la modificacion del tipo” (Schindewolf, 1993,
p. 214). ¢ Qué factores exactamente son los que intervienen en cada una de las
etapas? Schindewolf recurrié a las teorias todavia discutidas y aceptadas como
el saltacionismo, la ortogénesis y la seleccién natural, sefalando
detalladamente la manera en como éstas contribuian en el proceso evolutivo
en general.

Tipogénesis.- Indudablemente, Schindewolf reconocid que existen
muchos ejemplares, en el registro fésil, en los que se puede constatar una
evolucion gradual y continua; sin embargo, encontramos también cierto
fendmeno comun en la geologia que apoya una evidente discontinuidad entre
las formas, es decir, una serie gradual interrumpida por un cambio abrupto de
la morfologia inicial de un cierto tipo y que difiere considerablemente del
anterior. Lo sorprendente de este fendmeno es que no se pueden encontrar los
eslabones que puedan vincular el tipo inicial con el posterior y, es comun
observar que la diversidad de formas representada por uno de los tipos no
excede sus limites de transformacion, ya que precisamente no hay una
secuencia que se pueda seguir hacia la evolucion del siguiente tipo, mas bien,
esas formas soélo pueden representarse como variedades del mismo tipo
comun. Por ejemplo, el Archaeopteryx, pese a que tiene una evidente similitud
con los reptiles, Schindewolf insiste, que éste se deberia considerarse como
una verdadera ave y no un eslabdn entre reptiles y aves, ya que presenta todas
las caracteristicas de las aves; sobre esto, debe tenerse en cuenta que no se
ha encontrado aun ese eslabon real que une a estos dos grandes grupos. De

aqui, Schindewolf reconoce que puede argumentarse acerca de la imperfeccion

135



del registro fosil, asi como lo habia postulado Darwin; no obstante, el fenbmeno
de aparicién repentina, seguida de una constriccién, es tan comun, que no
deberia considerarse solamente como una anomalia debido a la mala
preservacion.

De acuerdo con Schindewolf, este hecho observado en el registro fosil
puede darnos pistas acerca del modo en el cual se originan aquellas
estructuras que consideramos importantes para nuestras clasificaciones
taxonomicas. Es obvio que este fenomeno nos indica que las nuevas formas
surgen de un solo paso, es decir, que el tiempo de transformacion, entre una
estructura fundamental a otra, es sumamente rapido. Con base en esto,
Schindewolf sefiala que los tipos nuevos pueden mostrar un periodo de
flexibilidad fenotipica, pero una vez que se fija esa estructura fundamental, se
produce un periodo bastante largo de estabilidad en la estructura: “Las nuevas
formas son muy flexibles al cambio, pero una vez que se produce una
estructura estable, ésta permanece sin cambios por mucho tiempo,
comunmente durante algunos periodos geoldgicos” (Schindewolf, 1993, p.
195).

Ahora bien, ¢qué fendmeno produce estos cambios abruptos y
discontinuos?, y ¢como podemos explicarlos a partir de lo que conocemos en
las otras disciplinas? Schindewolf argumentd que todo cambio importante para
originar una nueva estructura estable debia estar basado en los cambios
ontogénicos del organismo, principalmente aquellos cambios que se producen
durante una etapa temprana del desarrollo, ya que estos desencadenarian
cambios fenotipicos a gran escala, sin transformaciones intermedias y, de esta
manera, se podrian debilitar las fuerzas de constriccion que posee un tipo bien
establecido: “Esas apariciones en la ontogenia temprana son consistentes con
los hechos, porque sélo esos estados poseen la flexibilidad necesaria para unir
el nuevo complejo adquirido con la estructura vieja heredada” (Schindewolf,
1993, p. 211). De aqui Schindewolf postula el concepto de proterogénesis, que
es otra de las interpretaciones de la compleja relacion entre la ontogenia y la
filogenia, y que es contraria a la ley biogenética de Haeckel. La proterogénesis
indica que los caracteres que surgen en los estados juveniles de los ancestros
tienen la capacidad de extenderse gradualmente hacia los estados adultos de

los descendientes; por tanto, si la modificacion durante los estados tempranos
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de la ontogenia de los ancestros muestra una linealidad emergente hacia la
ontogenia tardia de los adultos, entonces los descendientes adultos tendran un
fenotipo totalmente diferente a aquellas formas que se observan en los adultos
ancestrales.

Es evidente que Schindewolf conocia el trabajo de Goldschmidt, y
sabia que una de las causas que podria provocar estos cambios de gran
alcance serian esas mutaciones sistémicas; otra podrian ser las mutaciones
pleiotrépicas, es decir, en aquellas mutaciones que no solo tienen una relacion
con un simple caracter, sino que pueden desencadenar efectos multiples en
diferentes caracteres. No obstante, Schindewolf apoy06 la genética enfocada en
los estudios sobre el desarrollo y, debido a que la paleontologia no podia
proporcionar ningun dato sobre la herencia, creia que los avances en la
genética fisiologica podrian explicar satisfactoriamente los hechos conocidos
en el registro fésil: “la cuestion acerca de la naturaleza y el modo de operacién
de las macromutaciones va mas alla de lo que puede decirse en la
paleontologia; esa pregunta debe ser respondida por la genética experimental,
esa rama de investigacion tendra que descubrir la razén de esas
transformaciones de mayor alcance y de evolucién discontinua” (Schindewolf,
1993, p. 351). Por tanto, Schindewolf creia haber contribuido enormemente a la
teoria de la evolucion, por medio de sus observaciones paleontologicas. Las
diferentes disciplinas no tenian que ser aisladas, sino complementarias, cada
una respondiendo a los hechos evolutivos que estan sujetas a su alcance, la
interpretacion macroevolutiva de la paleontologia dejaba a un lado las grandes
incégnitas que permanecian escondidas en el tiempo geoldgico, pues los
mecanismos podian ser ahora explicados por medio de los hechos recientes
de la genética experimental; esto no era extrapolar los mecanismos
microevolutivos a los macroevolutivos, porque la genética poblacional aqui
tenia poco que ver, sino mas bien, era sustentar que existen procesos
genéticos con mayores efectos en los fenotipos.

En cuanto a la magnitud de los cambios evolutivos, Schindewolf pensé
que el origen de los tipos podria darse principalmente en dos niveles, en los
tipos mayores y en los tipos menores. Los tipos mayores pueden corresponder
a niveles taxonomicos elevados como las familias, los ordenes, las clases,

incluso mas alla; por ejemplo, Schindewolf afirmé que las diferencias entre
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protostomados y deuterostomados, las cuales corresponderian a unidades
taxondmicas muy elevadas, pudieron haber aparecido durante el desarrollo
embrionario como un cambio de posicion del blastoporo. En contraste, los tipos
menores corresponderian a familias, géneros y especies; aunque aqui, mas
bien la diferencia radica en pequefios cambios que incumben a las
proporciones del tamafio o la transformacién discontinua de un solo carécter,
aungue también puede hacerse un seguimiento del tipo de manera gradual. La
explicacion del modo en que ocurre la aparicion de los tipos menores coincide
exactamente con la misma explicacién para los tipos mayores, efectos de las
mutaciones durante el desarrollo embrionario, solamente que aqui se dan en
menor grado. Y a todo esto, ¢qué papel jugaria aqui la seleccion natural,
trabajando en la variacion gradual y continua, para el origen de los tipos?

Schindewolf responde:

“Nuestra experiencia obtenida de la observacion del registro fosil refuta
inmediatamente esta interpretacion [del darwinismo]. Hemos
encontrado que la estructura fundamental de una familia o de un orden
no se origina como el resultado de modificaciones continuas en la
larga cadena de las especies, sino mas bien éstas surgen por medio
de directas modificaciones repentinas y discontinuas del complejo del
tipo, de familia a familia, de orden a orden, de clase a clase.”
(Schindewolf, 1993, p. 214).

Evidentemente, segun Schindewolf, los factores externos no explican
estos cambios rapidos en la evolucién, puesto que a veces en algunos
ambientes las condiciones parecen presentarse constantes y, un cambio
repentino del ambiente no ocasionaria un cambio gradual de las especies. Por
otro lado, la adaptacion y el cambio de funcidon no podria crear 6rganos nuevos,
solamente transformaria los 6rganos que ya existen, proporcionandoles una
adaptacion inmediata a su medio. Por supuesto, lo que se ha dicho sobre la
seleccién puede ser aplicado, pero solamente funcionaria en el nivel de la
microevolucion, no en la macroevolucion: “Los cambios observados aqui [en la
microevolucion] usualmente son aplicables a las especies y no tienen nada que

ver con la innovacion, con la creacion de nuevos érganos, sino con los cambios
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[...] graduales de tamario, forma, numero, color, etcétera, de los érganos que
ya estaban presentes ahi” (Schindewolf, 1993, p. 329). Por tanto, los tipos se
forman por un proceso diferente de la evolucién gradual y continua. Los
procesos microevolutivos solo intervienen en la transformacion dltima para

adecuarlos a un medio determinado:

“La seleccion involucra y afecta soélo las capas mas superficiales de
los caracteres [...] No es el incremento de la divergencia de caracteres
raciales y especificos lo que produce las categorias superiores o los
disefios estructurales; mas bien, hay acabados en los caracteres
estructurales de las unidades tipologicas superiores que, en cierto
sentido, dan el toque final. Estas [la seleccién natural y las mutaciones]
introducen las variaciones finales y la decoracién (de hecho los
caracteres mas importantes para la adecuacién particular de un modo
de vida) en un disefio estructural existente” (Schindewolf, 1993, p.
341).

Tipoestasis.- Segun la teoria del tipostrofismo de Schindewolf, después
de que surge un tipo determinado durante la evolucion; el tipo se estabiliza y
comienza a llevar a cabo una serie de cambios graduales y lineales, aunque
siempre manteniendo su estructura fundamental y nunca fuera de sus limites.
De acuerdo con Schindewolf, este fenbmeno no es un anomalia, sino parte de
la misma periodicidad observada en todos los organismos del pasado. Al
considerar esta fase, la primera pregunta que se nos puede ocurrir seria:
¢podria la seleccion natural dominar este periodo de estabilidad gradual?
Segun Schindewolf, la respuesta seria no, pues aunque la seleccién natural es
la responsable ultima de los caracteres superficiales del tipo, la direccion de la
variacion no es del todo ilimitada, pues existen constricciones de la forma que
llevan a los organismos hacia estados evolutivos determinados. Lo que
podemos observar aqui, es que en la fase de la tipoestasis hay otro proceso
dominante y diferente a la seleccidn; es decir, no es la determinacion del medio
externo quien posee control en las trayectorias evolutivas, sino son factores
internos que limitan las opciones de cambio y que llevan hacia rutas bien

establecidas, esto es la ortogénesis: “Cada ultimo descendiente del tipo trae un
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Figura 4.7. Ortogénesis en el desarrollo del canino superior en la familia de las Felidae. A.
Metailurus, del Plioceno de Europa y Asia. B. Dinictis, del Oligoceno de Norte America. C.
Hoplophoneus, tigre dientes de sable del Oligoceno de Norte America. D. Smilodon, un tigre
dientes de sable del Pleistoceno de Norte America y Sudamérica. Las especies no estan
relacionadas filogenéticamente, pero muestran diferentes periodos con respecto a la evolucion
ortogenética de los caninos (Tomado de Schindewolf, 1993).

potencial morfolégico limitado; por tanto, durante la fase de la tipoestasis, el
curso de la evolucién esta forzado a seguir una progresion lineal consistente la
cual llamamos ortogénesis” (Schindewolf, 1993, p. 268).

Por ejemplo, Schindewolf indica que las conchas de los nautiloideos y
los amonites siempre evolucionan en una misma direccién ordenada (Figura
4.8), asimismo, en los ungulados se observa una reduccion progresiva de los
digitos de los miembros anteriores y posteriores, o bien, en el crecimiento
exponencial de los colmillos en la familia de los felinos (figura 4.7), etcétera.
Segun Schindewolf, casi todos los grupos observados presentan esta misma
peculiaridad, el desarrollo de estructuras particulares de manera predecible; por

ello, muchos de los naturalistas que observaron este hecho comentaron que la
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evolucion podia tener un fin o propésito, y quizd debido a esto es que la
ortogénesis perdid credibilidad. Sin embargo, Schindewolf argument6 que esto
no podia sostenerse mas, ya que las trayectorias evolutivas podian basarse en
un concepto totalmente opuesto. De hecho, un tipo de explicacidbn mas real es
la constriccién de la forma, y ésta se debe a las estructuras que poseian
antepasados. Por ejemplo, él dice que la disposicién de las estructuras de los
ancestros limitaria y conduciria la transformacion de las estructuras de los
descendientes: “la serie de rudimentos del primer representante, de cada linaje,
determina la evolucién posterior”. Por tanto, cada vez que se modifica dicho
organo, las alternativas de transformacion se van volviendo més reducidas, de
tal manera que la forma en si misma seria la conductora de las posibilidades
fenotipicas: “los pasos de la diferenciacion posterior implica una limitacion
progresiva del potencial creativo de la evolucion” (Schindewolf, 1993, 273).

Otra explicacion también radica en la ontogenia pues, de acuerdo con
Schindewolf, cualquier flexibilidad fenotipica existe sélo en los estados
tempranos de la ontogenia, pero una vez pasando este periodo, existe un curso
definido y limitado hacia un resultado final. Esto lleva a la concepcién de que el
individuo se constrifie a si mismo, por lo que no permite facilmente las
posibilidades del cambio. Entonces, el desarrollo de un 6rgano ya existente,
aungue puede llevarse a cabo en distintas proporciones, una vez que comienza
el cambio, las trayectorias evolutivas se van limitando hasta reducir el potencial
de transformacion. Con base en esto, Schindewolf postula que, pese a que
puede haber mutaciones sin ninguna direccion preferente, las mutaciones con
trayectorias dirigidas tendrian mayores oportunidades de ser retenidas, por lo
menos aquellas mutaciones que tengan consecuencias fenotipicas a gran
escala originadas durante un estado temprano de la ontogenia; de esta
manera, se podra inaugurar un nuevo canal con limitaciones posteriores para
un cambio evolutivo posterior: “cualquier cambio en la tipogenesis, abre una
puerta en donde se pueden liberar algunas oportunidades morfoldgicas, con la
condicidn, por supuesto, que éstas se encuentren dentro de la base del
potencial creativo evolutivo propio del tipo jerarquico superior” (Schindewolf,
1993, p. 274).

Tipolisis.- La ultima fase de la periodicidad observada en el registro

fésil es la declinacibn o muerte del tipo. En esta fase, los tipos o estructuras
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fundamentales, una vez que se mantienen durante un largo periodo de tiempo
geoldgico, la adaptacion, que los lleva a especializarse en un ambiente
determinado, puede conducirlos hacia la extincion. De este argumento
podemos obtener dos puntos principales: en primer lugar, que los tipos son
entes individuales que nacen, crecen y mueren a través del tiempo, y en
segundo lugar, que la razén principal de la muerte de un linaje es la rigurosa
especializacion o adaptaciéon a un medio en particular. Porque si un grupo o
linaje obtiene muchas caracteristicas adaptativas, un cambio rapido en las
condiciones ambientales los llevaria hacia la declinacion.

Sobre el primer punto, segun Schindewolf, la importancia del
reconocimiento de la individualidad en los tipos radica principalmente en que
éstos serian las unidades evolutivas que conducen hacia cambios evolutivos
significativos, y no la simple diferenciacion intraespecifica como propone el
darwinismo: “La esencia de la evolucion no descansa en la evolucion de razas
0 especies, no es la diferenciacion y la adaptacion; el paso decisivo para el
progreso evolutivo y la preservacion de la vida, es la produccion de disefios
estructurales de un orden elevado” (Schindewolf, 1993, p. 350). Pero, si las
unidades de jerarquia taxonOmica elevada son lo que para el darwinismo
serian los individuos ¢de qué manera mueren o evolucionan estos tipos para
dar paso al nacimiento de uno nuevo? Esta Ultima pregunta considera el
segundo punto.

Schindewolf pensé que el incremento de la adaptacion, o bien, esa
diferenciacion intraespecifica, llevaba a muchos organismos, pertenecientes a
un tipo en particular, hacia callejones sin salida, pues éstos presentarian
estructuras tan dependientes a su ambiente que tarde o temprano los llevaria
hacia la extincion; a este nivel, lo importante es presentar una variedad
fenotipica abierta hacia diferentes posibilidades para ocupar distintos nichos
ecologicos, pero si los organismos se especializan demasiado en un medio en
particular, las probabilidades de supervivencia se reducirian notablemente, por
lo tanto, la diferenciacion intraespecifica y la alta especializacion adaptativa no
serian factores positivos para la evolucion, sino mas bien tendrian un efecto
negativo: “La diferenciacion progresiva y la adaptacion conducida por la
seleccion de razas y especies no son los agentes de ascendencia y

persistencia evolutiva. El beneficio original de las especializaciones
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inevitablemente intensifica [...] la fase final de la evolucion” (Schindewolf, 1993,
p. 258).

Aun asi, no toda las decadencias del tipo estarian explicadas por el
incremento de la especializacion por seleccion natural, puesto que, segun
Schindewolf (1993, p. 356), también se ha observado que la evolucién
ortogenética puede llevar a los organismos hacia tendencias no adaptativas,
como el desarrollo o la disminucidn de un érgano en particular, por ejemplo, los
colmillos de algunos elefantes antiguos se desarrollaron de una manera
excesiva, 0 bien, los cuernos del alce irlandés que también crecieron
desproporcionadamente; en estos casos, probablemente la seleccidon tuvo poco
que ver, porque esas estructuras, al estar creciendo exponencialmente, no
tenian alguna ventaja adaptativa, por el contrario, este factor fue el que provoco
su eventual extincién; ante esto cabria también preguntarse ¢ por qué no hubo
una tendencia selectiva que disminuyera el tamafo desproporcionado de sus
estructuras? En cualquier caso, Schindewolf argumentdé que la explicacion
genética de estos ejemplos podria haber estado fundamentada en genes
pleiotropicos, porque al haber una seleccion de un caracter favorable
provocada por un gen, éste tendria otros efectos como el desarrollo excesivo
en caracteres que no son meramente adaptativos.

En conclusion, con todo este analisis anterior, evidentemente, podemos
constatar que la teoria del tipostrofismo de Schindewolf subyace en la
preferencia de los procesos internos, subordinando el papel de los factores
externos en la evolucion: “Por consiguiente, el tempo, la extension y la
diversidad de modificaciones estan basados en factores internos de los linajes
organicos, y no estan determinados por el ambiente y sus cambios”
(Schindewolf, 1993, p. 324). Por otro lado, podemos observar que Schindewolf
también une las dos bases internalistas de la evolucion, la constriccion por
preservacion del tipo, y la constriccidbn por canalizacion: la primera abriendo
puertas para que se establezca un nuevo tipo de armazon altamente
restringido, y la segunda constrinendo el poco cambio hacia rutas definidas
impuestas por la misma estructura organica, pero nunca pasando los limites del
primer tipo de constriccion (véase figura I): “Después de que se haya originado
un nuevo tipo por medio de una mutacion de gran alcance, consecuentemente

hay un control, una remodelacién y una elaboracién ortogénetica que comienza
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a trabajar sobre una nueva base de desarrollo” (Schindewolf, 1993, p. 355). De
esto es importante destacar que en ninguno de estos procesos domina la
seleccion natural, ni siquiera interviniendo de manera secundaria en la
formacion de los tipos: “estos procesos son independientes del modo de vida
de sus portadores y no involucran directamente el factor que es decisivo para la
formacién de razas (la seleccion); sblo se seleccionan los caracteres
adaptativos dentro del armazon de disefios estructurales individuales, y no el
disefio en si mismo” (Schindewolf, 1993, p. 341).

Ahora bien, una vez que hemos argumentado el evidente formalismo de
Schindewolf, sera conveniente hacer un analisis de los conceptos de
paralelismo y convergencia desarrollados por él. Esto nos ayudara a entender,
por un lado, de qué manera dichos términos se definieron bajo una vision
plenamente estructuralista y, por otro lado, que su destino estuvo sometido
también por las discusiones de la paleontologia. A continuacién veremos los

conceptos de paralelismo y convergencia de Schindewolf.

El paralelismo de Schindewolf

Antes que nada, es pertinente comentar que Schindewolf siempre estuvo
intrigado con el fendbmeno de la evoluciéon independiente (Schindewolf, 1940 y
1950). Sin embargo, pensé que la ortogénesis explicaba parte de esos
fendmenos y al igual que Scott, relacion6 el concepto de paralelismo con la
ortogénesis. De ahi su preocupacioén por definir los limites entre el paralelismo
y la convergencia.

Schindewolf define el paralelismo como: “la evolucion de una estirpe
individual que no se desarrolla a partir de un unico linaje sino que se desarrolla
al mismo tiempo a partir de muchos linajes paralelos”; pero para reconocer este
tipo de evolucién independiente es necesario observar que los grupos de
organismos “difieren entre si en ciertos caracteres (los cuales indican su
evolucion independiente), pero que concuerdan con otros caracteres mas
importantes (los cuales demuestran sus relaciones)” (como un ejemplo
ilustrativo de esta definicion, véase la figura 4.8); en cualquier caso, “los linajes

paralelos exhiben transformaciones similares, incluso cuando su relacion se
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Figura 4.8. Paralelismo en la evolucion de las suturas y los lobulos de las suturas (estos
representados por A) en tres géneros de amonites: Cheiloceras, Sporadoceras y Discoclymenia.
Obsérvese que hay tres formas diferentes de las conchas las cuales sirven para diferenciar entre las
especies dentro de un mismo género (columnas), y los géneros se identifican por medio de las
suturas de las conchas (filas). EI esquema muestra que las distintas especies de Cheiloceras
evolucionan independientemente hasta dar origen a las especies del género Sporadoceras, y a su
vez las especies de este género evolucionan independientemente en las especies de Discoclymenia.
Sobre esto, Schindewolf argumenté que un grupo evoluciona independientemente a partir de distintos
grupos, y no de una sola linea filogenética (Tomado de Schindewolf, 1993).
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encuentra soOlo desde el comienzo y, no obstante, éstos evolucionan
independientemente” (Schindewolf, 1993, p. 274). En cuanto a esta definicion,
podemos percatarnos de tres aspectos interesantes, primero, que Schindewolf
reconoce que el paralelismo es una clase de homologia que surge por
evolucion independiente; segundo, que el paralelismo se explica como un
fendmeno de canalizacion interna en los organismos, un proceso que conduce
las estructuras inevitablemente a la misma conclusion evolutiva, es decir, que
la ortogénesis es el paralelismo: “la naturaleza y las causas de la ortogénesis
estan proporcionadas por la evolucion paralela”; y tercero, que esta
canalizacion depende de la ancestria comun vy, por lo tanto, del grado de
parentesco: “el ancestro comun debe haber transmitido un factor especial para
que [...] los linajes evolucionaran directamente en un curso sin desviacion”
(Schindewolf, 1993, pp. 274-275).

Algunos de los ejemplos del paralelismo que muestra Schindewolf
(1993, pp. 274-275) son los siguientes: En la evolucion de los diferentes linajes
de amonites podemos observar que, pese a que todos provienen de un mismo
grupo en comun, estos llegan independientemente a los mismos resultados en
sus estructuras, como los septos, el sifon, las suturas, etcétera. Por ejemplo, en
el género Clymenia se observa que hubo una tendencia evolutiva empezando
por una concha circular hacia una concha tipo triangular; segun Schindewolf,
esto se dio en tres linajes diferentes, que evolucionaron independientemente y
en paralelo a partir de un mismo ancestro en comun. Los palaeodictiopteros,
los ancestros de todos los insectos voladores, muestran un caracter antiguo en
el cual las cuatros alas son idénticas y no se pueden flexionar. Durante el
Carbonifero, este grupo dio origen a los protoblastoideos quienes presentaban
la caracteristica de poder flexionar las alas hacia atras sobre el abdomen;
durante el curso de la evolucién, las alas anteriores se volvieron cada vez mas
rigidas y dieron origen a los élitros de tal manera que cumplian la funcién de
proteger las alas posteriores que eran mas delicadas. Ahora bien, durante el
Pérmico, surgieron entre cinco o0 seis linajes, descendientes de los
protoblastoideos (por ejemplo, escarabajos, cucarachas, etcétera), en la que se
dio la evolucién independiente de la transformacion de alas delgadas en élitros.
De este modo, este caracter “fue adquirido independientemente como el

resultado de una similitud del potencial evolutivo latente”. En los peces,
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modificaciones en la aleta caudal, en las escamas y en el craneo,
evolucionaron independientemente a partir de un ancestro comun, por ejemplo,
los diferentes grupos de actinopterigios, una subclase de peces 0seos,
presentan varias transformaciones independientes como: el cambio de aleta
caudal, que parte de un tipo de aleta heterocerca a una homocerca; del tipo de
escama, comenzando de las ganoideas (de forma de rombos) a las cicloideas o
ctenoideas (de formas circulares); de la forma del craneo, como la modificacion
del endocraneo; el incremento de la osificacion de la columna vertebral; la
reduccion de las claviculas, etcétera: “Estos grupos [condrésteos, holdsteos y
teledsteos] son de origen polifilético, lo que significa que son grupos separados
de linajes independientes [...] que desarrollaron sus estructuras en paralelo y
en la misma direccion, en donde alcanzaron y pasaron hacia varios estados
evolutivos casi al mismo tiempo” (Schindewolf,1993, p. 275).

Con estos y otros ejemplos, Schindewolf postuldé que el paralelismo,
como un fendmeno de constriccion de parentesco compuesto de canales que
limitan la variacion y conduce a los organismos a la misma ruta evolutiva, es un
fendmeno universal que se encuentra en cada una de las categorias
taxondémicas, en pocas palabras, la forma constrifie el curso evolutivo a
diferentes niveles llevando a los organismos, estrechamente relacionados,

hacia distintos modos de conclusion formal:

“Asimismo, el paralelismo en la evolucidbn se expresa en muchas
diferentes categorias y 6rdenes de magnitud. Se encuentra en linajes
dentro de géneros y familias, asi como también en categorias de
taxonomia superior y rango evolutivo y, de hecho, el fendbmeno sigue
siendo el mismo en las unidades mas bajas, las especies. Ademas, en
las especies hay evolucion paralela en numerosas lineas reproductivas
separadas, por ejemplo en grupos de individuos, razas y subespecies”
(Schindewolf, 1993, pp. 276).

¢ Qué explicacion habria para fundamentar este fendémeno del

paralelismo? Hemos visto ya algunas explicaciones de la ortogénesis basada
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principalmente en la constriccién de la ontogenia;*'pero ademas, Schindewolf
postula que la evolucién independiente se da porque los organismos poseen
genes afines y una potencialidad para desarrollar mutaciones similares, esto
indica que la canalizacion de la forma esta dictaminada por esos genes en
comun y, por lo tanto, existiria una reduccién de la variabilidad hacia pocas
alternativas de cambio: “Entonces, podemos asumir que la orientacion y el
paralelismo de linajes individuales esta esencialmente guiado por una base
genética comun que reacciona de la misma manera en cada una de las lineas”
(Schindewolf, 1993, p. 276). Mas adelante, Schindewolf indica que por ningun
motivo la evolucion paralela estaria dictaminada por factores externos, de
hecho él enumera tres principales puntos para descartar esta posibilidad: 1)
Que la evolucion de las estructuras independientes se ha dado en distintos
lugares y ambientes: “la transformacion de linajes individuales ha tomado lugar
muchas veces bajo diferente condiciones ambientales extremas y en areas
totalmente dispares y, pese a esto, el resultado ha sido el paralelismo”. 2) Que
esos cambios similares se han dado en diferentes épocas y periodos
geoldgicos: “los puntos en los cuales la transformacion se llevé a cabo [...]
nunca fue de manera simultanea [...] Por ejemplo [...] los anfibios [...]
filospondilos consiguen un estado evolutivo en la transformacion del craneo en
un periodo temprano del Pérmico, que en los labirintodontos [aquellas
estructuras parecidas] no aparecen sino hasta el Triasico”. 3) Que la evolucién
independiente de estructuras similares siempre estd vinculada con las
relaciones de parentesco, puesto que organismos que no tienen relacion, y que
estan sujetos a las mismas condiciones ambientales, no desarrollan la misma
configuracion estructural de manera similar: “solo en ciertos grupos de linajes
estrechamente emparentados suceden estas transformaciones paralelas,
aungue pueden existir al mismo tiempo otras series de formas, las cuales estan
sujetas a las mismas influencias externas, por lo tanto, éstas se comportan
completamente de distinto modo, mostrando una evolucion de caracteres
diferentes”. Tomando estas tres consideraciones, Schindewolf concluye que: “el
factor critico y decisivo es siempre interno, es decir, que el potencial creativo

de la evolucién depende del organismo en si” (Schindewolf, 1993, p. 277).

2l véase la pagina 141.

148



Con esto, podemos darnos cuenta que el término “paralelismo” de
Schindewolf posee una fuerte carga formalista basada en la teoria de la
ortogénesis, pero ¢no fue éste el principal motivo por el cual se desarrollé el
término de paralelismo? Por supuesto, se ha mostrado anteriormente que el
término paralelismo tuvo sus raices en la teoria de la ortogénesis con Scott y
Osborn (véase capitulo 2). Schindewolf heredé directamente el término de
paralelismo de esa tradicion paleontolégica. De hecho, resulta interesante ver
la dificultad de desligar la ortogénesis del término paralelismo, pero ¢de qué
manera y cuando se pudo separa el paralelismo de su raiz tedrica
antidarwinista? Esta pregunta la contestaremos més adelante cuando veamos
la vision de la paleontologia de George Simpson, por ahora solo sera necesario
hacer hincapié en los puntos mas importantes del término paralelismo de
Schindewolf.

Concluyendo todo lo referente al paralelismo, en primer lugar, el
concepto de paralelismo de Schindewolf estuvo fuertemente vinculado con la
concepcion teorica de la ortogénesis que implica cambios direccionales en
rutas definidas. En segundo lugar, la ortogénesis para Schindewolf no reside en
misticismos o finalidades proporcionadas por una fuerza guiadora divina; mas
bien es un fendmeno de constriccion por canalizacion que descansa en
procesos ontogénicos y genéticos que limitan la evolucion a pocas alternativas,
sin adjudicar el dicho cambio direccional a los factores ambientales como la
seleccion natural. En tercer lugar, para Schindewolf, el origen de los tipos o
tipogénesis seria equivalente al origen de verdaderas homologias, estructuras
que se conservan y que permiten la designacion de categorias taxonomicas
superiores (constriccion por preservacion del tipo). Los cambios durante la
tipoestasis producen otro tipo de homologia y de un nivel inferior, porque éstos
se encuentran restringidos y canalizados resultando en las mismas
conclusiones estructurales (constriccion por canalizacion). Por tanto, el
paralelismo de Schindewolf es un tipo de homologia que resulta de la evolucién
independiente de las estructuras, es decir, no por una herencia genética
directa, sino por factores internos comunes. Finalmente, Schindewolf
conceptualizé el paralelismo en su sentido original, es decir, en la definicion de
paralelismo de Scott, y no en el sentido geométrico de la palabra, tal como lo

definié Willey, la cual descansa en una teoria esencialmente funcionalista.
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La convergencia de Schindewolf

Con respecto a la variedad de casos de la evolucién independiente,
Schindewolf traté el ejemplo mas recurrente para ilustrar el fendbmeno de
convergencia, éste es el de la comparacion evolutiva de las distintas
variedades de formas entre los mamiferos placentarios y los marsupiales.
Schindewolf nombré este fendmeno como un caso de “morfologia iterativa o
repetitiva”. Pero ¢como podria explicarse este fendbmeno bajo una teoria
basicamente estructuralista, ya que la convergencia podria ser la prueba mas
contundente del gran poder que tiene la seleccion natural para trabajar de la
misma manera en organismos sin relaciéon de parentesco? Lo interesante de
este asunto es que Schindewolf rechazo la palabra convergencia, ya que
consideraba que su significado era ambiguo, y que podia ser, mas bien, otro

caso de paralelismo sélo que trabajando a un nivel méas general:

“Para esos casos, parece que no es muy apropiado usar el término de
convergencia, ya que esto implica la idea de que la evolucién ha
llegado a convergir en el mismo punto a partir de puntos separados.
En cualquier caso, éste se trata de lo mismo, una evolucion paralela,
organos homologos en diferentes estados del linaje como un todo. Por
lo tanto, recomiendo que tal fenébmeno sea llamado evolucién paralela
no simultanea (heterocronos) y que resulta de las similitudes
morfolégicas que dan la designacion neutral de homeomorfia”
(Schindewolf, 1993, p. 278).

De esta cita podemos tratar dos aspectos interesantes, primero, que la
designacion del término “heterocronos” se refiere a aquellas estructuras
similares que surgen en tiempos diferentes durante la historia evolutiva, por
ejemplo, en mamiferos, durante la evolucién del arco postorbital, se desarrollé
una particion del hueso posterior entre la fosa temporal y la orbital,
consecutivamente éstas se cerraron para llevar a cabo una mejor proteccion
del ojo, de esta manera, podemos observar que la evolucion del arco

postorbital, en los distintos linajes de mamiferos, fue independiente, dandose
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en diferentes tiempos. Y ¢de qué manera se explicaria este fendbmeno
heterocrénico? De aqui, Schindewolf vuelve al argumento de la ortogénesis vy,
aungque €l reconoce que este cambio podria tener poco que ver con la
evolucion paralela en un mismo tiempo (es decir, que el tiempo involucra una
predisposicion a las mismas variantes ambientales y estructurales), jél asegurd
gue existian genes antiguos preservados que canalizaban la estructura

organica hacia caminos evolutivos similares!

“Los organismos, del linaje en cuestién, poseen un juego de genes
vinculados que les permiten tan so6lo un numero limitado de
trayectorias posibles. La concepcion primordial de linajes paralelos
heterocronicos es simplemente el potencial que los involucra, es decir,
que ciertos alelos apropiados se han conservado sin cambios sobre
una base organica, entre tanto, poco ha sido su transformacion, que a
menudo se basa en extremadamente largos periodos de tiempo”
(Schindewolf, 1993, p. 278).

Segundo, que la homeomorfia de Schindewolf se refiere a la similitud
morfologica entre dos grupos, ya sea por la estrecha relacion de parentesco, o
bien, por la convergencia en su sentido literal, esto es, que la similitud se puede
desarrollar por linajes que no estan intimamente relacionados. Sin embargo,
Schindewolf remarcé que este Ultimo caso “no corresponde a los homélogos
equivalentes, sino a las analogias”, pero esas similitudes, aunque se deben al
modo equivalente de vida, es decir, a las mismas condiciones externas como el
clima y el habitat, son mas bien ejemplos diferentes que no tienen que ver con
el fendmeno de paralelismo descrito con anterioridad (véase figura 4.9).

En cualquier caso, Schindewolf sefialdé que los ejemplos de
convergencia, proporcionados por otros naturalistas, debian ser explicados por
medio del proceso de evolucién paralela. Porque lo que se observa en los
seres vivos es la preservacion de una estructura basica durante periodos
extensos de tiempo, y las modificaciones graduales, que se originan a partir de
esa armazon primordial, estan restringidas en puntos definidos. No hay
flexibilidad en la estructura, no hay evolucion gradual por seleccion natural, ni

mutaciones aleatorias.
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Deltin

Figura 4.9. Ejemplos de convergencia de linajes que no estan emparentados en el que se muestra
sélo la similitud morfol6gica externa de una adaptacion a la velocidad del nado. Segun Schindewolf,
este es un caso de analogia que nada tiene que ver con el fendmeno de paralelismo (Tomado de
Schindewolf, 1993).

Pero, ¢qué pasaria si la seleccion natural fuera el proceso dominante del
cambio evolutivo? Schindewolf propuso escenarios ficticios en el caso de
aceptar la verdad del darwinismo: El primer escenario seria asumiendo el
gradualismo, en el que la seleccibn natural actuaria minuto a minuto
escogiendo las pequefias variedades que proporcionan un beneficio a la
descendencia (variaciéon continua). El segundo escenario seria asumir que las
mutaciones se producen en todas las direcciones posibles, sin ningun tipo de
constreflimiento (variacion isotropica). El tercer escenario seria asumiendo que
la adquisicion de adaptaciones, o el modo de vida, es la principal via para el
origen de los tipos. Sobre el primer escenario, Schindewolf apunté que en el
caso de que la filogenia se explicara a través de la transformacién gradual y

continua, entonces no veriamos la discontinuidad que existe entre los grupos
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taxondmicos, mas bien veriamos una serie continua de organismos
relacionados que nunca se interrumpe. Asi de esta manera, la especie nunca
podria distinguirse, porque no habria ninguna separacion entre los organismos
relacionados. Con respecto al segundo escenario, Schindewolf aseguré que si
las mutaciones fueran totalmente aleatorias, habria una gran diversidad de
formas, de tal manera que, éstas no tendrian un orden establecido, sino un
desarreglo espontaneo: “Si las mutaciones se llevaran a cabo en todas las
direcciones posibles por puro azar, se desarrollaria indiscriminadamente una
gran variedad de caracteres, el resultado seria una marafia de formas
desorganizadas que divergirian en todas direcciones [...] habria una
desorganizacion de formas imprecisas, no un universo construido
jerarquicamente” (Schindewolf, 1993, p. 332). En el tercer escenario,
Schindewolf asegurd que si la evolucién consistiera solo en la diferenciacién o
en la acumulacién de caracteres adaptativos, entonces las estructuras de los
grupos estarian asociadas totalmente con el medio en el que viven, y no habria
una filogenia que se represente por una conexion real de parentescos.
Tendriamos distintos niveles de organizacion, pero las relaciones serian
polifiléticas, no monofiléticas.

No obstante, todos estos escenarios, segun Schindewolf, distan de lo
que se ve en la realidad. El primer escenario, que indica el gradualismo como
el principal promotor del avance evolutivo, claramente se refuta con la simple
observacion de la discontinuidad entre los grupos. Schindewolf asegurd que las
categorias taxondémicas son prueba de que el avance evolutivo surge a traves
de la discontinuidad, y no por una secuencia interrumpida de organismos
vinculados, la cual nunca llevaria a los organismos al reconocimiento de una
taxonomia real. En cuanto al segundo escenario, Schindewolf comentd que el
registro fésil ofrece poca evidencia sobre las mutaciones aleatorias como una
verdad. Mas bien encontramos que los linajes evolucionan en una ruta definida
durante un periodo de tiempo geoldgico, “incluso aunque se pueda demostrar
que las condiciones de vida y el ambiente hayan cambiado repentinamente
durante ese periodo”. En otras palabras, la evoluciéon de los linajes esta
canalizada, de tal manera, que estos siguen un curso continuo
independientemente de los factores ambientales: “No hay un zigzagueo

incontrolado, la evolucién no oscila continuamente hacia atrds o hacia delante
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en cada direccion por los efectos contingentes de la mutacién, ni hay seleccién
de éste o0 aquel caracter, ni hay adaptacion de cada cambio de condicién
ambiental” (Schindewolf, 1993, p. 333). Y por otro lado, aunque las mutaciones
aleatorias tuvieran ese potencial para producir cualquier estructura morfolégica,
éstas nunca podrian producir aquellos niveles de la taxonomia en general: “las
mutaciones aleatorias, que arbitrariamente podrian alcanzar la mayoria de
variedades de caracteres y de drganos, nunca habrian producido la jerarquia
de disefios estructurales” (Schindewolf, 1993, p. 333). Por lo tanto,
Schindewolf asume que aunque las estructuras morfologicas pueden surgir en
una gran variedad de formas posibles y, debido a que las mutaciones no son
estrictamente aleatorias, por tanto, la convergencia, descrita como estructuras
que evolucionan independientemente por la seleccién, es un fenbmeno poco
comun.

Finalmente, sobre el tercer escenario, la cual apunta que la filogenia
es el resultado del incremento de diferenciacion y acumulacion gradual de los
caracteres adaptativos. Schindewolf afirma que los tipos no son adaptaciones a
ningn medio, sino son caracteres neutrales (no adaptativos) que pueden
adquirir consecutivamente adaptaciones especificas a un medio dado. Por
ejemplo, Schindewolf argumenta que es obvio que no podemos representar
una linea filogenética con la simple adaptacion; eso seria como decir que las
ballenas descienden de los ictiosaurios (reptiles acuaticos), o que los
murciélagos provienen de pterodactilos (reptiles voladores). Esos casos serian
solamente asumiendo que “la seleccion y la adaptacion al modo de vida fueran
factores predominantes en la evolucion de disefios estructurales”. Pero de aqui
Schindewolf argumenta que tal escenario no es posible, porque claramente
vemos que las ballenas no comparten relacion con los ictiosaurios, ni los
pterodactilos con los murciélagos. Estas son mas bien evidentes analogias, las
cuales se reconocen solo si se las compara entre disefios estructurales
sumamente diferentes, puesto que, una vez que el tipo de mamiferos aparecio,
éste desarrollo consecutivamente adaptaciones para un medio dado, y el
mismo principio es aplicado para el caso de los reptiles o cualquier grupo
taxonomico reconocible. Y como la forma surge primero y posteriormente viene
la funcidn, por tanto, el ejemplo clasico de la convergencia queda

completamente subordinado en la vision estructuralista de Schindewolf:
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“Lo que se desarroll6 primero [...] fue el tipo general de mamiferos, no
como un incremento de cualquier adaptacion de algun reptil especial,
sino algo rigurosamente nuevo, algo independiente. Una vez que la
base aparecid, comenzd de nuevo una etapa de especializaciéon que
se dirigi6 exactamente en la misma direccién, por un lado en
marsupiales y por el otro en los placentarios” (Schindewolf, 1993, pp.
347-348).

Evidentemente podemos observar que la convergencia, en la mente de
Schindewolf, posee un papel secundario porque recae en la misma explicacion
de la ortogénesis, por lo cual, seria un caso mas del paralelismo (o bien como
un caso superficial de analogia, como la comparacién de las alas de las
mariposas y los murciélagos). Esta concepcién de la convergencia, queda aln
mas subordinada que de lo que habian propuesto sus predecesores
paleontdlogos, incluso posee una definicion de paralelismo que es opuesta de
la sugerida por Willey (es decir, paralelismo en el sentido geométrico, véase
capitulo anterior). De todo lo anterior, podemos concluir los siguientes puntos
de interés para el fendmeno de convergencia de Schindewolf. Primero, que el
concepto de “convergencia”, para él, resulta sumamente ambiguo pues su
significado descansa en la posibilidad de la evolucién independiente sin
constriccion. Segundo, que la similitud y origen de las estructuras se puede
llevar a cabo en diferentes tiempos y en distintos ambientes, de tal manera que
éstas son guiadas por un componente genético, y aunque la seleccion natural
puede actuar, este cambio no daria resultados mas alla de los limites de las
estructuras que tienen un valor taxondémico, ya que éstas permanecen sin
cambios durante el transcurso de la evolucion, ademas de que el avance
gradual de sus o6rganos que la componen poseen una potencialidad que
permite desarrollar resultados parecidos. Tercero, que existen casos de
analogia estricta, como la comparacién de funciones entre dos estructuras,
pero la explicacion de ese fendmeno reside soélo en la evaluacidon de funciones
parecidas, cuyo estudio tiene poca relevancia para la comprension evolutiva y
la verdadera relacion entre los linajes en un nivel mas general. Cuarto, que

debido a que existen constricciones en diferentes niveles de organizacion (el
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tipo fundamental y la canalizacion), por lo tanto, los fenotipos abstractamente
posibles son casi imposibles de evolucionar. Y finalmente, debido a que la
seleccion natural es un proceso secundario para la evolucion, el
estructuralismo de Schindewolf no permite un lugar privilegiado para el
concepto estricto de convergencia, mas bien éste fue un concepto involucrado
al mismo fendbmeno del paralelismo.

Lo que podemos concluir en esta parte del capitulo es que Goldschmidt
y Schindewolf defendieron un formalismo estricto al considerar los dos
fendmenos de constriccion de la forma: la constriccion por preservacion del tipo
y la constriccion por canalizacion. La constriccion por preservacion del tipo se
basaba principalmente en la teoria del saltacionismo, pues fue una
consecuencia de la observacion de la discontinuidad entre los grupos, sus
estructuras, y en su relaciébn con la interrupcion del registro fésil. Aqui es
importante sefialar que Goldschmidt y Schindewolf explicaron este tipo de
constriccidn y su evolucion posterior con evidencia experimental o empirica: por
ejemplo, Goldschmidt probd6 que los sistemas del desarrollo eran tan complejos
y estaban tan bien coordinados que se necesitaba el reacomodo del sistema
completo para cualquier avance evolutivo significativo como el origen de una
nueva especie. En tanto, Schindewolf observd que el registro fosil presentaba
la conservacion de estructuras elementales seguida de un cambio discontinuo
de la morfologia entera; ademas, aseguré que un proceso como la
proterogénesis (retencion gradual de caracteres embrionarios durante la
filogenia) podia explicar esos cambios repentinos de organizacion.

Por otro lado, la constriccion por canalizacion estaba fundamentada en
la ortogénesis, pues del mismo modo fue una consecuencia de la observacion
de que las estructuras evolucionaban independientemente en rutas definidas
en linajes emparentados. Goldschmidt y Schindewolf explicaron esto a través
de argumentos de la ontogenia y de la evidencia del registro fosil. Goldschmidt,
por ejemplo, mostré que los cambios durante el desarrollo se encontraban tan
limitados que sélo se permitian ciertas rutas para evolucionar (pues interrumpir
una via equivocada podria tener consecuencias catastréficas en el resultado
final del fenotipo). Mientras que Schindewolf mostré que la evolucion de linajes
emparentados siempre mostraban el mismo resultado estructural como las

suturas en los amonites y el desarrollo de los caninos en los dientes de sable.
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¢Por qué es importante hacer esta diferenciacion entre estos dos tipos
de constriccion?, y ¢cual es la relacion que existe entre estos personajes (y los
fendmenos que explican) con el desarrollo de los conceptos de paralelismo y
convergencia? Lo importante es que las explicaciones que ellos hacen de los
fendmenos de constriccion se relacionan con la distincion entre la homologia y
el paralelismo. La explicacion de la constriccion por preservacion del tipo es la
explicacion del origen de las homologias, mientras que la constriccion por
canalizacion es la que describe el paralelismo. Asi pues, podemos percatarnos
gue las teorias se relacionan a los fenbmenos, y estos a nuestros conceptos.
Teniendo en cuenta lo anterior, la respuesta de la confusion histérica y actual
de los conceptos de “homologia”, “paralelismo” y “convergencia” podria

descansar en el rechazo de estas teorias estructuralistas de la evolucion.
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-Capitulo 5-

Dobzhansky, Mayr, Simpson

y la sintesis funcionalista

La aceptacion del darwinismo se llevd a cabo hasta mediados del siglo XX por
un proceso historico que es generalmente conocido como la “sintesis moderna”
0 “sintesis evolutiva”. De acuerdo con distintos autores, este proceso historico
se baso principalmente en dos partes: 1) La fusion de la teoria de la herencia
mendeliana con la teoria de la evolucion darwiniana.- Porque los primeros
mendelianos pusieron mayor atencion a la variacion discontinua, arguyendo
que si ésta se comportaba de ese modo, entonces, las especies podrian surgir
en saltos, esto le restaba importancia creativa a la seleccion natural, pues ésta
no seria una fuerza secundaria al escoger estructuras bien formadas de un
solo paso. Sin embargo, algunas investigaciones de laboratorio y los
desarrollos de la biologia matematica apuntaron que la teoria de la herencia
mendeliana era compatible con el darwinismo. 2) El acuerdo y la integracion de
las distintas disciplinas del conocimiento biolégico (genética experimental, la
biogeografia, la paleontologia, la boténica, etcétera) basados en el suceso
anterior.- Porque cada una de las distintas disciplinas de la biologia abordaba
temas distintos y concebia procesos evolutivos diferentes, de tal manera que
no existia un acuerdo entre esas disciplinas para desarrollar una teoria
evolutiva general.

Esta segunda etapa de la sintesis comenzé a partir de la publicacion
del libro de Theodosius Dobzhansky, Genetics and the Origins of the Species
(1937), después le siguidé Systematic and the Origin of Species (1942) de Ernst
Mayr y posteriormente Tempo and Mode in Evolution (1944) de George
Gaylord Simpson. Es importante resaltar que Gould (2004, p. 534) ha

identificado un cierto pluralismo en esos primeros escritos, es decir, pese a que
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la seleccion natural se tomé como el mecanismo principal, Dobzhansky, Mayr y
Simpson también admitieron la frecuencia de otros procesos evolutivos (como
la deriva génica). Sin embargo, Gould indica que en las ediciones posteriores
de sus obras, Dobzhansky, Mayr y Simpson prefirieron las explicaciones
adaptativas, incluso a tal grado que no le dieron tanta importancia a otros
procesos evolutivos. Gould (2004) y Provine (1986) llaman endurecimiento a
este proceso. De hecho, el endurecimiento podria considerarse el evento mas
significativo para las discusiones historicas del pensamiento evolutivo,
precisamente porque los arquitectos de la sintesis se han distinguido por
categorizar el mecanismo de seleccion natural como el mas importante y casi
exclusivo del cambio evolutivo. Debemos admitir que Dobzhansky, Mayr y
Simpson han sido considerados como los personajes mas influyentes del
pensamiento evolutivo del siglo XX, de ahi resalta la importancia de su estudio,
porque esa preferencia en la adaptacién es lo que ha conformado nuestros
actuales programas de educacion y de investigacion. Por ello, con seguridad
podemos decir que el legado que tenemos de la biologia evolutiva ha estado
influido por la supremacia en la funcion.

Theodosius Dobzhansky (Figura 5.1) nacid el 5 de enero de 1900 en
Nemirov, Ucrania. Desde sus estudios preuniversitarios, él se destaca por ser
un gran colector de mariposas, pero después por influencia de un amigo, se
especializa en los coccinélidos (mariquitas), trabajos que dieron fruto en su
primera publicacién cientifica. Después, Dobzhansky fue contratado como
profesor de zoologia en el Instituto Politécnico de Kiev; y en 1921, él se gradua
en biologia en la Universidad de Kiev. Para 1924, deja el puesto de profesor
para convertirse en el asistente de Yuri Filipchenko, genetista que trabajaba en
el Departamento de Genética de la Universidad de Leningrad. Es preciso
mencionar que Filipchenko estuvo familiarizado con el trabajo de Thomas Hunt
Morgan, de hecho también utiliz6 a la mosca Drosophila como herramienta
experimental, y estuvo estudiando el efecto de los genes pleiotropicos. La
oportunidad de su vida llegé en 1927 al obtener una beca de la International
Education Board (de la Fundacion Rockefeller) para estudiar en los Estados
Unidos vy, el 27 de diciembre, Dobzhansky llegd a Nueva York para unirse al

equipo de Morgan en la Universidad de Columbia. En el verano de 1928, se
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Figura 5.1. Theodosius Dobzhansky (1900-1975).

traslada con Morgan al Instituto de Tecnologia de California, un afio después
consigue el puesto de asistente de profesor de genética y fue hasta 1936
cuando se convierte en profesor. Dobzhansky regres6é a la Universidad de
Columbia en 1940 para obtener un puesto de profesor de zoologia, y ahi
permanecié hasta 1962, para ser ahora profesor en el Instituto Rockefeller
(ahora Universidad de Rockefeller) en Nueva York. Finalmente, en 1971,
Dobzhansky se cambia al Departamento de Genética de la Universidad de
California, Davis, estableciéndose ahi hasta que fallece en 1975. Dobzhansky
publicé aproximadamente 600 articulos, incluyendo una docena de libros con
temas variados que van desde la experimentacion, la teoria de la evolucion,
hasta ensayos de filosofia. Recibié una gran cantidad de reconocimientos,
pertenecidé a numerables asociaciones cientificas, pero su contribucibn mas
importante, sin duda alguna, fue su papel dentro del movimiento de la sintesis

moderna.??

*2 Para una revision biografica mas detallada de Dobzhansky, véase Ayala, 1985.
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La gran cantidad de publicaciones que llevaron a la sintesis empezaron
a llegar una vez que Dobzhansky public6 su monumental Genetics and the
Origins of the Species en 1937. Pero ¢por qué este libro fue tan importante?
Las publicaciones anteriores de genética pertenecian a diversas tradiciones
gue no concordaba con el darwinismo, como por ejemplo los estudios de
William Bateson, Hugo De Vries o la genética de Richard Goldschmidt, y por
otro lado, tenemos la genética de poblaciones, la cual se basé principalmente
en la teoria de la herencia matematica; asi pues, el liboro de Dobzhansky se
destaca por mostrar que los estudios de la genética experimental podrian decir
mucho acerca de la teoria de la evolucién. Dobzhansky mostré6 que los
laboratorios eran una herramienta bastante util para deducir los procesos que
suceden en el mundo evolutivo real, en otras palabras, al tener cierto control de
la variacion y al estudiar su origen con sumo detalle, esto proporcionaba una
ventaja para entender los procesos fundamentales que han llevado hacia el
origen de las especies. Teniendo en cuenta esto, Dobzhansky concluye que la
seleccion natural, cuyo efecto se puede medir dentro del laboratorio, seria el
principal medio que produce cambio evolutivo a nivel intraespecifico. Siguiendo
el esquema de los laboratorios, se podria llegar a pensar que los biélogos
experimentales tendrian mas ventaja que los bidlogos de campo (llamados
también naturalistas), ya que s6lo se necesita extrapolar lo observado en el
laboratorio al mundo natural; pero el contrarrestar este argumento seria la
contribucion més importante para la idea de una sintesis.

Ernst Walter Mayr (Figura 5.2) nacio el 5 de julio de 1904 en Kempten,
Alemania. Desde muy temprana edad, mostraba ya las cualidades de un gran
naturalista, pues a los 9 afios observaba e identificaba las diferentes especies
de aves de su comunidad. En 1917, debido al fallecimiento de su padre, la
familia de Ernst se mudo6 a la ciudad de Dresden, ahi estudia en el Royal
Gymnasium. Sin embargo, su aficion por la observaciéon de aves nunca ceso;
de hecho, en 1922 se uni6o a un grupo de ornitdlogos conocidos como la
Asociacion de Ornitdlogos Sajones. Ahi conoce a Rudolf Zimmermann, un
aficionado experto en aves, quien influiria mucho en él sobre los aspectos de la
ornitologia. Debido a una tradicion familiar, en 1923, Mayr comienza sus

estudios en medicina en la Universidad de Greifswald. Pero sus planes se ven
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Figura 5.2. Ernst Mayr (1904-2005).

modificados cuando conoce a Erwin Stresemann, uno de los ornitdlogos mas
reconocidos de la época, pues él, al reconocer el talento de Mayr, intenta
convencerlo para cambiarse a la Universidad de Berlin en donde obtendria un
titulo de zodlogo. Con la condicion de que debia conseguir el grado en poco
mas de un afio, Stresemann le ofrecié un trabajo en el Museo de Historia
Natural en Berlin y una expedicion a los tropicos. Mayr aceptod la propuesta y
obtuvo el grado en 1926, Stresemann cumple su palabra contratdndolo como
asistente en el Museo de Historia Natural en Berlin; después con el
financiamiento de Lord Walter Rothschild y del Museo Americano de Historia
Natural de Nueva York, en 1928, Mayr viaja durante dos afios a Nueva Guinea
y después a las islas Salomon. Posteriormente, llega a Alemania en 1930, un
afo después es invitado al Museo de Historia Natural de Nueva York y
consecutivamente obtiene un puesto ahi como curador de la coleccion de
ornitologia, el cual ocupé hasta 1953. Es durante esa época cuando desarrolla
sus principales ideas evolutivas y publica su Systematics and the Origin of
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Species en 1942, la segunda obra de mayor importancia para la sintesis
moderna.

En 1953, Mayr fue nombrado Profesor de Zoologia Alexander Agassiz,
en la Universidad de Harvard. Es en esa etapa cuando Mayr se convierte en
una gran personalidad sobre el tema de la evolucion y uno de sus principales
libros fue Animal Species and Evolution (1963), el cual seria considerado como
una version mejorada de Systematics and the Origin of Species. Pero Mayr
también se desarrollaria dentro de los terrenos de la historia y filosofia de la
biologia; sus temas de estudio fueron la evolucién, el papel de la sintesis
moderna y la defensa de la biologia como ciencia autbnoma. Mayr se destaco
en esas areas del conocimiento y muchos de sus libros, como The Growth of
Biological Thought (1982), Toward a New Philosophy of Biology (1988); This is
Biology (1997), What Evolution Is (2001) y What Makes Biology Unique?
(2004), se volvieron basicos para la preparacion de todo biélogo. Ernst Mayr
fue un eminente naturalista, especialista en la ornitologia, arquitecto de la
sintesis moderna, lider e influyente de la biologia evolutiva y experto en la
historia y filosofia de la biologia; obtuvo grados en universidades de gran
prestigio como la Universidad de Oxford, Cambridge, Harvard, Berlin;
contribuyé a mas de 750 articulos, 21 libros y fue galardonado un sin fin de
veces; Vvivio y participd en los acontecimientos mas importantes de la biologia
evolutiva del siglo XX, pues murié en el 2005 a sus 100 afios de edad.??

Como hemos sefalado, el libro de Mayr, Systematics and the Origin of
Species, fue el segundo, en orden cronolégico, de mayor importancia para el
desarrollo de la sintesis. A través del libro, Mayr enfatizd la importancia del
naturalista para la teoria de la evolucion, pues no solo bastaba con la genética
experimental para dar cuenta con los mecanismos que llevan hacia el origen de
las especies. Por ejemplo, Mayr sefial6 que el aislamiento geografico era un
requisito fundamental para explicar la discontinuidad entre las especies: los
individuos que conforman una misma poblacidn podrian separarse por una
barrera geogréafica (por ejemplo, las islas), de manera que ellos estarian
aislados de su poblacion ancestral, esto impediria el flujo de genes y cada uno

adquiriria sus caracteres distintivos. Mayr crey0 haber propuesto una nueva

% Para una revision biografica mas detallada de Mayr, véase Haffer, 2007.

164



metodologia cientifica, la cual llamo “la nueva sistematica”, pues de acuerdo
con ella, los mecanismos que se explican en el nivel intraespecifico (es decir
entre variedades de la misma especie) podian servir para explicar la historia
evolutiva de todos los taxones. Aunque Mayr mostré0 entusiasmo sobre la
posibilidad de que el darwinismo conquistara la cuestion de las
discontinuidades en todos sus niveles, él necesito del apoyo de otras
disciplinas que estudiaban el enfoque macroevolutivo con mas detenimiento,
por ejemplo, la paleontologia, y de esta manera entramos a nuestro siguiente
personaje.

George Gaylord Simpson (Figura 5.3) nacié en Chicago, lllinois, el 16
de junio de 1902; pero su infancia y juventud la vivi6 en Denver, Colorado.
Simpson entré a la Universidad de Colorado (Boulder) en 1918, y luego en
1920 tomé6 cursos de geologia y paleontologia con Arthur J. Tieje, quien le
sugirié terminar sus estudios en la Universidad de Yale, el mejor centro de
estudios de la paleontologia. Simpson viajé a Yale en 1922, un afio después se
graduo, especializandose en los mamiferos del Mesozoico bajo la supervision
de Richard S. Lull. En 1926, Simpson hizo una breve estancia en el Museo de
Historia Natural de Londres para estudiar el material correspondiente del
museo. En su época de estudiante en Yale, €l habia sido contratado como
asistente de campo de verano por el famoso paleontologo William D. Matthew
del Museo Americano de Historia Natural en Nueva York. Sus esfuerzos lo
recompensaron al obtener un puesto en 1927 en el Departamento de
Paleontologia de Vertebrados del Museo Americano, en donde permanecio la
mayor parte de su carrera profesional. Un suceso interesante es que en 1942,
Simpson se alistd en la armada de los Estados Unidos para participar en la
Segunda Guerra Mundial. El hizo varias camparias tanto en Africa como lItalia
principalmente. A su regreso, en 1944, se le asigné un puesto en el nuevo
Departamento de Geologia y Paleontologia en el Museo Americano, y un afio
después, fue profesor de zoologia en la Universidad de Columbia. Como
profesor, dio clases de biologia evolutiva y paleontologia de vertebrados.
Simpson trabajé en los mamiferos del Mesozoico y Cenozoico de Norte
Ameérica y mamiferos del Terciario de Sudamérica; hizo varias expediciones al

campo (Florida, Montana, Venezuela, Brasil y la Patagonia, Argentina), hasta
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Figura 5.3. George Gaylord Simpson (1902-1984).

gue un accidente lo dejé incapacitado. En 1959 fue nombrado Profesor
Alexander Agassiz en el Museo de Zoologia Comparada de Harvard; ahi dio
cursos de evolucion junto con Ernst Mayr. Para su retiro, Simpson se anticipo al
comprar una casa en Tucson, Arizona, luego se unié a la Universidad de
Arizona en 1967, convirtiéndose en profesor emérito en geociencias en 1982.
George Simpson inauguré un nuevo periodo en el estudio de la paleontologia
de vertebrados y junto con Edward Drinker Cope, Henry Fairfield Osborn, y
William Barrymore Scott, figura como uno de los grandes paleontélogos de la
historia. Simpson fund6 la Sociedad de Paleontologia de Vertebrados,
pertenecié a distinguidas asociaciones cientificas, y public6é mas de 500
articulos, cuyos temas incluyen la paleontologia y la evolucion.?*

Pero quiza el tema mas destacado que le concierne a nuestro estudio es
la publicacion del libro de Simpson, Tempo and Mode in Evolution, el cual

contribuy6 a la sintesis al corroborar los hechos del darwinismo bajo la

** Para una revision biografica mas detallada de Simpson, véase Whittington, 1986 y Olson,
1991.
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interpretacion de la paleontologia. Antes del libro, ya existian algunas ideas
darwinistas aunadas a la paleontologia, pero ¢por qué fue tan especial el libro
de Simpson? De acuerdo con Gould (1980), en primer lugar, Tempo and Mode
era un libro Unico en el sentido que estaba fuera de la tradicion paleontoldgica
de su época; los paleontdlogos escribian de evolucion, pero la mayoria eran
descripciones de los fésiles encontrados, o bien sélo establecian su filogenia,
pocos se dedicaban al estudio de los procesos y mecanismos que llevaban al
cambio evolutivo. En segundo lugar, el libro contiene graficos, distribucion de
frecuencias y modelos representativos, “ninguna innovacién paleontolégica
podria haber sido mas impactante que esto”; el libro de Simpson introdujo un
nuevo estilo de informacion cuantificada, Unico en comparacion a los trabajos
tradicionales de paleontologia. En tercer lugar, Simpson mostr0 un buen
argumento, sefialando que el darwinismo podia ser consistente con el registro
fésil, por lo que no se necesitaba de una teoria especial de la macroevolucion
(como el saltacionismo y la ortogénesis). Y, en la opinion de Cain (1992),
Tempo and Mode fue el puente que unié la genética de poblaciones con la
paleontologia. Esto permiti6 una mayor confianza en el argumento de la
extrapolacién (es decir, que los procesos microevolutivos explican también la
macroevolucion), pese a que el libro en si mismo mantuvo un cierto margen de
la exclusividad de la paleontologia para mediar con la evolucion a mayor
escala. Pero, ¢ qué significado tuvo la sintesis?

De acuerdo con Mayr (1980a, p. 36-40), la sintesis es la unién de
diferentes disciplinas para apoyar la teoria original de Darwin; también puede
significar un acuerdo entre las distintas tradiciones de investigacion, porque
muchos naturalistas (es decir, los cientificos que investigan en el campo)
empezaron a asociar los nuevos descubrimientos de la genética y a su vez los
genetistas comenzaron a asociar las investigaciones de los naturalistas; en
otras palabras, hubo una reconciliacion entre genetistas y naturalistas. Por otro
lado, la sintesis se caracterizd por el rechazo de teorias que poseian “ideas
erroneas de la herencia” (lamarckismo, saltacionismo y la ortogénesis). En
general, “el significado crucial de la sintesis consisti6 en la fusion de los marcos
conceptuales ampliamente alejados de experimentalistas y naturalistas. Por
eso, resulta bastante logico designar a este proceso como la sintesis”. Segun

Provine (1980, p. 399), la sintesis fue uno de los eventos mas importantes de la
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historia de la biologia y, aunque la teoria original de la evolucién de Darwin por
seleccién natural ya era conocida desde 1859, sus consecuencias no habian
sido incorporadas en la mayoria de las disciplinas del pensamiento bioldgico.
Debido a esto, la teoria de la evolucion y la biologia tuvieron un nuevo
significado; de hecho, Provine asegurd que “la sintesis es casi el surgimiento
de la biologia moderna”. De acuerdo con Provine (1980, p. 405-407), otro punto
crucial de la sintesis fue el hecho de que la mayor parte de los cientificos, de
las distintas disciplinas, pensaban de manera diferente hasta finales de los
cuarenta. Sin embargo, en los afios posteriores, disciplinas como la sistematica
y la genética, comenzaron a interactuar y, por otro lado, el libro de Simpson
pudo mover aquellas barreras que no permitian la comunicacion entre las
disciplinas, por ejemplo, establecer que la macroevolucion podia estudiarse con
los hechos conocidos de la genética.

Ahora bien, si aceptamos los supuestos: 1) que la sintesis fue un
acuerdo entre distintas tradiciones de investigacion (por ejemplo, entre
naturalistas y experimentalistas), 2) que se eliminaron las teorias que contenian
concepciones erroneas de la herencia como el lamarckismo, el saltacionismo y
la ortogénesis y, 3) que se quitaron las barreras que impedian la comprension
entre las disciplinas (como la genética y la paleontologia). Si esto es verdad,
¢por qué hablar de una sintesis funcionalista? Como vimos en el capitulo
anterior, la idea de una visiéon unificadora no fue exclusiva de los darwinistas;
de hecho la Unica diferencia que tenian con los antidarwinistas es que éstos
ultimos rechazaban la perspectiva de la seleccion natural como el principal
factor evolutivo. De cualquier forma, a continuacién presentaremos un analisis
de las obras originales que dieron origen a la sintesis funcionalista. Veremos la
preferencia que ellos tenian en las explicaciones adaptativas, incluso, yendo
mas lejos, durante el proceso que se ha denominado como endurecimiento.
También veremos de qué manera concibieron y definieron los conceptos de
paralelismo y convergencia bajo esa perspectiva. Presentaremos que no fue la
evidencia cientifica la que formé parte del rechazo hacia los antidarwinistas,
sino fue la retérica, el discurso y las circunstancias sociales que permitieron la
aceptacion del darwinismo. Esa situacion nos ayudara a entender el destino
final que tuvieron los conceptos modernos de homologia, paralelismo y

convergencia.
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Dobzhansky y el origen de las especies

¢Podemos reproducir en el laboratorio el origen de las especies?, es mas,
¢podriamos intuir el surgimiento de los géneros, familias, 6rdenes y clases a
partir de los experimentos realizados en la mosca de la fruta? Estas preguntas
fueron un gran desafio en los afios treinta del siglo XX, pero quien realmente
llevé a cabo un estudio exhaustivo sobre este tema, tomando en cuenta el
darwinismo a la luz de la genética, fue precisamente el genetista Theodosius
Dobzhansky en su libro Genetics and the Origin of Species publicado en 1937.
El objetivo principal del liboro de Dobzhansky fue tratar de explicar los
mecanismos que conllevan al origen de las especies a través de los hechos
conocidos de la genética de su tiempo; por supuesto, Dobzhansky mantuvo
una consideracion privilegiada a la genética de poblaciones, no obstante, la
genética en la que él se basé fue principalmente la mendeliana experimental
cuyas raices se pueden trazar en los estudios del laboratorio de Thomas
Morgan y su equipo.

Las ventajas del laboratorio, para cualquier cuestionamiento
cientifico, son muchas porque el poder de la experimentacién permite mantener
ciertas variables controladas que en condiciones naturales no podrian
estudiarse con mucha facilidad, esto es, que los evolucionistas podrian dejar de
ser naturalistas de campo y, mas bien, ahora tendrian la oportunidad de imitar
aquellas condiciones naturales en los laboratorios. Este fue principalmente el
punto de partida de Dobzhansky quien intenté llevar a cabo todo un programa
de investigacion en los laboratorios para entender el problema de la variacion
en general: “La elegancia y precision de los métodos proporcionados por la
genética, para controlar los resultados experimentales que involucran muchas
caracteristicas hereditarias de las cruzas de individuos diferentes, han llevado a
decir que el problema de la herencia ya se soluciond” (Dobzhansky, 1937, p.
10). Sin embargo, Dobzhansky pensé que el problema de la herencia podria
ser mas complejo de lo que se suponia, pero que por el momento era lo
suficientemente precisa para entender lo que Darwin nunca entendio. De aqui,

él sefial6 que Darwin siempre habia enfatizado que el problema de la evolucién
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era el problema de la variacién, el cual desafortunadamente no podia

solucionarse en su tiempo, pero:

“En este siglo [XX] se ha proporcionado una solucion, aunque tan solo
una parte de ella, al problema del origen de la variacion hereditaria, y
esto gracias a la aplicacion de la genética moderna. Ahora es evidente
gue las mutaciones genéticas, la estructura y el nimero de cambios
cromosomicos son las principales fuentes de variacion. Los estudios
de este fendmeno se han limitado necesariamente y principalmente a
los laboratorios y a los organismos [Drosophila] que son los objetos de

estudios mas adecuados para éstos” (Dobzhansky, 1937, p. 118).

Dobzhansky reconoce que la idea de reproducir la evoluciéon en un
laboratorio podria sonar un poco descabellada, pero afirma que sin los
experimentos en los laboratorios estariamos regresando a los tiempos de
Darwin. Resulta clara la posicion que toma Dobzhansky, porque pensaba que
una de las grandes debilidades de la teoria de la evolucion darwiniana era
precisamente lo que implicaba el conocimiento de la variacion. Ahora
Dobzhansky creia haber encontrado el meollo del asunto y trato de rellenar el
hueco faltante de la teoria original de Darwin. La diversidad y todas aquellas
diferencias que Darwin llamo6 “variacion”, ahora serian entendidas bajo
condiciones propicias que demandan una buena ciencia: “La diversidad
organica, las diferencias entre individuos, razas y especies, pueden ser
experimentalmente determinadas por elementos genéticos y cromosomicos,
que pueden resultar equivalentes, en todos los aspectos, a las mutaciones y a
los cambios cromosémicos que se originan en el laboratorio” (Dobzhansky,
1937, p. 118). Pero Dobzhansky reconocio que estudiar la variacion no era todo
lo que se demandaba en la evolucion, esto era mas bien una parte de los
mecanismos, porgue aunque conociéramos los materiales de construccion esto
no implicaba el orden y la elaboracién del edificio, por ello, era necesario
conocer todos los aspectos e ingredientes esenciales para la elaboracion de las
especies.

Evidentemente esto pareceria una especie de receta de cocina, pero la

analogia es adecuada porque el libro de Dobzhansky se presenta como un
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procedimiento experimental en el que se podria reproducir la evolucién en una
caja de Petri y después extrapolarla a la historia natural de las especies. En
cualquier caso, Dobzhansky propone ciertas etapas o niveles en las que la
evolucion puede ocurrir a partir de la observacién experimental: La primera
etapa esta determinada por las mutaciones y los cambios cromosoémicos, los
cuales representan la fuente del cambio evolutivo y la diversidad en general. La
segunda etapa esta determinada por la integracion de las mutaciones en la
composicion genética de las poblaciones naturales, cuyas bases estan
fundamentadas en la genética de poblaciones y la genética experimental. La
tercera etapa esta determinada por la diferenciacion vy fijacion de la estructura
genética de una poblacibn que implica principalmente mecanismos de
aislamiento reproductivo. Entonces ¢,como procederia la evolucion a partir de la
observacion del laboratorio?

1) Las mutaciones y los cambios cromosomicos.- Segun Dobzhansky, el
término mutacion es referido a los cambios de un gen, el cual es identificado
como “una variacion en los caracteres morfolégicos o fisiologicos de los
organismos que se heredan de una manera mendeliana en las cruzas entre las
formas mutantes y las ancestrales” (Dobzhansky, 1937, p. 17). Las mutaciones
pueden generar cambios graduales en las moscas de la fruta como: el color de
los ojos y los ocelos, los tamafios de ojos, antenas, apéndices, el diametro y las
formas de las cerdas; cambios en los 6rganos internos de los organismos (0
bien, en caracteristicas puramente fisiol6gicas) como: la reaccién de la luz y la
gravedad, los factores que determinan el sexo, la longevidad, el nimero de
huevos que se depositan, el tiempo en que se desarrolla el individuo, el
crecimiento en general, etcétera. Cualquiera de estas mutaciones pueden ser
rastreadas para investigarse con sumo detalle, aunque lo importante de esto es
considerar que existen mutaciones que son letales para el organismo, lo cual
muestra lo dificil que puede ser detectarlas; aun asi, segun Dobzhansky,
podemos observar mutaciones a gran escala como las que se registran bajo el
fendmeno de homeosis, es decir, aquellas transformaciones que se identifican
por el desarrollo de un 6rgano en vez de otro, como la presencia de dos pares
de alas en algun diptero (cuando es evidente que los dipteros presentan solo

un par en condiciones naturales).
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A partir de lo anterior, es facil preguntarse, ¢las mutaciones a gran
escala son importantes para el cambio evolutivo? Dobzhansky responde que
no, porque, por un lado, esas mutaciones son menos frecuentes que las
mutaciones a pequefia escala: “La frecuencia elevada de las mutaciones
producidas por cambios pequefios en el fenotipo hace suponer [...] que éstas
juegan un papel mas importante en el proceso evolutivo que las mutaciones
con grandes efectos” (Dobzhansky, 1937, p. 26); vy, por otro, porque las
mutaciones con efectos significativos en el fenotipo son casos raros de
recesividad: “En varios casos se ha establecido [...] que las aberraciones de
esta especie son en realidad tipos hereditarios, sobre todo recesivos a la
condicion normal, los casos raros de genes recesivos, llevados por mucho
tiempo en las poblaciones en estado heterocigoto, emergen como homocigotos
por el cruzamiento ocasional de dos portadores” (Dobzhansky, 1937, pp. 44-
45).

En general, Dobzhansky postula que podemos observar y estudiar el
comportamiento de las mutaciones desde diferentes angulos, por ejemplo: si
las tasas de mutaciones son las mismas para un mismo gen, si éstas son
diferentes en distintos genes, si las mutaciones presentan cambios patologicos,
si hay efectos de correlacion en distintos genes, si las mutaciones se producen
de manera constante, etcétera. Otro punto importante es pensar si las
mutaciones pueden dirigir el cambio continuo de la morfologia en general. Pero
Dobzhansky responde que la seleccion natural es el proceso que contrarresta
esto, pues elimina las mutaciones para incrementar la adaptacion de los
organismos a su ambiente. El concluye que la mutacion no puede ser una
evidencia en si misma del proceso evolutivo total, porque su importancia
subyace en que ésta es la materia prima de la evolucion, por lo tanto, su
estudio es la base primaria de la explicacién de las diferencias intraespecificas:
“El Unico método conocido del origen de las diferencias genéticas es la
mutacion, de hecho, cualquier cambio de la estructura genética es una
mutacion por definicion” (Dobzhansky, 1937, p. 39).

Por otro lado, Dobzhansky comenta que otro tipo de fuente donde se
produce variacion es el arreglo y el cambio de posicién en los cromosomas,
pero ¢dichos arreglos como la inversion, translocacion y duplicacion pueden

originar cambios discontinuos a la manera de Goldschmidt? Donzhansky
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responde que el papel de los cambios cromosémicos no esta bien entendido y
es dificil saber técnicamente si éstos son realmente importantes para la
evolucion. Es bien sabido que los efectos fenotipicos se producen por las
mutaciones del gen, su duplicacion, su perdida, y para el caso que es tratado
aqui, por su localizacion dentro del cromosoma. Pero, segun Dobzhansky, los
genes son particulas discretas, independientes, que pueden separarse unas de
otras por el entrecruzamiento y el rompimiento cromosoémico, de tal manera
que siempre conservan sus propiedades quimicas. Los cromosomas son
quienes portan los genes y cualquier arreglo en la posicién del gen dentro del
cromosoma, en teoria, no debe afectar sus propiedades quimicas; aunque
parte de la funcion del gen depende de la posicion que tiene en el cromosoma.

Por otro lado, segun Dobzhansky, los estudios muestran que las
translocaciones, las inversiones y otras aberraciones cromosémicas inducen
las mutaciones cuyos genes se localizan en la parte del rompimiento o
ligamiento del cromosoma, pero no hay criterio para decidir si esto se debe a la
reestructuracion cromosOmica o a una mutacion normal. Tomando en cuenta
esto, Dobzhansky concluye que los cambios cromosémicos debidos al arreglo
de posicion, producen efectos fenotipicos similares a los observados a las
mutaciones génicas, es decir, no hay mucha diferencia entre ambos, en cuanto
al efecto que producen: “En cualquier caso, los efectos de posicion muestra
que las mutaciones génicas y los cambios cromosémicos no son
necesariamente fendmenos fundamentalmente distintos asi como aparentan
ser desde el principio” (Dobzhansky, 1937, p. 117). Por ultimo, solo falta
agregar que en el caso de la duplicacion cromosoémica, Dobzhansky (1937, p.
192) reconoce que éste es el Unico método en el cual podemos observar un
cambio discontinuo para la formacion de las especies, sin embargo, estos
casos se dan especialmente en plantas por el fendbmeno de poliploidia debido a
la hibridacion de dos especies diferentes.

2) La integracion de las mutaciones en la composicion genética de las
poblaciones naturales.- Una vez que se producen las mutaciones, el siguiente
paso es introducir esos genes a la poblacién. Los genes pueden desaparecer o
incrementar su frecuencia en las generaciones subsiguientes; por supuesto, el
destino de cada uno de estos genes depende de factores como la migracion, y

principalmente de la seleccion natural cuyo papel es moldear la estructura
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genética de las poblaciones para desarrollar nuevas formas que puedan
acomodarse a un ambiente ecologico y, especialmente, a un habito
reproductivo. Como habiamos comentado anteriormente, para cubrir esta fase,
Dobzhansky recurrio a la genética de poblaciones, pues €l crey0 que ésta
disciplina tenia una mejor explicacion que cualquier otra como la morfologia o
la sistematica. Por ejemplo, sobre la discusion del término de “raza”, cuyo
problema se centraba en la descripcion fenotipica de las diferencias
intraespecificas, Dobzhansky afirmé que esas diferencias entre los grupos de
individuos significaban que ellos poseian distintos genes; después analiz6 el
término de “razas geogréaficas” cuya definicién subyacia en los individuos de la
misma especie que habitan regiones geograficas determinadas. El observo que
la distribucion geogréafica supone que las poblaciones cuentan con genes
separados que se distribuyen independientemente para cada region.
Dobzhansky argumenté que las razas no representaban ningun estado
estatico, mas bien eran un producto de un proceso continuo de cambios
genéticos, ya que la formacién de esas razas comenzd con la integracion y
frecuencia de ciertos genes, los cuales van mutando y, por ende,
transformandose en esa parte de la poblacién. Por lo tanto, él concluye que la
mejor observacion de ese proceso es a nivel genético y no en la simple

abstraccion de la especie:

“La variabilidad racial debe ser descrita en términos de frecuencias de
genes individuales en diferentes regiones geograficas o en grupos de
individuos que ocupan habitats definidos. Esa descripcion es mas
adecuada que el método usual, el cual consiste en descubrir el
promedio abstracto de los fenotipos raciales, pero ademas incluye no
s6lo una descripcion del estado presente de la poblacion, sino también
de sus potencialidades futuras [...] Es la geografia de los genes la que
debe estudiarse, no el promedio de los fenotipos” (Dobzhansky, 1937,
p. 63).

Aunque apoyando la genética de poblaciones (de Fisher, Wright y
Haldane), Dobzhansky fue mas alla de la descripcion matematica, incluso mas

que el cientifico de campo pues, como experimentalista, su objetivo fue mostrar
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el poder de los laboratorios para imitar lo que sucede en el mundo natural. Por
ejemplo, para Dobzhansky, el proceso indiscutiblemente mas importante de la
evolucion es la seleccidn natural, pero el sustento de esta creencia subyace en
el postulado de que en la actualidad, es decir, en el lapso de tiempo de una
vida humana, no se ha registrado ningln proceso evolutivo importante para la
mayoria de las especies modernas; asi, por inferencia, Dobzhansky dice que
podemos suponer que la seleccion natural es el proceso predominante y
comun de la evolucion, ya que ésta se puede reproducir en los laboratorios v,
por lo tanto, provee la evidencia empirica mas plausible para entender la
evolucion: “La seleccion natural puede estudiarse experimentalmente, siempre
y cuando se cuente con los objetos de estudios favorables y bajo las
circunstancias favorables”. Pero, ¢un estudio cuidadoso del laboratorio puede

interpretar el origen de las especies?

“Obviamente es imposible reproducir en el laboratorio, bajo
condiciones controladas, la evolucion de [...] la tribu de caballos o de
monos antropoides. Ademas, el trabajo de la seleccion natural es de
necesidad confinada, principalmente, a los experimentos en los cuales
el ambiente de los organismos se modifica de manera artificial, y en el
gue los cambios en la constitucion genética de las poblaciones, se
registran” (Dobzhansky, 1937, p. 151).

“La evidencia presentada provee una demostracion de efectividad de
la seleccidén natural. Asimismo, esto muestra que las diferencias entre
sepas, razas y especies son, en algunos casos, de tal naturaleza que
su origen por seleccién natural es la Unica inferencia razonable”
(Dobzhansky, 1937, p. 158).

3) La diferenciacion y fijacion de la estructura genética de una
poblacion.- De acuerdo con Dobzhansky, las razas y las especies pueden
subsistirse como tales a medida que su constitucion genética se preserve, pero
esto sera proporcionado por algunos mecanismos que aseguren su aislamiento
reproductivo. Por ejemplo, si existe una reproduccion ilimitada en una poblacion

definida, habra un intercambio de genes que nunca podra llevar a la
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especiacion, ni siquiera pensando en el trabajo que efectlan los otros procesos
evolutivos (mutacion, seleccién, tamafio de la poblacién y migracion), por ello,
es necesario describir una serie de mecanismos que incitan el aislamiento
(ecoldgico, reproductivo, mecéanico, esterilidad de los hibridos, etcétera) porque
estos evitan el intercambio de genes: “Cualquier agente que impida el
cruzamiento de los grupos de individuos producira el mismo efecto genético, es
decir, disminuye o reduce a cero la frecuencia del intercambio de genes entre
los grupos” (Dobzhansky, 1937, p. 230). Entonces una vez que las poblaciones
estén aisladas, el siguiente y ultimo paso decisivo es la diferenciacion y fijacion
genética de esas poblaciones independientes, cuyo resultado es el origen de
especies, las cuales se pueden definir por presentar cierto grado de
discontinuidad genética. Esta discontinuidad genética es producto de la fijacion
de caracteristicas fenotipicas de dos poblaciones hermanas separadas. Esto
no significa que éstas se originaron por un proceso discontinuo o repentino, por
el contrario, son mas bien el resultado del aislamiento reproductivo de las razas
que presentaban una evolucién continua de mutacion y seleccion de genes a lo

largo de los afios:

“Las discontinuidades, que en la actualidad vemos entre las formas
emparentadas, se originaron por un proceso gradual, por lo que si
pudiéramos reunir a todos los individuos que han vivido sobre la Tierra,
veriamos una serie continua de formas. Todas estos cambios han
tomado lugar debido a causas que continlan operando y que, por

ende, pueden ser estudiadas experimentalmente” (Dobzhansky, 1937,
p. 7).

Como es evidente, Dobzhansky no sélo habria pensado que la receta
aplicaba para el origen de las especies; por supuesto, la cita anterior muestra
que los trabajos en el laboratorio, sobre la mosca Drosophila, podrian ser
extrapolados a la evolucién de las ballenas o al origen de los caballos. No
obstante, Dobzhansky, en el prefacio del libro, propuso dejar la consideracion
macroevolutiva como tema para discutirse en otras disciplinas de la biologia,
porque, dentro de lo que cabe, sobre la suya, la consideracion resultaba

restringida: “En cualquier caso, un genetista no tiene mas remedio que limitarse
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a los fendmenos microevolutivos, los cuales se encuentran al alcance de su
método”. Aunque, mas adelante, dejo claro que la mejor consideracién era
intuir que ambos términos podrian tratarse bajo el mismo tema de
investigacion, puesto que es imposible experimentar durante millones de afos:
“Por esa razon, estamos obligados [...] a opinar que los mecanismos
macroevolutivos y microevolutivos son idénticos, debemos continuar con este
supuesto e impulsar nuestra investigacion lo mas lejos que se pueda,
trabajando sobre esta hipétesis (Dobzhansky, 1937, p. 12).

Endurecimiento.- Indudablemente, podemos reconocer que
Dobzhansky estuvo inclinado a la version funcionalista de la evolucion. De
hecho, él habia reconocido dos escuelas separadas que trataban de explicar el
fendmeno evolutivo desde dos perspectivas diferentes: por un lado, reconoce la
disciplina de la morfologia, que estuvo encargada en la descripcion de la
diversidad a través de prototipos, y que vinculaba el estudio de la ontogenia
para entender la filogenia; por otro lado, hablaba de la genética, que nace
como una rama de la fisiologia, la cual se dedica a entender la diversidad y los
mecanismos responsables de la produccién y mantenimiento de la variacion.
Hemos visto parte de esta discusion, pero en general Dobzhansky pensaba
que el método de la sistematica de la morfologia se basaba solamente en
abstraer las unidades taxondmicas las cuales representaban cierta estética, en
cambio, la ciencia de la genética, al ser una ciencia fisiologica, mostraba una
dinamica, por lo menos en poblaciones controladas en el laboratorio. De aqui
que, en el ultimo capitulo de su libro, Dobzhansky propone que al haber
descrito el origen de las especies por procesos conocidos experimentalmente,
la conclusion recaia en afirmar que la categoria de especie seria la Unica
unidad taxonémica real porque estaria fuera de cualquier conveniencia de
abstraccion humana. Ahora bien, si extrapolamos el surgimiento de las
especies por cambios genéticos continuos, entonces, la diversidad y la
discontinuidad de las categorias taxondmicas mas elevadas podrian explicarse
por el mismo mecanismo que vemos en la actualidad, es decir, que son
productos causados por la interaccion ambiental.

Con respecto al proceso conocido como el “endurecimiento”, Gould
(2004, p. 555) hace mencion que en las ediciones posteriores de Genetics and

the Origin of Species, Dobzhansky se vuelva aun mas adaptacionista, de
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hecho, en estas ediciones insiste en que todo cambio es primordialmente
adaptativo, pues suprime los capitulos de la poliploidia y cambios
cromosoémicos, e incluso afiade un nuevo capitulo para hablar del polimorfismo
adaptativo. Bajo mi punto de vista, es cierto que Dobzhansky muestra cierto
pluralismo en la primera version de Genetics, pero a mi me parece que él
siempre se perfil6 hacia un darwinismo estricto (aunque quizas no tan
exagerado como Fisher). Quizas el punto mas importante sobre este cambio en
las ediciones posteriores, es precisamente el problema de la macroevolucion.
De hecho, una vez que surgieron algunas obras especializadas en los estudios
de la macroevolucion que apoyaron el darwinismo (por ejemplo, Simpson
(1944) en la paleontologia, y Rensch (1947) en la morfologia);?®> Dobzhansky
(1951, p. 17) aprovechd este sustento para inferir decididamente que la

microevolucién y la macroevolucion se podian explicar por el mismo proceso:

“Un genetista sélo puede acercarse a los fenOmenos macroevolutivos
por lo que puede inferir de los fenOmenos microevolutivos conocidos.
Evidentemente es imposible reproducir en el laboratorio la evolucion
de la tribu del caballo o del género Drosophila. Lo Unico que se puede
hacer es examinar las pruebas de la macroevolucion, las cuales han
sido acumuladas por los paleontélogos y los morfologos, e intentar
decidir si éstas concuerdan con la hipétesis de que todos los cambios
evolutivos se componen de los microevolutivos [...] Las palabras
“microevolucion’ y “macroevolucion’ son términos relativos que solo
tienen un significado descriptivo, ninguna de las dos difiere en cuanto a

las causas” (Dobzhansky, 1951, p. 17).

¢, Como podriamos explicar los caracteres distintivos del género, familia,
orden, clase, y filum? Para solucionar esto, Dobzhansky recurre al modelo del
paisaje adaptativo de Wright, pero con una diferencia fundamental porque,
como bien habia sefialado Gould (2004, p. 556): “Dobzhansky altera de manera
sutil el sentido del modelo [original de Wright] de una explicacién de la no

optimalidad, con importantes aspectos no adaptativos a un argumento

%> Aunque en realidad, en Tempo and Mode in Evolution, Simpson abogé por la exclusividad de
los estudios de la macroevolucién para la paleontologia, véase més adelante.
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adaptacionista sobre soluciones Gptimas”. Segun Dobzhansky, los grupos que
tienen combinaciones de genes relacionados, al tener cierta capacidad para
ocupar ciertos nichos, se pueden representar mediante los picos adaptativos
los cuales se encuentran en las partes mas altas del campo, mientras que las
partes de transicion entre un pico y otro, los valles, estan representadas por
aquellas combinaciones de genes desfavorables para la supervivencia. De aqui
plantea que, al existir una relacion entre la diversidad de organismos y la de
nichos ecoldgicos que hay en la Tierra, las discontinuidades se podrian explicar
como un proceso de movimiento de genes favorables, con fenotipos bien
adaptados, que buscan un lugar privilegiado en los picos mas elevados del
paisaje, por ello, las poblaciones no bajan a los valles, porque, si bajan, éstas
inmediatamente moririan debido a que tendrian un minimo grado de
adaptabilidad. Entonces, la discontinuidad de las especies se explica porque
éstas se encuentran en un pico adaptativo elevado para el nivel de especies,
pero si nos alejamos mas de la perspectiva de ese campo, encontraremos una

cordillera que representaria el nivel de género, y asi sucesivamente:

“De esta manera, el nicho ecolégico ocupado por la especie ‘ledn” esta
relativamente mucho mas cerca de los ocupados por el tigre, el puma'y
el leopardo que aquellos ocupados por el lobo, el coyote y el chacal.
Los picos adaptativos de los felinos forman un grupo diferente que el
del pico de los caninos. Pero los picos felinos, caninos, ursidos,
mustélidos y otros grupos de picos forman la “cordillera” adaptativa de
los carnivoros que esta separada por profundos valles adaptativos de
la “cordillera” adaptativa de roedores, quiropteros, ungulados, primates
y otros. A su vez, estas “cordilleras” son miembros del sistema
adaptativo de mamiferos, los cuales estan ecolégicamente vy
biologicamente apartados del grupo de sistemas adaptativos aves,
reptiles, etcétera. La naturaleza jerarquica de la clasificacion biolégica
refleja la discontinuidad que es objetivamente capaz de encontrarse en
los nichos adaptativos; en otras palabras, la discontinuidad de rutas y
medios por los cuales los organismos, que viven en el mundo,

consiguen subsistir en el medio ambiente” (Dobzhansky, 1951, p. 10).
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De lo anterior podemos observar que Dobzhansky abogé por una
explicacion de la discontinuidad basada en términos funcionales y ecoldgicos
que se apoya principalmente en el mecanismo de seleccion natural. De
acuerdo a lo planteado en este trabajo, €l interpretd la constriccion por
conservacion de tipo como una constriccion de estructuras dependientes de
nichos ecoldgicos establecidos, puesto que cualquier variacién que saliera del
rango morfolégico estable, implicaria la muerte de los individuos. Pero, ¢como
Dobzhansky explicaria la constriccion por canalizacion y su relacién con la
evolucion independiente? En otras palabras, ¢como define los términos de
convergencia y paralelismo? Dobzhansky no entr6 plenamente sobre este
debate; no obstante, la evidencia apunta que ambos términos los usé en un
sentido geométrico (es decir lineas geométricas que sefialan el curso evolutivo
independiente de un linaje)® e incluso asegur6 que toda diferenciacion
evolutiva estaba firmemente conducida por el ambiente, por ejemplo, en la
primera version de su libro Genetics, al estar hablando de las adaptaciones de

las plantas, Dobzhansky sefial6é que:

“Las alteraciones paralelas o convergentes, que se presentan en la
mayor parte de las diversas familias de plantas que estan sujetas a los
ambientes deseérticos, se muestran en la escuela actual como ejemplos
de adaptacién [...] Cabe sefalar, que se han observado [...]
caracteristicas analogas claramente constantes con el ambiente en
algunas especies de plantas que a menudo estan distantemente
relacionadas entre si. La diferenciacion racial ha sido considerada
como el resultado de modificaciones del fenotipo causada por el
ambiente [...] Esta interpretacién fue considerada como establecida,
casi como un hecho, por los resultados experimentales, los cuales
muestran que un cambio analogo que se observa en una raza
geografica particular puede reproducirse en otra raza de la misma
especie debido a la exposicion de ciertos agentes ambientales”
(Dobzhansky, 1937, pp. 167-168; cursivas mias).

%% | os neodarwistas defendieron las definiciones geométricas de paralelismo y convergencia ya
gue éstas no implicaban la constriccion interna, véase el capitulo 3 “Arthur Willey y el concepto
de convergencia”.
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Tomando en cuenta el andlisis anterior, debemos sefialar los siguientes
puntos importantes de la concepcion evolutiva de Dobzhansky. En primer lugar,
Dobzhansky asumia que todos los procesos observados en el laboratorio se
podian extrapolar a los sucesos ocurridos en las poblaciones naturales, es
decir, en los organismos que se encuentran viviendo en todos los ecosistemas
de la Tierra. En segundo lugar, Dobzhansky plante6 que el mecanismo mas
importante de la evolucion era la seleccion natural, puesto que este proceso
podia ser estudiado en el laboratorio bajo condiciones controladas. En tercer
lugar, estuvo consciente de que los procesos que estudiaba en el laboratorio
s6lo podian ser aplicados a lo que concierne a la microevolucién, pero en
ediciones posteriores, apoyandose en otros trabajos, aseguré que la
macroevolucion se podia explicar como una extrapolacion de los procesos
observados en el laboratorio. Finalmente, Dobzhansky sugiri6 que la
discontinuidad, que se observaba en los grupos taxonémicos naturales, surgi6
como una constriccion ambiental de sistemas de genes agrupados por
adaptacion y, por otro lado, considero el paralelismo y la convergencia en un
sentido geométrico, es decir, que el paralelismo no implicaba una constriccion
por canalizacion, sino fue un tipo de convergencia que mostraba que dos
grupos evolucionaban independientemente en lugares separados o paralelos.
Aqui el cambio dependia de lo ambiental, no de lo estructural. Por todo lo
anterior, podemos que decir que la perspectiva evolutiva de Dobzhansky es
firmemente funcionalista, la cual se basa en los hechos de la genética
experimental y de poblaciones para apoyar el postulado darwiniano de la

evolucion.

Mayr y el origen de las especies

A partir del trabajo de Dobzhansky, se creeria que los estudios evolutivos
estaban enfocados principalmente a los laboratorios, incluso al grado de
subordinar el papel de los bidlogos de campo en la materia de la evolucién. Sin
embargo, esto no fue del todo cierto, y uno de los libros que mostré la
importancia de los datos del campo para apoyar el punto de vista del
darwinismo fue Systematics and the Origin of Species (1947) de Ernst Mayr. El
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nombre del libro es practicamente una imitacion del de Dobzhansky, quizas uno
de los motivos fue darle el mismo peso de importancia a su disciplina en cuanto
al entendimiento de la evolucion, pero aun hay mas en el titulo del libro de Mayr
de lo que podiamos suponer, y es precisamente la palabra “sistematica’ (la
cual hoy asociamos a la relacion entre clasificacién e historia evolutiva) que
tuvo un cambio fundamental durante la época, pues segun Mayr, habia que
refutar lo que habia dicho Dobzhansky, que la sistematica veia a las especies
en los museos como unidades estaticas que se tenian que clasificar.

El liboro de Mayr es un estudio evolutivo que se apoya en la
distribucion geografica de las especies y de aqui el meollo del asunto, ¢ por qué
Mayr llamé sistemética al estudio evolutivo apoyado en la distribucion de las
especies? La respuesta subyace en el argumento funcionalista que
desarrollaria en toda la obra. Mayr se refiere a la “vieja” sistemética, es decir, la
escuela de la morfologia, la cual usaba el criterio de estructuras “estaticas”
para clasificar a los grupos, incluyendo la especie que fue una mera
descripcion morfolégica de museos: “La vieja sistematica se caracteriza por [...]
emplear una definicion puramente morfoldgica de la especie. Algunas especies
se conocen so6lo a partir de un individuo o por lo mucho de pocos especimenes
[...] Hay un gran interés en las cuestiones puramente técnicas de nomenclatura
y tipos” (May, 1942, p. 6). En contraparte, Mayr propone que esta vision fue
remplazada por una nueva disciplina, la “nueva” sistematica. Esta nueva
disciplina considera un dinamismo genético en los grupos naturales, por
ejemplo, segun Mayr, la especie no seria una unidad estatica, sino una unidad
dinamica que se origina en el cambio continuo de las poblaciones y que esta
siendo controlado por una rigurosa seleccion de genes particulares en la
poblacién que dependen de las condiciones ambientales: “La nueva sistematica
podria caracterizarse como sigue, [...] la poblaciéon, o mas bien una muestra
adecuada de la misma, [...] se convierte en la unidad basica de la taxonomia.
La definicion puramente morfolégica fue remplazada por una definicion
biolégica, que toma en consideracion la ecologia, la geografia, la genética, y
otros factores”. (May, 1942, p. 7). Aqui la discontinuidad se explica por los
mecanismos de aislamiento, quienes rompen con el flujo de genes entre dos
poblaciones. Ademas, propone que si esto es aplicable en este nivel evolutivo

(microevolucion), entonces podriamos pensar que la historia evolutiva de todos
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los grupos es simplemente una “filogenia”. Esta es la razén de por qué el
problema de la sistemética se resuelve con la biogeografia, porque si se
explican correctamente los mecanismos de aislamiento y el origen de las
especies en el campo (es decir, la explicacion microevolutiva), entonces
validariamos la explicacién de la discontinuidad (y la macroevolutiva), porque
como Dobzhansky dice: “el problema de la evolucion es la discontinuidad”. A
continuacion veremos el argumento de Mayr acerca de la especiacion, el cual
es totalmente contrario al argumento de Goldschmidt.

Microevolucion.- De acuerdo con Mayr, la especiacion o el origen de las
especies incluye dos aspectos diferentes en el estudio de la evolucion, la
discontinuidad y la divergencia. Sobre la discontinuidad, este proceso se
produce debido a los mecanismos de aislamiento, los cuales impiden la
reproduccién de dos poblaciones que pertenecen a la misma especie, como
resultado tendremos el origen de dos especies diferentes a partir de una Unica
especie (Figura 5.4). Referente a la divergencia, este proceso indica la
adquisicion de nuevos caracteres y su distribucion en varias poblaciones. Por lo
tanto “el estudio de la variacién no solamente es de importancia practica para el
taxbnomo, sino también debe de proporcionar resultados importantes en los
factores y los procesos de la evolucién” (Mayr, 1942, p. 23).

La intencién de Mayr era encontrar evidencia que pudiera demostrar que
la especiacion comenzaba a partir de las pequefias diferencias intraespecificas
de una poblacion. La estudios de campo se basaban principalmente en la
afirmacion de que dentro de una poblacién no existen individuos idénticos,
incluso a nivel genético, y a un nivel mas elevado podriamos observar que hay
claras diferencias entre grupos de una misma poblacion, los cuales habitan
diferentes zonas geograficas. Es por eso que Mayr pensé que el estudio de la
variacion geografica podria proporcionar alguna idea de como los grupos de las
poblaciones locales dan origen a las subespecies (categoria taxonomica mas
baja) y, consecutivamente, a las especies. Pero para llegar a ello, habria que
considerar dos conceptos bésicos, la variacion continua y el polimorfismo en
las especies.

Mayr observé que una zona geografica amplia se compone de pequefias
localidades que poseen “microclimas”, es decir que, aunque parece que la

poblacién estd sometida a los mismos factores ambientales en una localidad
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Estado 1. Una especie
distribuida en un amplio
rango

La cual resulta en:
Estado 2. Una especie
geografica variable con
una distribucion mas o
menos continua de
subespecies similares

La cual resulta en:
Estado 3. Una especie
geografica variable con
algunas subespecies
completamente aisladas,
particularmente cerca de los
limites, y algunas de ellas
morfolégicamente
diferenciadas para
considerarse especies
verdaderas

La cual resulta en:
Estado 4. No hay
cruzamiento, es decir, la
nueva especie tiene
restricciones de rango

0

Estado 5. Entrecruzamiento,
es decir, se origina una zona
hibrida (zona de
intergradacion secundaria)

Seguida por:

Proceso 1.
Diferenciacion en una
subespecie

Seguida por:

Proceso 2. a) Proceso de
aislamiento por una
barrera geografica que
divide algunos
miembros de la
poblacion;

b) desarrollo de
mecanismos de
aislamiento

% Seguida por:
Proceso 3. Las

va sea

0

poblaciones aisladas
amplian su rango de
distribucion en las areas
de formas
representativas

Figura 5.4. Estados de la especiacion (Tomado de Mayr, 1942).
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determinada, es cierto que existen pequefias diferencias geograficas dentro de
un microambiente. Ahora bien, de esto debemos considerar dos fenémenos
importantes: en primer lugar, hay especies en las que podemos observar una
graduacion entre los caracteres de los individuos de una poblacion, o bien,
entre los miembros de las poblaciones vecinas. Aqui la variacion se ve de
manera continua, y se expresa en: el tamafio total del animal, en la proporcién
del tamafio de algunas de sus partes, en los diferentes tonos de coloracion,
etcétera; pero lo que podemos destacar de esto es que, esta ligera
diferenciacion continua se localiza principalmente en poblaciones que habitan
zonas geogréfica amplias: “La variacion continua es un modo tipico de
variacion geografica en la mayor parte de animales que presentan un rango
continuo en un area continental” (Mayr, 1942, p. 84). En segundo lugar,
debemos admitir que cada poblacion, bien o mal, estd adaptada al medio
particular en el que vive. Lo que se observa es que, en zonas donde no hay
cambios ambientales drasticos, hay una relacién entre la cadena de graduacion
continua ambiental y la graduacion continua de los caracteres de los individuos
de una poblacion, por tanto asumiremos que esa relacién tiene un sentido
adaptativo: “En esas areas, [...] cada regién climatica se recorre continuamente
hacia otras areas vecinas de tal manera que se forma un gradiente continuo.
También se ha encontrado [...] que tales caracteres morfolégicos tienden a
estar relacionados a los factores climéaticos (por ejemplo, el tamafio, la
proporciones, la pigmentacion), mostrando un gradiente paralelo y similar”
(Mayr, 1942, pp. 94-95).

Para poder comprobar que todas las poblaciones evolucionan de
manera continua y gradual, Mayr tenia que enfrentarse al problema de la
explicacion del polimorfismo en las especies. El polimorfismo se refiere a las
diferencias discontinuas que existen en los grupos geograficos dentro de una
poblacion, contrario a lo observado en otras poblaciones que muestran una
cadena gradual y continua. Aunque de acuerdo con Mayr, el término
“polimorfismo” puede bien aplicarse a cualquier poblacién, siempre y cuando,
existan factores genéticos que las dividan. Asimismo, la falta de continuidad
entre los miembros de una poblacion podria resultar un argumento
contradictorio para el darwinismo; sin embargo, de acuerdo a la observacion de

campo, él se dio cuenta que el fendbmeno podia mas bien estar a su favor, ya

185



gue el polimorfismo se observa principalmente en poblaciones que se
distribuyen en zonas de aislamiento (Figura 5.5): “La variacion geogréfica
continua es rara 0 no se presenta en aquellas especies cuyos rangos se
encuentran separados en poblaciones de aislamiento completo, por ejemplo en
archipiélagos tropicales o en las partes mas altas de una montafia” (Mayr,
1942, p. 84). Por ejemplo, en las razas de Microscelis leucocephalus, una de
las aves del paraiso de Papua Nueva Guinea, encontramos diferencias
principalmente en la combinacion de tres colores. El hecho es que en las razas
gue viven en las islas presentan caracteres discontinuos, en cambio, en
aquellas razas que muestran formas intermedias, entre uno y otro caracter, las
vemos distribuidas en un cinturdn estrecho que se extiende desde Burma
oriental hasta el sur del rio Yangtsé (Figura 5.6).

Tomando en cuenta estos argumentos, Mayr rechaz6 la perspectiva
biogeografica de Goldschmidt y, a diferencia del concepto de Rassenkreis,
Mayr defendié el término de clina de Julian Huxley el cual se refiere a las series
continuas de las poblaciones encontradas en areas de distribucion amplias y en
donde no existe una barrera que impida su libre cruzamiento. Para Mayr, la
evidencia indicaba que en las areas continentales habia poca actividad de
formacion de especies, en cambio en los archipiélagos tropicales habia una
gran cantidad de especies diferentes; por lo tanto, concluia que la
discontinuidad de las especies era el proceso final observado durante la
especiacion, cuya base provenia de un proceso continuo de aislamiento, no de
una aparicion subita: “Las clinas indican continuidad, pero la formacion de las
especies requiere discontinuidad, de esto podria hacerse una regla que, de
cierto modo, es justamente contraria al argumento de Goldschmidt” (Mayr,
1942, p. 97). Mayr apunté que el problema principal de Goldschmidt fue no
haber reconocido aquellas pruebas tan evidentes a favor de la especiacion

geogréfica:

“¢ Cuales son las pruebas? ¢No es suficiente sefialar, como hemos
hecho, que la mayoria de las subespecies totalmente aisladas tienen
todos aquellos caracteres de una especie verdadera y, de hecho, que
son consideradas como tales por los sistematicos mas conservadores?

¢No es suficiente mostrar que los caracteres subespecificos son
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exactamente del mismo tipo que los caracteres especificos? ¢ No basta
sefalar que ciertos Rassenkreis claramente se combinan entre ellos?
[...] EI hecho de que Goldschmidt y otros, o quien reconozca esta
evidencia, niegue la importancia de la especiacion geografica hace

necesario presentar pruebas adicionales” (Mayr, 1942, p. 162).

Sin embargo, Mayr no solamente se basé en una evidencia empirica
para desmantelar el argumento de Goldschmidt, también utiliz6 una retérica
bastante favorable que no habia sido bien sefialada hasta este momento.?’
Volviendo a la discusion sobre la definicién de especie, él criticé el concepto de
especie morfologica diciendo que esta definicion habia venido desde la época
de Linneo (recordemos que la clasificacion de Linneo se baso precisamente en
una teoria de fijeza de las especies, en donde el orden que encontramos en la
naturaleza proviene directamente de la armonia que el Ser Supremo dispuso
sobre ésta); después sefald que existia una gran diferencia entre la
concepcion de especie de los que apoyan la escuela de “de Vries”, y los que
sustentan la escuela de la genética “moderna” (recordando que los primeros
abogaban sobre el origen de las especies en saltos); entonces, por asociacion,
Mayr vinculo las ideas de Linneo con el saltacionismo de de Vries: “ésta
postura [el saltacionismo] claramente se asocio al viejo concepto de especie
morfoldgica, el cual se coloc6 como el principal hasta que el nuevo concepto de
especie bioldgica empez6 a reemplazarlo”. Pero por si fuera poco, Mayr asocié

el saltacionismo con la idea de la creacion independiente:

“Parece como si cada una de las especies politipicas (Rassenkreis)
estuvieran bien definidas y separadas de otras especies por falta de
continuidad, como si éstas se hubieran originado por un acto de
creacion. Esta es exactamente las conclusiones a las que llegaron
hombres como Kleinschmidt y Goldschmidt, [...] si hay evolucién en el
sentido verdadero de la palabra, debemos encontrar todos los tipos de

especies; especies incipientes, especies maduras y géneros

" Més en detalle sobre esta discusion, véase el siguiente capitulo.
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incipientes, asi como todas las condiciones intermedias” (Mayr, 1942,
p. 114).

Para contrarrestar el argumento de Goldschmidt, sobre la aparicion de
formas repentinas y la blsqueda ocasional de un habitat adecuado, Mayr
propuso reconocer principalmente dos tipos de especies, la simpatrica y la
alopatrica. Segun Mayr, las especies simpatricas son aquellas especies que se
localizan en la misma area de distribucion geogréfica, esto implica que dos
especies emparentadas pueden encontrarse entre si, en cambio el término de
especie alopatrica se refiere a aquellas especies que se encuentran aisladas
principalmente por una barrera geografica.

Pero ¢cdmo se originaron precisamente las especies simpatricas y
alopéatricas?, ¢existe un Unico proceso de especiacion entre uno y otro, o bien,
se trata de procesos diferentes? Quiza el problema se esclareceria si
consideramos que la especiacion es mas comun bajo factores de aislamiento
que si se lleva a cabo en un mismo sitio; por lo tanto, para él, fue necesario
hacer una distincién de dos procesos de especiacion diferentes. Por un lado,
explica la especiacién alopétrica: “una nueva especie surge cuando una
poblacion se aisla geograficamente de una especie de origen, luego durante su
proceso de aislamiento ésta adquiere caracteres que promueven 0 garantizan
el aislamiento reproductivo siempre y cuando una barrera externa la divida”
(Mayr, 1942, p. 155). Sobre este tipo de especiacion sélo es necesario agregar
que “el factor primario es la segregacion y aislamiento, y el factor secundario es
la acumulacion gradual de diferencias genéticas que conducen a diferencias
morfologicas, fisiologicas, ecologicas y etologicas” (Mayr, 1942, p. 187). En
pocas palabras, esta diferenciacion es parte de un proceso gradual y continuo
qgue implica barreras geograficas que impiden el libre cruzamiento y que explica
la eventual discontinuidad.

Por otro lado, explica la especiacion simpatrica: “En esos casos, el
aislamiento tendria que llevarse a cabo ya sea instantaneamente o por
especializacion ecoldgica, y las discontinuidades surgirian dentro de una sola
poblacion local, esto es, dentro de una uUnica unidad de cruzamiento” (Mayr,
1942, p. 187) El interés de Mayr por definir este tipo de especiacion se debe
precisamente para refutar la propuesta de Goldschmidt sobre la repentina
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Figura. 5.5. Probable papel del polimorfismo para el origen de las subespecies. Mayr menciona
que algunas formas polimérficas de las especies, pueden volverse mas abundantes o incluso
exclusivas para una seccion particular dentro del rango que ocupa la especie. Aqui se
representan tres formas polimoérficas, N, W y E. Supongamos que N es la forma mas comuin de la
parte norte, W del oeste y suroeste, E del este y sureste. Si eventualmente estas formas van
excluyendo a las otras dos formas dentro de su rango de distribucion (porque existe poco flujo
genético entre las variantes menos comunes), entonces, los taxdnomos veran que esta especie
tiene tres subespecies bien definidas (Tomado de Mayr, 1942).

CABEZA LOMO
TIPO RAZA LUGAR CUELLO PECHO VIENTRE ALA
I psaroides, v ["“,h‘,‘ gris eris gris gris
parientes C '(‘]Iall .
Birmania
2 stresemanni Yunnan blanco negro gris gris
3 leucothorax Sichuan blanco blanco negro gris-
negro
4 leucocephalus S. China blanco negro negro negro
5 HIgErrimus Formosa negro negro SRR gris
6 perniger Hainan negro negro negro negro

o]

Figura. 5.6. Tabla de distribucion de las razas de Microscelis leucocephalus, segin Mayr.
Obsérvese que las variantes 2, 3 y 4 forman un continuo que corresponde con una distribucion
geografica continental. La comparacion de 1 y 5 o 1 y 6 tendrian una perspectiva discontinua, la
cual corresponderia con el aislamiento geografico (Tomado de Mayr, 1942).
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aparicion de las especies. Mayr plantea que este tipo de especiacion seria la
mas parecida a la que propone Goldschmidt, pero ¢qué tan comun y qué
mecanismos estan implicados sobre la especiacion simpatrica? Mayr propone
que hay dos versiones de esta especiacion, la instantanea y la gradual. La
instantanea significa que un individuo cambia subitamente y que puede ser el
potencial para el origen de una nueva especie. Sin embargo, indica que esta
version no es comun en los animales, de hecho, que es casi exclusivo en las
plantas y se presenta por fendbmenos de poliploidia; aunque también sugiere
otros posibles procesos como el hermafrodismo, la partenogénesis, etcétera.
En cuanto a la gradual, ésta indica que dos grupos de una misma poblacion
van presentando ciertas diferencias biologicas y ecolégicas que se van
acumulando gradualmente hasta llegar a la diferenciacion; de acuerdo con
Mayr, estos son casos raros en los cuales también puede haber especies muy
similares cuyas diferencias se muestran en el aislamiento reproductivo.

Mayr concluye que la especiacion, a la manera de Goldschmidt, tendria
que abarcar casos de simpatria (los cuales son raros y excepcionales) y
lamenta que Goldschmidt no haya podido diferenciar el origen de la
discontinuidad entre estos distintivos procesos de especiacion: “Goldschmidt
cita una y otra vez la confirmacion de la consistencia de la “falta de eslabones’
entre las especies simpatricas [...] declara que ‘el limite de la especie esta
definido por la discontinuidad”, pero en realidad existe discontinuidad tanto en
las especies alopatricas como en las simpatricas” (Mayr, 1942, p. 149). Pero
como Mayr habia establecido una diferencia sustancial de ambos modos de
especiacion, por lo tanto, la especiacion alopatrica seria la mas comun para la
mayoria de las especies, la cual provee una explicacion de proceso gradual y
de dindmica genética. Debido a esto, es necesario reemplazar el concepto de
especie morfoldgica, porque ésta no muestra la continuidad evolutiva que es el
mecanismo mas comun de los grupos naturales. Y este es el motivo del cual
se baso principalmente para postular una nueva definicion de la especie, la
especie biolégica: “Las especies son grupos de poblaciones naturales que
realmente o potencialmente se cruzan entre si, y que estan reproductivamente
aisladas de otros grupos” (Mayr, 1942, p. 120).

Macroevolucion.- Mayr penso6 que habia aclarado uno de los principales

problemas de la evolucion al proponer algunos modelos para el origen de las
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especies, sin embargo, estuvo consciente que podria ser tan sélo una parte de
esos problemas primordiales, en otras palabras, so6lo correspondia a la
microevolucion. Como habiamos comentado al principio, el nombre
“sistematica” hacia referencia principalmente a la propuesta de Mayr para hacer
un puente entre la microevolucion y la macroevolucién, porque si entendiamos
correctamente uno de los procesos, entonces, por inferencia y extrapolacion
podriamos entender toda la historia evolutiva, la cual podria ser trazada por
una conexion filial, es decir, que el sentido de la filogenia es una linea
secuencial de poblaciones, especies, géneros, familias y asi sucesivamente.
Por supuesto, reconoce gue el tema de la macroevolucién podria estar fuera de
su campo, por lo que tratar sobre estos temas resultaba un poco delicado, no
obstante, incitaba a las disciplinas encargadas de la macroevolucién para llegar
a un acuerdo con los investigadores encargados de la microevolucién, por

supuesto, sin ignorar las contribuciones en sus respectivos campos:

“Que los genetistas y la mayoria de los taxdnomos han dedicado la
mayor parte de su trabajo a la microevolucion, y que el campo de la
macroevolucion concierne mas o menos a los paleontélogos y a los
anatomistas; esto ha traido ciertas dificultades y malentendidos, dado
gue los paleontologos, taxdbnomos y genetistas hablan tres lenguajes
diferentes, y todos tienen ideas erroneas acerca de los hechos y
axiomas basicos de sus disciplinas hermanas. Afirmar que la
ortogénesis prueba que la evolucién avanza sin seleccion, seria tan
injusto como decir que la ortogénesis no existe. Incluso si algunas de
las generalizaciones e interpretaciones de los paleontélogos y los
taxbnomos resulten errébneas o expresadas en términos lamentables
(por ejemplo el lamarckismo), esto no deberia invalidar los hechos en
los cuales se basan esas interpretaciones, y nada se gana por
ignorarlas. La evolucion organica muestra muchas regularidades
interesantes, por ello, debemos agradecer a los paleontdlogos y a los
anatomistas por haber intentado establecer algunas leyes generales”
(Mayr, 1942, pp. 291-292).
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No obstante, Mayr se adelanta para interpretar ambos lenguajes y
enumera una serie de fendbmenos genéticos que podrian dar luz a los procesos
macroevolutivos; los fendmenos son los siguientes: 1) La baja intensidad y la
frecuencia de las mutaciones: De acuerdo con los estudios genéticos y de
campo podemos observar que existe una alta frecuencia de las mutaciones con
cambios pequefios. 2) El efecto multiple de los genes (pleiotropicos): Muchos
genes pueden afectar simultaneamente otros érganos. Si uno de estos tiene
una ventaja selectiva, es de suponer que tendra efectos relativos en otros
caracteres. 3) La base genética multiple de un caracter simple: La seleccion
continuara produciendo resultados, por generaciones, si se aplica a los
caracteres gque estan siendo afectados por una serie de genes; por otro lado, el
entrecruzamiento cromosémico permite que algunos genes favorables se
acumulen, eso evita la disminucién de los efectos de la seleccion. 4) La
existencia de mutaciones reversibles: Se provee una condicién al estado
anterior si las ventajas de las mutaciones de un gen se eliminan o se invierten.
5) El crecimiento de 6rganos y estructuras individuales como el resultado del
crecimiento total del organismo: Esto implica trabajos de alometria, en el que el
tamafio final de una estructura dependera del tamafio del organismo entero. 6)
La velocidad evolutiva de factores intrinsecos y extrinsecos: ésta es la
influencia del aislamiento, el tamafio de la poblacién, errores de muestreo,
etcétera. 7) La seleccion natural como un factor poderoso evolutivo: Genes con
un valor selectivo pequefio pueden distribuirse eventualmente en toda la
poblacién. 8) La especializacion evolutiva de un sistema de 6rganos que estan
compensados por la reduccion de otros sistemas: Involucra procesos de
crecimiento competitivo durante el desarrollo embrionario.

A continuacién, Mayr establece algunos principios de la macroevolucién
y consecutivamente explica sus causas a través de los fenbmenos genéticos
sefialados con anterioridad. Estos principios o fendmenos macroevolutivos son:
a) el principio de origen instantdneo de tipos nuevos, b) el principio de la
ortogénesis, c¢) el principio del crecimiento del tamafio en las lineas
filogenéticas, y d) el principio de la evolucién convergente.

De acuerdo con Mayr, el principio del origen instantaneo de tipos nuevos
es aquel fenomeno indicado principalmente por Schindewolf, quien sugiere que

todas las formas primordiales de animales aparecieron subitamente ya que no
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existen registros de eslabones entre las formas.?® Pero, segiin Mayr, esto no es
del todo cierto ya que se han encontrado formas que presentan caracteres con
estados de transicion como Seymouria, Romeria y mamiferos primitivos; o bien,
como Archaeopteryx que es el eslabdn ideal entre reptiles y aves. Sobre esto,
seflala que no debemos proponer procesos evolutivos especiales para el origen
de los tipos, ni siquiera cuando no encontremos los eslabones entre los grupos.
De hecho, Mayr pensd en como explicar el origen de los tipos y sugirié que

podria explicarse por mecanismos de aislamiento en poblaciones pequenias:

“Los tipos aberrantes pudieron haberse originado sélo en aislamiento
efectivo y en areas de distribucion muy pequefias. EI numero de
individuos, en tales poblaciones, seria reducido y la probabilidad que
contribuyeran al registro fosil seria muy pequefia, ya que los fosiles
conocidos representan tan soélo una fraccién de las primeras formas de
vida animal. Por otro lado, las primeras formas de la mayoria de los
linajes serian poblaciones pequeiias y, por lo tanto, fragiles, por lo que

no se preservarian tan facilmente” (Mayr, 1942, p. 297).

Sobre el principio de la ortogénesis, es importante sefialar que Mayr
considera la ortogénesis como un fenémeno evolutivo progresivo. 2° No
obstante, con respecto a este principio, Mayr sefiala que las tendencias
evolutivas muestran muchas excepciones, puesto que una diversificacion
evolutiva, de tres o cuatro linajes, solo una de éstas sigue esa predisposicion
ortogenética, o bien, el progreso podria interrumpirse o ir en contracorriente. En
cualquier caso, Mayr apunta que la ortogénesis se puede explicar bajos los
fendmenos, uno (la baja intensidad y frecuencia de las mutaciones), tres (la
base genética de un caracter mdltiple), cuatro (la existencia de mutaciones
reversibles) y siete (la seleccion natural). Asi mismo, considera que el principio
del crecimiento del tamafio en las lineas filogenéticas, es una variante de la

ortogénesis y se puede explicar por los factores, uno, tres y siete.

8 Sobre la teorfa evolutiva de Schindewolf, véase “Tempo y modo de la evolucién segin
Schindewolf” en el capitulo anterior.

? Erréneamente, Mayr sefiala que la ortogénesis es un proceso puramente progresivo, esta
mala interpretacion del “lenguaje” tendria consecuencias devastadoras para las teorias
formalistas e incluso para la consolidacién del concepto original de paralelismo. Véase el
siguiente capitulo.
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Con respecto a los hechos mas significativos de la macroevolucion, a lo
largo de este trabajo he venido comentando el reconocimiento de dos procesos
de constriccion: la constriccion por preservacion del tipo, y la constriccion por
canalizacion. El saltacionismo se habria apoyado en los hechos del primer tipo
de constriccion, que en palabras de Mayr equivaldria al principio de origen
instantaneo de tipos nuevos. Mientras que la ortogénesis se sustenta mediante
el segundo tipo de constriccion, pero aqui no podemos hacer una analogia del
principio de la ortogénesis de Mayr, puesto que en la concepcién de Mayr, la
ortogénesis solo implica progreso. Quiza, podriamos identificar la constricciéon
por canalizacion bajo el principio de la evolucion convergente de Mayr, segun el
cual implicaria nuestros términos principales de estudio, la convergencia y el
paralelismo, pero de esto hablaremos un poco mas adelante.

En resumen, Mayr hace una critica a las teorias que consideran que la
observacion de la discontinuidad en la historia de la vida requiere un
mecanismo diferente a aquellos procesos que se observan con respecto al
origen de las especies. Incluso, él dirige tales criticas a las teorias de
Schindewolf y Goldschmidt, las cuales las considera como diferentes, puesto
que, segun Mayr, Schindewolf no establece el origen de las especies por

discontinuidad:

“El hecho que existen algunas discontinuidades en nuestro
conocimiento de las lineas filogenéticas no indica [...] que la evolucién
de las categorias elevadas se lleva a cabo por pasos grandes o por
saltos auténticos. A primera vista, esto parece como si las ideas de
Schindewolf fueran las mismas que las de Goldschmidt [...] Sin
embargo el parecido no es del todo cierto, ya que Schindewolf no
postula el origen de una nueva especie como un caso de evolucién en
salto” (Mayr, 1942, p. 297).

Después, Mayr afirma que los caracteres taxondmicos superiores se
originaron de la misma manera que los diferencias intraespecificas, por
supuesto, reconoce que seria imposible postular qué tipo de caracteres de
géneros contemporaneos podrian ser los potenciales caracteres de una familia,

un orden, etcétera; no obstante, defiende la consideracion de que el valor que
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se le da a un caracter es principalmente la cantidad de individuos que lo
poseen. En cualquier caso, Mayr (1942, p. 298) asevera que “toda la evidencia
disponible indica que el proceso del origen de las categorias supriores no es
otra cosa mas que una extrapolacion de la especiacion”. Y debido a que el
origen de las especies es conducido principalmente por la seleccién natural en
sintonia con el aislamiento reproductivo, por lo tanto, la constriccion por
preservacion del tipo es méas bien un fendmeno que se explica a partir de
mecanismos de aislamiento y preservacion de estructuras por supervivencia.
Finalmente, sobre el principio de la evolucidbn convergente, es
necesario indicar que Mayr utiliza las palabras “paralelismo” y “convergencia”, y
reconocio que ambos fendmenos eran diferentes. No obstante, la explicacion
del paralelismo es ambigua, a veces parece el paralelismo de Willey, en otras
el paralelismo de Scott. Por ejemplo, cuando hablaba sobre ciertas reglas
ecoldgicas que se establecen en la naturaleza, Mayr escribié: “Como era de
esperarse, si creemos en la influencia de la seleccion natural, se ha visto que
algunas especies muestran variacion paralela bajo condiciones paralelas”
(Mayr, 1942, p. 88). La cita anterior muestra que él utilizé la palabra paralelismo
en el sentido geométrico (es decir que dos especies evolucionan en paralelo en
distintos lugares o en diferentes tiempos bajo las mismas condiciones
ambientales). Aun asi, mas adelante define el paralelismo como un concepto
gue se apega mas a las relaciones de ascendencia y a la constriccion por
homologia: “A veces, éste se debe a una relacion de origen, puesto que se ha
puesto de manifiesto que los animales relacionados tienen cromosomas y
genes homologos [...] En otros casos tales paralelismos se deben a la
convergencia, la cual se basa en el hecho de que algunas de las estructuras
fundamentales de los animales pueden cambiar sélo en direcciones muy
restringidas” (Mayr, 1942, 294). De lo anterior, podemos observar que las
palabras “paralelismo” y “convergencia” tienen cierta ambigiedad en su
definicion. Lo cierto es que reconocid el paralelismo como un sentido de
constricciéon por las causas del parentesco y por las limitaciones genéticas y
fenotipicas, asi como la definicion de Scott. Aunque mas adelante sefialé que
en algunos casos “la convergencia” podria deberse simplemente a la seleccion

trabajando en las mismas condiciones ambientales.
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Tomando en consideracion todos estos fendmenos de la
macroevolucion, Mayr concluye que éstos se pueden explicar a partir de los
procesos que se infieren en la variacion poblacional: “Todos los procesos y
fendbmenos de la macroevolucién y el origen de las categorias elevadas,
pueden seguirse retrospectivamente hasta la variacion intraespecifica, incluso
hasta el comienzo cuando tales procesos eran casi imperceptibles” (Mayr,
1942, p. 298). Por lo tanto, entre la macroevolucion y la microevolucion: “la
diferencia es so6lo de grado, no de tipo”, ya que “éstas poco a poco se
combinan entre si y, s6lo por razones practicas es por lo que se mantienen
separadas” (Mayr, 1942, p. 291).

Endurecimiento.- De acuerdo con Gould (2004, p. 561-571), pese a que
Mayr conservd cierto pluralismo evolutivo en su obra Systematics and the
Origin of Species (ya que apenas trata sobre temas de la adaptacion y de la
seleccién natural como el mecanismo principal); no obstante, en su obra
posterior, Animal Species and Evolution de 1963, podemos observar que Mayr
tiene mayor preferencia hacia las explicaciones adaptativas. Por ejemplo,
cuando escribe: “La afirmacién de que cada especie esta adaptada a su
ambiente es mas que obvia [...] Algunos factores que contribuyen a la
adaptacion son evidentes, especialmente los que se manifiestan en el fenotipo
visible” (Mayr, 1963, p. 60); o bien, cuando asevera que “el fenotipo es el
subproducto de una larga historia de seleccion y, por lo tanto, esta bien
adaptado“(Mayr, 1963, p. 296). Por otro lado, notaremos que Mayr mantiene
que el papel de la seleccion natural es de fuerza creativa, mas que destructiva,
y utiliza la metafora del escultor para sustentar esa afirmacion: “¢,Qué no un
escultor es un creador aunque desbarate los trozos del marmol? Una vez que
se defina la seleccion como reproduccion diferencial su aspecto creativo se
vera evidente” (Mayr, 1963, pp. 201-202).

Ahora bien, para el tema que a nosotros nos incumbe, lo que podemos
notar de este cambio fundamental es precisamente las modificaciones que
hubo en las concepciones de la constriccion por conservacion del tipo y la
constriccidon por canalizacion. En lo que respecta a la discontinuidad, una de las
cosas mas notables, es que Mayr desatiende el postulado del aislamiento
geografico y, ahora, mas bien, afirma que la guia, del origen de las especies,

géneros, etcétera, es la mera acumulacion de caracteres adaptativos. Esto es
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una evidencia que la constriccién por conservacion del tipo para Mayr ahora se
traduce como una preservacion de caracteres solo por el valor selectivo,
aungue con reservaciones, puesto que el fenotipo representa en si mismo un
conglomerado de adaptaciones: “Un analisis mas detallado ha revelado cada
vez mas que los caracteres taxondmicos ‘inutiles”, “perjudiciales” y "neutros’
proporcionan ventajas selectivas ocultas. Por otro lado, es igual de cierto que
no todas las diferencias entre especies y géneros, ni ciertos caracteres que
diagnostican las categorias superiores, son necesariamente el resultado de una
seleccion ad hoc para un componente particular del fenotipo”, pero “nada
puede incorporarse en el fenotipo que decisivamente disminuya su adecuacion”
(Mayr, 1963, p. 592).

En lo que concierne a la constriccion por canalizacion, es evidente el
cambio sustancial que hace sobre este fendmeno, especialmente por el término
de “paralelismo”. Por ejemplo, Mayr (1963, p. 608) enfatiza que los animales
tienden a variar mas en algunas estructuras que en otras, por ejemplo, cuando
dice que algunos grupos de mamiferos tienden a una predisposicion para
desarrollar cuernos en la frente, mientras que otros lo tienen en la parte mas
alta de la cabeza, o bien no desarrollan cuernos. Por otro lado, menciona que
los caracteres de un organismo determinado varian de diferente manera al
compararlos con los de los otros; en cualquiera de estos casos la explicacion
tiene dos fundamentos, uno basado en la funcién y el otro en la forma. Sobre la
funcién, apunta que esas distinciones pueden explicarse por las diferencias en
las presiones selectivas por las cuales se someten los organismos, y sobre la
forma, él reconoce que la explicacion reside en las limitaciones que se imponen
en la genética del organismo y en su desarrollo embrionario. Mayr sefala que
las mutaciones realmente son aleatorias, siempre y cuando no exista una
estructura que las restrinja. Asi pues, el punto fundamental se localiza en el
postulado de la ontogenia puesto que ésta limita el potencial fenotipico. Luego
sefiala que nuestra comprension del paralelismo solo se esclarece al tener en
cuenta estas explicaciones.

Hasta aqui, parece que Mayr ha entendido la definiciébn original de
paralelismo (es decir, el paralelismo de Scott), incluso podriamos decir que
mantiene una postura pluralista al tener en cuenta fendmenos de constriccion

al considerar la genética del desarrollo. Sin embargo, su explicacion final revela
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algo interesante, porque tales limitaciones sélo "restringen”, pero no conducen,
es decir, impiden ligeramente las variaciones cuyo control estd siendo
dominado totalmente por el ambiente, por lo tanto, el paralelismo seria tan solo

una variante de una convergencia general:

“El verdadero paralelismo se debe a la respuesta de una herencia
comun hacia las demandas de ambientes similares (presiones
selectivas similares). En donde no exista herencia comun, el
paralelismo evolutivo debe llamarse mas correctamente convergencia.
El mundo animal esta repleto de convergencias (jy de igual manera
para el mundo vegetal') en donde las demandas similares por el
ambiente hayan provocado fenotipos similares en organismos no
emparentados o al menos no en organismos estrechamente

emparentados” (Mayr, 1963, p. 609).

Pero Mayr no solamente concibié el concepto de convergencia como
una categoria dominante sobre el fendbmeno de canalizacién, sino también
rechazé el fendmeno de la constriccion por preservacién del tipo, ahora
comentando que muchos de los caracteres de categorias elevadas
corresponderian, no a las homologias (es decir, no a la herencia preservada),

sino a las analogias (0 sea, al origen independiente por la accién ambiental):

“Muchas de las categorias superiores son grupos artificiales de
animales no emparentados que se han vuelto muy similares por
convergencia [...] Si no hay mas que una sola solucion eficiente para
una cierta demanda funcional, complejos de genes muy diferentes se
modificaran hacia la misma solucion no importando qué tan distinta
sea la via por la cual se consiga. El dicho "'muchos caminos conducen
a Roma” es tan verdadero tanto en la evolucion como en la vida
cotidiana” (Mayr, 1963, p. 609).

En conclusion, sobre la vision evolutiva de Ernst Mayr de mediados
del siglo XX debemos tener en cuenta los siguientes puntos de importancia.

Primero, Mayr hace propaganda de una nueva sistematica que infiere que

198



todos los mecanismos conocidos de la genética y de la biogeografia, en la
especie, pueden explicar la historia evolutiva en todos sus niveles, a diferencia
de una vieja sistematica que ve las categorias como arquetipos estables y sin
cambios evolutivos. Sobre este punto es necesario comentar que la publicidad
de Mayr es incorrecta, su versidbn de las dos sistematicas tiene una
representacion mas retérica que cierta, porque la “vieja” sistematica estaba
referida a las teorias formalistas de la época, las cuales poco tenian que ver
con el creacionismo y la fijeza de las estructuras. La diferencia quiza entre uno
y otro método sistematico se debia a que la sistematica de Mayr tiene un
sentido funcionalista, cuya “dinamica” esta reflejada en una extrapolacion de la
evolucion. Segundo, muchas de las explicaciones y conceptos, en los primeros
libros de Mayr, son una consecuencia para contrastar las teorias formalistas de
la época, por ejemplo, la diferencia entre especiacion alopatrica y la
especiacién simpatrica, o bien, la definicion del concepto de clina
contraponiendo el concepto de Rassenkreis. Todos estos términos surgieron
para rebatir la concepcion biogeografica de Goldschmidt. Tercero, Mayr incita a
distintas disciplinas (como la genética, la biogeografia, la paleontologia) para
llegar a un acuerdo para explicar los proceso de macroevolucion y
microevolucion bajo el mismo telon, pero adelantandose a esta aclaracion,
distorsiona el lenguaje al hablar de la ortogénesis como un concepto que
expresa progreso.

Finalmente, la concepcién de Mayr posee un rasgo fundamentalmente
funcionalista, porque, por un lado, la constriccion por preservacion del tipo se
explica como un proceso de discontinuidad producto de los fenOmenos de
aislamiento, y en obras posteriores, como un producto estrictamente
adaptativo. Incluso después rechaza la constriccion por preservacion del tipo al
afirmar que muchos caracteres de categorias superiores son en realidad
convergencias, es decir, estructuras que han llegado independientemente a un
optimo funcional. Por el otro, porque la constriccion por canalizacion se
interpreta como restricciones del potencial evolutivo debido a las estructuras
gue comparten y que desarrollan los organismos emparentados (una
explicacion que no estaria muy lejos de la verdadera teoria de la ortogénesis);
sin embargo, recalca que la afinidad del parentesco solo limita ligeramente el

cambio, ya que el ambiente es el principal determinante de la morfologia

199



organica. De hecho, al principio utiliza los términos de convergencia y
paralelismo indistintamente sin una definicibn clara y, aunque después
reconoce al paralelismo con respecto a procesos de constriccion por
ascendencia, en obras posteriores, recalca que el paralelismo es una parte del
fendbmeno de convergencia. Ademas, propuso la posibilidad que las
homologias podrian ser mas bien convergencias, porque complejos de genes
diferentes llegarian a la misma conclusion de la estructura por factores
ambientales. Por lo tanto, la convergencia para Mayr es superior y muestra el

poder de la seleccion para formar estructuras por independencia.

Tempo y modo en la evolucion segln Simpson

Uno de los grandes problemas, y quiza el principal, de la evolucion ha sido
tratar de explicar los fenomenos que observamos en el registro fosil. De hecho,
la necesidad de nombrar la “macroevolucién” nacié precisamente de los
estudios de la anatomia comparada y de la paleontologia que mostraban, por
un lado, que los -caracteres que definen las categorias superiores,
aparentemente, surgen subitamente y luego permanecen constantes durante
periodos de tiempo largos permitiendo cierta diversificacion de organismos sin
sobrepasar sus limites estructurales y, por otro, que la evolucion parecia tener
ciertas rutas definidas las cuales dependian de la estructura del organismo.*
No obstante, aunque para muchos estos fendmenos eran hechos, resulta que
éstos no encajaban con el punto de vista del darwinismo de una evolucion
gradual y con libertad fenotipica. De aqui es en donde nace el problema de los
distintos “lenguajes” en las diferentes disciplinas, y en donde muchos
enfatizaron que la microevolucion y la macroevolucion eran procesos diferentes
con distintos modos de explicacion. No obstante, alguien quien daria la llave
para este entendimiento y quien hizo posible una “reconciliacion” entre los
fenbmenos macroevolutivos con el darwinismo fue el paleontélogo George
Gaylord Simpson en su libro Tempo and Mode in Evolution (1944).

De acuerdo con Simpson, todos los problemas de la macroevolucién

conciernen exclusivamente a los paleontdlogos, ya que para un evolucionista

% por ejemplo, véase la interpretacion de Schindewolf en “Tempo y modo en la evolucién
segun Schindewolf’ en el capitulo anterior.
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del laboratorio es imposible hacer un estudio adecuado del origen de una
familia, orden, clase y mucho menos un filum. Al paleontélogo, por otro parte, le
es imposible estudiar los procesos evolutivos a pequefia escala; en lugar de
estudiar el proceso a nivel intraespecifico, ellos estudian la evolucion de las
familias, los géneros, y las especies. Sobre este punto, Simpson aconseja un
cambio en los términos y propone una denominacién exclusiva para los
paleontélogos, es decir, mientras que el genetista o el neontdlogo visualiza una
division entre microevolucion y macroevolucion, el paleontdlogo debera
considerar una categoria adicional, la megaevolucién. La cuestibn surge
principalmente porque los estudiosos de la microevolucion estudian solo el
nivel minimo de discontinuidad, las subespecies, algo imperceptible para el
paleontdlogo, quien tiene una mirada mas alejada del proceso de la evolucion.
Entonces, la denominacion microevolucion “involucra principalmente cambios
dentro del potencial de las poblaciones continuas, y que no hay duda de que
sus materiales se observan por la experimentacion de la genética”. Mientras
qgue el término macroevolucion “involucra el origen y la divergencia de grupos
discontinuos”, en otras palabras, “es aplicado al surgimiento de grupos
taxondmicos que estdn en o cerca del nivel minimo de discontinuidad
genética”, por ejemplo, la especie y el género. Y finalmente, el nivel adicional,
la megaevolucion, “la escala mas elevada de la evolucion que es estudiada por
los paleont6logos” la cual se encarga de las categorias arriba del nivel de
género (Simpson, 1944, pp. 97-98).

¢cDe qué manera podemos interpretar esto?, es decir, ¢las
discontinuidades en los procesos macro y megaevolutivos seran diferentes a
los que observamos en la microevolucion?: “La diferencia de opinion [...] es
entre aquellos que creen que la discontinuidad surge por intensificacion o
combinacion de los procesos de diferenciacion completa dentro de [...] la
poblacion continua y aquellos cientificos que mantienen que ahi estan
implicados algunos factores esencialmente diferentes”. De esta diferencia,
Simpson encontré el punto clave, el punto débil de la teoria darwiniana, que si
no era interpretado correctamente, invalidaria todos los estudios actuales del
darwinismo para la comprension de la evolucion en general: “si se probara que
estas dos [micro y macroevolucion] fueran basicamente diferentes, muchos de

los estudios de la microevolucion resultarian practicamente irrelevantes y
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tendrian poco valor en el estudio de la evolucion como un todo” (Simpson,
1944, p. 97). Precisamente por esa razén, el compromiso de Simpson era el
mas importante de todos y su objetivo fue interpretar lo observado en el registro
fosil bajo la perspectiva de la genética experimental y poblacional.

La creencia de Simpson en el darwinismo es indiscutible, pero la
interpretacion del registro fosil ante los ojos del darwinismo nunca fue tan
sencilla. Por ejemplo, Simpson sefalaba que si contaramos con un buen
material de estudio, y una adecuada interpretacion de éste, veriamos que la
discontinuidad que observamos en las especies, géneros y categorias elevadas
seria una serie de conectividad continua. Los tipos nuevos o categorias
taxonomicas elevadas deberian surgir gradualmente a los ritmos y a los modos
de los cuales han sido sefialados mediante la diferenciacion intraespecifica e
interespecifica, dicha continuidad deberia ser perceptible en algunos ejemplos
y luego se veria interrumpida por la falta de un registro geolégico adecuado.
Pero los hechos distan de tener las condiciones Optimas para el sustento de
ésta hipotesis, y Simpson fue consciente de esto: “La verdad es que algunas
especies y géneros, de hecho la mayoria, aparecen subitamente en el registro
[...] y esta aparicion discontinua es mas comun en los niveles superiores, hasta
posiblemente es universal al considerar los érdenes y todos los pasos mas
elevados en la jerarquia taxonémica” (Simpson, 1944, p. 99). Por otro lado,
Simpson (1944, p. 119) indicd que en el registro se ven ciertas inconsistencias
en los ritmos de la evolucién, por ejemplo, la diferenciacion morfolégica que
hubo entre el marsupial del Cretacico hasta el marsupial actual fue
aproximadamente de 60 millones de afios. Ahora bien, si utilizamos este mismo
ritmo de cambio evolutivo al cambio que llevo del reptil al marsupial,
tendriamos un tiempo estimado de 600 millones de afios, es decir, una
evolucion que se puede trazar hasta el Precambrico, o sea jantes del origen de
todos los grupos de animales! Ahora si observamos el cambio de una
estructura, como las alas de los murciélagos, observaremos que éstas no han
tenido ningun cambio significativo desde mediados del Eoceno (50 a 40
millones de afos); entonces si extrapolamos este ejemplo al origen de una

mano comun de mamifero, jnos remontariamos antes del origen de la vida!
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Figura 5.7. Los tres modos de la evolucion, segin Simpson. A. La especiacion. B. La evolucién
filética. C. La evolucion cuantica. Las lineas interrumpidas representan la filogenia, y las curvas
de frecuencia representan las poblaciones en estados sucesivos (Tomado de Simpson, 1944).

Sobre estas anomalias en los datos de la paleontologia, Simpson
comentd que las categorias superiores requerian distintas explicaciones
evolutivas, las cuales contaban con distintos ritmos y modos de evolucion para
cada nivel determinado. Por ejemplo, segun Simpson, existen tres tipos de

ritmos distintos: horotélico, braditélico y taquitélico. EIl primero es un ritmo de
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evolucion estandar, a diferencia del braditélico que es mas lento y que es
particular para géneros, mientras que el tercero es el ritmo de evolucion mas
rapido y caracteristico de niveles superiores como familias y 6rdenes. Con
respecto a los modos de evolucion, Simpson clasificé tres distintos: la
especiacion, la evolucion filética y la evolucion cuantica. La especiacion es el
modo méas evidente en el proceso de la diferenciacion intraespecifica e
interespecifica, y se caracteriza por la division o diferenciacion local de dos o
mMAas grupos a partir de una Unica poblaciéon ampliamente distribuida. La
evolucion filética es aquel modo que muestra un movimiento continuo y
direccional (no necesariamente rectilineo) del promedio de los caracteres, es
decir, que no existe una division de la poblacibn como tal, sino un cambio
constante y perpetio de toda la poblacion. La evolucion cuéntica es el modo
mas importante y distintivo de los niveles mas elevados, se caracteriza por
presentar un movimiento relativamente rapido en una poblacion que pasa de un
estado de inestabilidad a un estado de equilibrio (Figura 5.7).

De todo esto, solo hace falta agregar brevemente el concepto de zona
adaptativa de Simpson, ya que el estudio de los modos de la evolucion (cuyo
fendmeno esencial es el cambio adaptativo) requiere ciertas consideraciones
del ambiente, el cual se compone de una serie de zonas o areas definidas. De
acuerdo con Simpson (1944, pp. 188-191), un ambiente no soOlo se entiende
por aquellas condiciones fisicas que rodean a los organismos, sino también por
todos los elementos que intervienen en él, como la comida, los competidores,
los enemigos, todos los tipos de vida que le afecta, incluso los individuos del
mismo grupo, etcétera. Como se comentaba, el ambiente como un todo puede
dividirse en zonas delimitadas, es decir, que una zona podria diferir de otra con
respecto a los factores que afectan al organismo, esta serian las zonas
ambientales. De aqui, Simpson hace una equivalencia de esas zonas
ambientales con los tipos “adaptativos” (es decir, los caracteres taxonomicos
elevados) y sobre eso surge el concepto de zona adaptativa, porque se infiere
gue los grupos evolucionan de acuerdo al ambiente que les rodea; y el cambio
(que es adaptativo) en la estructura correspondera con el cambio o movimiento
que lleve a cabo un grupo dentro o fuera de esa zona ambiental, aunque
también es valido pensar que el ambiente cambia y que los organismos siguen

esa trayectoria. Si la poblacion se mueve dentro de esa zona adaptativa,
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entonces es un movimiento adaptativo intrazonal (siguiendo un pico
adaptativo), o subzonal si el movimiento se lleva a cabo en la periferia (es
decir, que las subzonas serian aquellos microambientes asociados a la
morfologia, que no salen de los limites de la zona adaptativa). Pero un
movimiento que implique cambiar de una zona a otra puede resultar
discontinuo y mas problematico, porque cada grupo taxonémico ocupa
diferentes zonas adaptativas (por ejemplo, los canidos ocupan una zona
diferente al grupo de los felinos); y no existen organismos intermedios entre
uno y otro (por ejemplo, entre canidos y felinos), porque éstos organismos
fueron desapareciendo al no poder ocupar una zona adaptativa definida. Y esto
altimo, de acuerdo con Simpson, es el meollo del asunto para la explicacion del
origen de las categorias taxonomicas elevadas.

Macroevolucion.- ¢Qué observamos en el registro fosil con respecto a la
evolucion de las discontinuidades menores y como las debemos interpretar?
Segun Simpson, uno de los grandes problemas es que so6lo contamos con un
pequefio registro de todas las especies que han vivido en la Tierra, y los pocos
fésiles que tenemos no pueden representar la diversidad que en realidad se
intuye para un grupo dado. Sin embargo, cuando contamos con un registro
bueno, lo que observamos comUnmente es un movimiento continuo en el
origen de las categorias taxonmicas menores como las especies, los generos,
pero en muy raras ocasiones en los grupos mas elevados. Esto no quiere decir,
Simpson dice, que no existe una interrupcion discontinua entre esas categorias
menores, pero la conclusion mas légica, de estos hechos, es que la continuidad
se ve obstaculizada por la falta del registro, y lo que se hace en el trabajo de
campo es siempre tratar de encontrar esas series.

Por ejemplo, Simpson (1944, p. 103) indica que un estudio, del siglo XIX,
sobre la evolucion del caballo en Europa, revela un dato interesante acerca de
nuestra interpretacion del registro fésil. En ese estudio se trazo la evolucion del
caballo en la serie Hyracotherium — Paleotherium — Anchitherium — Hypohippus
—Hipparion — Equus. Sobre esto se habia sefialado que no existia forma de
transicion entre Paleotherium y Anchitherium, sin embargo, Simpson sefiala
que en Norte América, durante el siglo XX, se habia estado descubriendo una

serie continua y completa en el registro de la evolucion del caballo, la cual

205



- Equus
Hipparion
g
= .
5 == Hy pohiippus
,‘::' Anchitherium ___ Formas europeas
] _ --- Filogenia falsa de las
"""" formas europeas
Hyraco-
,ﬁg}y —— Filogenia real de las formas
americanas
Tiempo e
Morte America Europa
EQuUUS ——— & Fouus
9 f g
Fliohipous

| Hipparion— Hipparion
Meryc'b.r}qoéé - .
i "Hypohippus 7 Hypohippus

A | Anrhr'bewbmf' Anchitherum
« Filogenia 4001 'PUS""
> Migracién

|

|

Rafeoﬂ?ﬂbm
Hyrscotherium

— Hyracotherivm’

Figura 5.8. Una filogenia real de la familia Equidae, en donde se observa que la aparente
discontinuidad entre los diferentes géneros, es mas bien un problema de migracion. Por tanto,
Simpson asegura que la serie filogenética de la evolucién del caballo es continua. Mas en detalle
véase el texto (Tomado de Simpson, 1944).

ayudd a revelar la verdadera filogenia. La conclusién a la que Simpson llegé
fue que Hyracotheruim era comin en ambos continentes, en Europa este
género dio origen al Paleotherium, pero hasta ahi se interrumpio la cadena,
mientras que, en América, la serie evolucion6 de manera continua hasta dar
origen al género Equus. Ahora bien, los géneros americanos Anchitherium,
Hypohippus, Hiparién y Equus cada uno fue migrando a Europa, por lo que se
intuye que la discontinuidad entre las series se debe a la migracion y no a la
evolucion (Figura 5.8). En cualquier caso, Simpson argumento que de éste o de
miles de ejemplos se podria abogar que existe una verdadera discontinuidad
entre los organismos, y que nunca hubo organismos intermedios. Pero, de
cualquier otra alternativa, debemos estar concientes que hay ocasiones en que
se encuentran esas formas de transicion y, quiza mas importante, es que no
debemos aceptar la teoria del saltacionismo porque no hay en ella un apoyo
del conocimiento de la genética que sea el adecuado: “se ha sefialado lo poco

probable, si no lo imposible, que tales saltos en mayor escala hayan ocurrido
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de acuerdo a lo que sabemos actualmente sobre los mecanismos genéticos,
[...] toda la evidencia, excepto las interrupciones en el registro, contradice esa
teoria” (Simpson, 1944, p. 116). No hay otra explicacion excepto la falta del

registro fosil:

“La oportunidad de descubrir restos de un organismo extinto depende
principalmente de la estructura del organismos (especialmente porque
cuenta con partes duras), de sus costumbres, su abundancia, la
duracion del tiempo durante el cual se podria desenterrar, las
condiciones fisiologicas de su ambiente, la historia subsiguiente y la
exposicion vigente del sedimento en el que esta incrustado, y la
busqueda adecuada. En el caso de algunos de los grupos
invertebrados, la ausencia de partes duras hace que la fosilizacién sea
improbable, y esto con certeza explica en gran medida la imperfeccion
del registro fosil” (Simpson, 1944, p. 116).

Ademas, Simpson reconocié que no toda la evolucién del caballo
presenta una secuencia estrictamente uniforme y, quizas la Unica evidencia de
la continuidad es la del grupo Equidae, la cual es la mayor fuente para los
estudios de la evolucion, porque muestra un ritmo evolutivo del cual se intuye
gue es el comun para todos los casos. Aun asi, él pensé que esta irregularidad
debia tener una explicacion que va mas alld de la simple consideracion de
extrapolar este ejemplo para todos los casos y, aunque supuso que ese tipo de
evolucion debia ser el ritmo mas comun, él asegurd0 que “representa
poblaciones grandes que viven bajo condiciones ambientales y ecoldgicas
estables. En esas poblaciones el ritmo de la evolucién es moderado y
probablemente no tendréa grandes fluctuaciones” (Simpson, 1944, p. 119).

De acuerdo con Simpson (1944, pp. 125-148), todos los grupos de
animales tienen un ritmo evolutivo estandar, es decir, horotélico; aunque por lo
regular éstos pueden caer facilmente en un ritmo més lento (braditélico) o mas
rapido (taquitélico). Pero para lo que a nosotros nos incumbe, en poblaciones
grandes y donde existe un libre flujo de genes, el ritmo es principalmente
braditélico y se asocia con la evolucion de los niveles taxonomicos intermedios

(géneros). Pero ¢qué caracteristicas presentan aquellas poblaciones? Como se
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habia sefialado, segun Simpson, estas poblaciones se presentan en ambientes
invariables, por ello, sus estructuras presentan una adecuada adaptaciéon al
medio 0 zona que los circunda, y cualquier mutacion que surja en la poblacion,
por lo regular, tendra alguna desventaja sobre el grupo, por lo que
desaparecera (pero puede haber mutaciones favorables que serviran para que
una parte de la poblacion pueda ocupar otros ambientes disponibles, aun asi,
la poblacion original permanece evolucionando). Por supuesto, el factor que

controla y regula esta marcha evolutiva es la seleccion natural:

“La seleccion es un vector que proporciona intensidad y direccion. En
poblaciones grandes cada ventaja selectiva diminuta puede ser
efectiva en determinar la direccion de la evoluciéon [...] Cuando las
poblaciones estan bien adaptadas, el aumento de la seleccion provoca
un cambio evolutivo lento o una estabilidad de cambio, pero cuando
las poblaciones no estan tan bien adaptadas, la evolucidbn es mas
rapida” (Simpson, 1944, p. 96).

Para Simpson (1944, pp. 197-206), los modos de cambios que
presentan las poblaciones grandes (o relativamente grandes) son
principalmente dos, la especiacion y la evolucién filética. La explicacion del
proceso de especiacion es relativamente simple y consiste brevemente en lo
siguiente (Figura 5.7A): Todo comienza a partir de una poblacion inicial que se
localiza en una zona adaptativa determinada; algunos miembros de esa
poblacion se propagan y se mueven por las subzonas (las cuales cuentan con
ligeras variaciones ambientales), consecutivamente, estos grupos se dividen y
se separan de la poblacion inicial pues existe el aislamiento reproductivo
(aungue a veces no es necesario) y, una vez aisladas, las poblaciones
adquieren caracteres adaptativos hasta que se originan nuevas especies. Bajo
este mismo proceso (con ayuda de otros) se puede llegar a categorias
taxondmicas mas elevadas. Sobre esta explicacion, debemos tener en mente
las siguientes caracteristicas de la especiacién. Primero, que este modo es
caracteristico de poblaciones relativamente grandes y se observa en grupos
taxonomicos bajos, por ejemplo, en las subespecies. Segundo, este proceso

ocurre dentro de una zona adaptativa cuyo movimiento es inestable, erratico y
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no lineal, dadndose principalmente en la parte subzonal. Tercero, si hay una
acumulacion de caracteres adaptativos, facilmente podemos pasar al siguiente
modo evolutivo (la evolucion filética), o bien si hay una acumulacion de
caracteres no adaptativos, la poblacién se extingue o pasa al ultimo modo
evolutivo (evolucion cuantica). Finalmente (y mas importante para nuestra
discusién posterior), que “esta primera categoria es casi el Unico modo
accesible a los estudios de la biologia experimental, la neozoologia y la
genética” (Simpson, 1944, 202).

La explicacion de la evolucion filética es aun mas sencilla e implica el
proceso siguiente (Figura 5.7B): Comienza con una poblacién grande que se
mantiene en una zona adaptativa estable y restringida; ésta evoluciona
progresivamente en conjunto sin separarse o dividirse en dos poblaciones y asi
sucesivamente hasta alcanzar el origen de una categoria taxonémica superior
al nivel de especie. De esto se infiere, que la poblacién esta muy bien adaptada
por las condiciones que la rodean, ya que se mantienen en la zona adaptativa.
Es importante enfatizar que los cambios ambientales siempre estaran ligados al
cambio adaptativo de aquellas poblaciones; pero considerando esta
dependencia entre la zona y el cambio adaptativo de la poblacion, Simpson
sefiala tres condiciones diferentes (véase figura 5.9): A) Que la adecuacion
inicial (postadaptativa) en una poblacion proporciona una ventaja al seguir un
ambiente relativamente estable.- Aqui la poblacion puede durar sin cambios y
seguirse progresivamente hasta un estado infinito. B) Que la adaptacion se
incrementa hacia un estado lineal de intensificacién.- Las poblaciones se
concentran en el pico adaptativo teniendo caracteres cada vez mas
especializados a las condiciones ambientales mas restringidas, el problema de
esto es que las poblaciones pueden llegar a extinguirse cuando hay un cambio
ambiental rapido. C) Que hay un movimiento adaptativo como respuesta a un
cambio ambiental.- Los organismos siempre seguirdn el cambio ambiental y
trataran de mantenerse en la zona adaptativa, aunque por lo general siempre
guedan ligeramente en la periferia, nunca alcanzando las partes mas elevadas
del pico adaptativo, de aqui que esta condicién puede llevar hacia el siguiente
modo evolutivo (evolucién cuantica). En cualquiera de los tres casos, para la
especiacion filética se debe tener en cuenta las siguientes caracteristicas:

Primero, que este modo es caracteristico de poblaciones grandes y que lleva
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Figura 5.9. Tres patrones de la evolucién filogenética, segun Simpson. A. Una poblacién inicial
gue esta bien adaptada y que se encuentra en una zona ecolégica estable. B. Una poblacién que
se vuelve cada vez mas adaptativa, y entre mas especializada, es mas probable que se extinga.
C. Una poblacién con un ligero cambio en respuesta al cambio de la zona adaptativa (Tomado de
Simpson, 1944).

hacia el origen de los géneros o categorias taxondmicas mas elevadas.
Segundo, muestra una evolucidn progresiva y continua dentro de ambientes
estables, por lo que su movimiento es zonal. Tercero, estas poblaciones
presentan una adaptacion estricta a las condiciones que las rodean, es decir,
se mantienen en un equilibrio adaptativo. Finalmente, la variabilidad, en esas
poblaciones, se mantiene constante, por ello, los ritmos, en este modo de
evolucion, son generalmente bajos (horotélico y braditélico) y el factor
dominante es la seleccion natural.

Megaevolucion.- Hasta este momento, hemos visto la perspectiva de
Simpson en cuanto al origen de las estructuras que se representan en las
categorias taxondémicas inferiores (especie y el género). Pero, si miramos hacia
la evolucibn o al origen de las estructuras que se representan por las
categorias superiores (como las familias, los 6rdenes, las clases, etcétera), es
ahi cuando nos encontramos con una gran dificultad para cualquier

paleontélogo darwinista, pues “las secuencias de transicion no solamente son
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raras, sino estan practicamente ausentes, [...] su ausencia es casi universal
gue no puede ser atribuido completamente al azar, por ello, se requiere del
intento de una explicacion especial, asi como lo han percibido muchos
paleontélogos” (Simpson, 1944, pp. 105-106). Por ejemplo, se podria decir que
Hyracotherium cumple con los requisitos para ser considerado el ancestro de
los perisodactilos, de esto, Simpson sefiala que, pese a que se conoce la
secuencia continua que condujo hacia la evolucion del caballo a partir de este
grupo, desafortunadamente se desconocen las demas secuencias que llevaron
hacia la evolucion de las otras familias de perisodactilos (como el tapir,
rinoceronte, titanotérios, etcétera). De acuerdo con Simpson, los 32 érdenes de
mamiferos presentan el mismo caso y en todos ellos se percibe una
interrupcién en el registro fosil, que incluso puede ser mas pronunciado que en
la evolucion de los perisodactilos. Ademas, “el miembro mas antiguo que se
conoce de cada orden, ya presentaba caracteres basicos ordinarios y, en todos
estos casos se desconoce alguna secuencia continua de un orden a otro que
se le aproxime” (Simpson, 1944, p. 106). Con toda esta evidencia ¢no sera del

todo cierto el argumento de la falta del registro fosil?

“Esta ausencia comun de formas de transicion no se limita tan solo a
los mamiferos, sino es casi un fendmeno universal, y ha sido percibido
por los paleontdlogos desde hace bastante tiempo [...] Esto se cumple
para casi todos los 6rdenes de todas las clases de animales, tanto de
vertebrados como invertebrados. Incluso, es casi cierto para las clases
[...] y para la mayoria de phyla de animales, y aparentemente es casi

verdad para categorias similares en plantas” (Simpson, 1944, p. 107).

Esto no podria ser pasado por alto, ni siquiera por el mas estricto
darwinista y por si fuera poco, la discontinuidad taxonémica coincidia con la
discontinuidad geoldgica, como si los caracteres basicos surgieran en
transformaciones subitas: “La diferenciacion basica de cada orden tomd un
periodo de tiempo mucho mas corto para su ajuste, su dispersién y su
diversificacion posterior” (Simpson, 1944, p. 121). Simpson pudo reconocer

este hecho y, aunque enumero una serie de explicaciones para la ausencia (p.
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109-114), estuvo practicamente obligado a desarrollar una teoria especial
basada en un proceso no adaptativo.

La estrategia de Simpson fue buscar algin método conocido por la
genética que pudiera explicar aquellos ritmos rapidos evolutivos (taquitélicos),
por supuesto, la teoria del equilibro movedizo de Wright le sirvié de inspiracion,
especialmente en lo que se refiere al factor evolutivo que estd implicado en el

tamano poblacional y en los errores de muestreo:

“Genéticamente es improbable que tales cambios, a gran escala,
hayan ocurrido en grupos grandes y exitosos, los cuales han
evolucionado continuamente en una region determinada, mas bien, es
probable que ocurran en grupos pequefios con movimientos
inconsistentes, y que estén sujetos a la inestabilidad ambiental [...] Las
poblaciones pequefas, aunque apenas un factor primario, contribuyen
tanto a la evolucion rapida como a la escasez del descubrimiento fosil”
(Simpson, 1944, p. 121).

Pese a todo, Simpson recalca el hecho que esta explicacion no
subyace en una teoria del saltacionismo, mas bien es una teoria enfocada en la
genética de poblaciones que enfatiza el patron de poblaciones pequefias que
sufren periodos de inestabilidad adaptativa, y que buscan urgentemente un
reestablecimiento en una nueva zona ecolégica disponible para alcanzar
nuevamente el equilibrio. De aqui es cuando Simpson habla sobre su singular
modo evolutivo, el cual es exclusivo para categorias taxonémicas superiores, la
evolucion cuantica: “es posible que sea el proceso dominante y mas esencial
en el origen de las unidades taxonémicas de un rango relativamente elevado,
tales como familias, 6rdenes y clases. Es posible que incluya circunstancias
que explique el misterio que sostiene el origen de tales grupos” (Simpson,
1944, p. 206).

La explicacion del proceso de la evolucion cuantica consiste
principalmente en tres fases (Simpson, 1944, pp. 206-217): Una fase no
adaptativa, en el cual el grupo en cuestion pierde el equilibrio.- Cuando una
poblacion se encuentra en el modo de evolucion filética (o de especiacion),

algunos de sus miembros pueden desviarse de las partes més Optimas
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adaptativas (el proceso también se puede dar por el cambio ambiental), es
decir, las variaciones que presentan permiten que un grupo se aleje de la
poblacion original que se encuentra bien adaptada; en este punto, como la
poblacion tiene ligeras presiones de seleccion, por lo tanto, puede llegar a las
partes mas bajas del pico adaptativo (valles); de aqui la poblacion tiene tres
opciones, puede regresar a la zona ecolégica de la cual provino, puede
extinguirse, o bien, puede moverse hacia otra zona adaptativa aledafia. Lo
importante, de esta fase, es que una vez que la poblacion llega a las partes
mas bajas (periodo de inestabilidad), al tener un tamafio reducido y al estar
aislada, es posible que algunos de sus caracteres se fijen por deriva genética,
es decir, que el origen de tales caracteres seria meramente no adaptativo, sin
embargo, la poblacion se encuentra en una fase critica porque se mantiene
inestable, precisamente por la falta de caracteres adaptativos, y es muy
probable que esta condicion conduzca a la poblacién a la extincién; pero si
sobrevive, podremos pasar a la siguiente fase. Una fase preadaptativa, en
donde existe una gran presion selectiva, por lo que el grupo intenta alcanzar un
nuevo equilibrio.- Una vez que se fijan de manera aleatoria algunos caracteres
de esa poblacion, podemos constatar que los caracteres, que poseen, no son
adaptativos, o bien, que no tienen ninguna utilidad para el ambiente en el que
se originaron. No obstante, podrian tener alguna ventaja en una zona ecolégica
diferente (son “preadaptativos”), es decir, que podrian moverse hacia una zona
gue fuera adecuada para sobrevivir (aunque la disponibilidad de una zona
depende si no existen grandes competidores que la habiten), y una vez que la
encuentran, la poblacion se establece, de aqui la siguiente fase. Una fase
adaptativa en donde se alcance el nuevo equilibrio.- La presién selectiva se
intensifica para empujar a los organismos hacia un nuevo pico, de tal manera
que la tendencia seria conducirlos hacia las partes mas optimas de adaptacion
(las mas elevadas), es decir, para que alcancen el nuevo equilibrio.

Es importante destacar que la teoria de Simpson, pese a que se basa en
una perspectiva darwinista, parte principalmente de una explicacion no
adaptativa para el origen de la mayoria de las categorias taxondmicas
superiores (megaevolucion). De hecho, Simpson consideré que la evolucidon
cuantica era precisamente uno de sus mayores logros de su investigacion:

“Quiza es el resultado mas importante de esta investigacion, pero también el
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mas controversial e hipotético” (Simpson, 1944, p. 206). Teniendo en cuenta
gue las poblaciones reducidas adquieren caracteres no adaptativos por deriva
génica, y que luego éstas buscan nuevas zonas adaptativas para poder
aprovechar esos caracteres “preadaptativos” ¢no es esto decir que la forma
viene primero (por un proceso de fijacion aleatoria) y luego viene la funcion (al
encontrar una nueva zona ecoldgica disponible)? Evidentemente Simpson no
es formalista, pero, en mi opinidn, se encontraba en un callejon sin salida al
momento de explicar la evidente ausencia de formas de transicion en los
caracteres taxondémicos elevados, de ahi el meollo sobre la incompatibilidad
entre los procesos microevolutivos y macroevolutivos. Simpson estuvo mas que
obligado a dar una explicacidon bajo un punto de vista de la genética de
poblaciones (aunque aqui aun defendiendo la prioridad del paleontélogo sobre
los estudios macroevolutivos). Por supuesto, no penso estrictamente que la
preadaptacion estuviera en contra del darwinismo: “El neodarwinismo y el
principio de la preadaptacion, aunque aparentemente opuestos, no son
antagonicos, sino simultaneos” (Simpson, 1944, 184); sin embargo, su
argumento se basd en el oportunismo, en el transcurso de fijaciéon de
caracteres gque pasan por una etapa en la que se lleva a cabo un proceso no
adaptativo (deriva génica), ademas dicho proceso seria exclusivo de la
macroevolucion.

Endurecimiento.- Como hemos comentado, Simpson, como un
paleontdlogo darwinista, estuvo acorralado y planteé una explicacion no
adaptativa para el origen de los caracteres taxondmicos superiores. Es
evidente, también, que defendio la posicion del paleontélogo como el Unico
capaz de realizar estudios macroevolutivos y sacar conclusiones de ellas. Sin
embargo, Gould (2004, pp. 558-561) sefala que Simpson tuvo un cambio
radical sobre estas perspectivas en sus obras posteriores, pues mientras que,
en Tempo and Mode in Evolution, mostraba que la seleccién no dominaba en
todos los niveles de la evolucion (ya que la deriva genética era el factor
primordial para el surgimiento de las categorias superiores), en The Major
Features of Evolution (1953), daba prioridad a la seleccion como un factor
involucrado en todos los procesos evolutivos, incluido el origen de las
categorias taxonémicas superiores. Por ejemplo, al discutir sobre la existencia

de caracteres no adaptativos en las distintas categorias, Simpson (1953, p.
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137) escribié: “los caracteres adaptativos suelen ser mucho mas numerosos y
aquellos caracteres no adaptativos, en la medida en que aparecen, son mas
comunes en los niveles taxondmicos mas bajos, en los que tienden a limitarse”;
y mas adelante sefialé que: “La evidencia es que [...] hay al menos la ventaja
gue los cambios pueden seguirse con mas frecuencia en una escala de tiempo
mas larga. La evidencia es casi la misma para las categorias superiores que
para las categorias bajas [...] La evidencia indica de nuevo que los caracteres
taxonomicos, por ejemplo en una unidad filogenética en su escala de tiempo,
suelen ser adaptativos” (Simpson, 1953, p. 171).

De hecho, Gould (2004, p. 560) también indica que uno de los
cambios mas significativos de Simpson reside principalmente en la indiferencia
del concepto que antes habia considerado como el “mas importante” de su
investigacion, la evolucién cuantica. Esto es facil de probar considerando los
siguientes fundamentos. En primer lugar, porgue ya no consideraba la deriva
génica como un mecanismo dominante en la evolucion de niveles superiores, 0
no existia, o bien, solo se presentaba en las categorias bajas: “La deriva génica
ciertamente no esta involucrada en el origen de la mayoria o en todas las
categorias taxonOmicas, ni siquiera en las mas elevadas como clases o phyla”
(Simpson, 1953, p. 355); “seguramente no se da en todos los casos de
evolucion cuantica [...] pero cuando se presenta, es un mecanismo inicial [...]
gue en ocasiones soOlo cumple con la transicion hacia una nueva zona
adaptativa y solo es para las categorias bajas” (Simpson, 1953, p. 390). En
segundo lugar, porque consideré que la evolucidon cuantica no era un modo
evolutivo exclusivo, sino tan sélo una clase del modo de la evolucién filética
“ésta no es un tipo de evolucion tan diferente de la filética, ni siquiera de un
elemento que sea diferente del patrén filogenético total. Es un caso filogenético
especial, mas o menos extremo y limitado” (Simpson, 1953, p. 389). En tercer
lugar, porque la evolucién cuantica ya no se explicaba como un proceso que
produce exclusivamente caracteres no adaptativos “el punto mas controversial
y oscuro es si los caracteres de la adaptacién posterior, como preludio de la
evolucion cuantica, surgieron o no por la adaptacion. Se concluye [...] que en
ocasiones éstos se originaron por la adaptacion, y esto parece ser cierto en
aquellos ejemplos en el que la evolucion cuantica se ha estudiado con
detenimiento” (Simpson, 1953, p. 389).
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Simpson adquirié una perspectiva mas funcionalista, pues ahora nego
gue la macroevolucion representaba un tipo diferente de estudio, y no tan solo
un grado que podia trazarse a partir de los estudios de la microevolucion; en
otra palabras, los caracteres superiores no serian otra cosa mas que una
acumulacion de caracteres adaptativos adquiridos durante la especiacion: “los
caracteres distintivos de las categorias superiores son adaptativas y éstas son
de la misma clase, aunque con frecuencia acumulativas por grados mayores,
como rasgos adaptativos involucrados en la especiacion” (Simpson, 1953, p.
347). Simpson aqui concluye que el problema de la paleontologia
definitivamente es y siempre sera la falta del registro fosil, incluso dijo que
cualquier hallazgo de algun tipo de transicion podia parecer casi como un

milagro, y con ese supuesto es con el que el paleontdlogo debia trabajar:

“Casi todos los paleontdlogos reconocen que el descubrimiento de una
transicion completa es improbable en cualquiera de los casos. Muchos
de ellos saben que es ilégico [...] asumir que la aparicion repentina de
una nuevo grupo sistematico es evidencia de creacion especial o de un
salto, més bien simplemente saben que ahi ocurrié una secuencia de
transicion completa de las que mas o menos se conoce y que
simplemente no ha sido encontrada para esos casos” (Simpson, 1953,
p. 360).

Bajo estos supuestos la paleontologia queda subordinada ante los
estudios de la microevolucion, o por lo menos, Simpson, como lider de la
paleontologia evolutiva, creia que ésta servia soOlo para confirmar la
extrapolacién mediante escasos recursos que resultan de una historia evolutiva
totalmente fragmentada. Por supuesto, esto no fue intencional ya que no existia
ningun otro mecanismo eficiente (darwinista) que pudiera explicar dichas
discontinuidades, excepto la explicacion por medio de la deriva génica que
sustentd en su primer libro. En cualquier caso, concluye definitivamente que la
macroevolucion no era un tipo diferente a la microevolucion: “No hay razén
para creer que hay un factor diferente que aquellos vistos en las categorias

bajas o en la microevolucion. Por el contrario, esos factores son consistentes
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con lo que conocemos con la evolucion de categorias superiores” (Simpson,
1953, p. 376).

Una vez que tenemos en cuenta esta perspectiva general de Simpson,
podemos decir que la constriccibn por preservacion del tipo se explicaba
mediante los tres modos de la evolucién pero en diferentes niveles: especiacion
(especies y geéneros), evolucion filética (géneros y familias) y evolucidon
cuantica (familias, ordenes, etcétera); por otro lado, la constriccion por
canalizacion quiza era una simple consecuencia del modo de evolucion filética.
De aqui, serad necesario analizar con mas detalle su concepcidén sobre estos
fendmenos de constriccion, especialmente enfocandonos sobre las definiciones
de los conceptos de paralelismo y convergencia. Es interesante destacar que
Simpson fue uno de los principales responsables de la divulgacion de los
términos de paralelismo y convergencia en su sentido moderno (especialmente
porgue éstos surgieron a partir de las teorias macroevolutivas). Pero quizé sea
también importante sefalar, por un lado, que Simpson utilizé el argumento de
la convergencia para sustentar que los caracteres superiores eran basicamente
adaptativos, por otro lado, que defendid el término de paralelismo en su forma
original, es decir, bajo la definicion de Scott y deméas antidarwinistas. Teniendo
en cuenta esas consideraciones podemos preguntarnos, ¢de qué manera el
argumento de la convergencia se vincula con la explicacion de estructuras
taxondmicas superiores por adaptacion?; si Simpson fue un funcionalista
estricto ¢de qué manera pudo defender el concepto de paralelismo en su
definicion original?; y si el concepto de paralelismo estuvo arraigado a la teoria
de la ortogénesis, ¢ de qué manera pudo concebir el paralelismo sin recurrir a la
teoria de canalizacién estructural?, ¢cual fue el destino del término

paralelismo? Estas preguntas seran contestadas a continuacion.

La convergencia de Simpson

La definicion del término moderno de convergencia surge principalmente de las
fuentes de Simpson, y su establecimiento se desarrolla a partir de las
discusiones basadas en los procesos macroevolutivos. Es necesario destacar

que la concepcion del término convergencia de Simpson posee una carga
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tedrica funcionalista que subyace esencialmente en el predominio de la
seleccion natural como factor exclusivo del avance evolutivo. En cualquier
caso, en sus Principles of Animal Taxonomy (1961), Simpson define el término
de convergencia de la siguiente manera: “La convergencia es la evolucion
independiente de caracteres similares en dos o mas linajes, la similitud no se
debe al ancestro comudn sino a la adaptacion al estado ecoldgico similar”; es
decir, los caracteres “frecuentemente pueden originarse como adaptaciones
independientes y convergentes debido a trayectorias similares de vida en taxas
con ancestros muy diferentes” (Simpson, 1961, pp. 78-79; cursivas en el
original); y mas adelante enfatizdé: “La convergencia, bajo una definicién
estricta, implica adaptacion a las situaciones ecoldgicas similares en dos
grupos con diferentes ancestros, de los cuales, por Io menos, uno no contaba
con una adaptacion comun” (Simpson, 1961, p. 91). Dicha definicion posee dos
componentes esenciales, primero, que la adquisicibn de caracteres por
independencia poco 0 nada tiene que ver con la herencia del ancestro, y
segundo, que dicha adquisicion se debe a la adaptacion de ambientes (zonas
ecologicas) similares. Teniendo en cuenta estos dos componentes,
desarrollaremos histéricamente la nocién de convergencia de Simpson.

En Tempo and Mode, Simpson (1944, pp. 184-185) consideré dos
relaciones o situaciones para las adaptaciones en un medio particular dado, la
primera es la nocion de las funciones prospectivas del ambiente que representa
los ambientes listos para ser colonizados (por ejemplo, ambiente marino,
ambiente terrestre, etcétera), la otra constituye las funciones prospectivas del
organismo, ésta representa los grupos taxondémicos dados que cuentan con
estructuras que pueden aprovechar para un ambiente dado (como los
cetaceos, los elasmobranquios, etcétera). Una funcion real es cuando las
funciones de los organismos se traslapan con las funciones disponibles por el
ambiente. La divergencia comienza cuando se traslapan las funciones
prospectivas de dos ambientes en las funciones prospectivas de un grupo
taxondémico; y la convergencia ocurre cuando se traslapan las funciones
prospectivas de dos diferentes grupos en las funciones prospectivas de un
ambiente. Por ejemplo, el tiburén y la ballena llevan a cabo funciones similares
al estar estrechamente vinculadas con el ambiente pelagico marino; la linea

ancestral de las ballenas divergi6é de parientes terrestres, pero convergié con la
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Figura 5.10. Esquema de la concepcion de convergencia de Simpson en Tempo and Mode in
Evolution. Arriba.- la interseccion de las funciones prospectivas del ambiente y el organismo.
Abajo.- Convergencia y divergencia de acuerdo a las funciones prospectivas. A. Convergencia.
B. Divergencia (Tomado de Simpson, 1944).
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linea evolutiva de los tiburones al estar expuestos a los mismos ambientes
(Figura 5.10). De este ejemplo surge la idea principal de la convergencia, pues
un ambiente similar puede producir estructuras parecidas en diferentes grupos,
es decir, ambos “convergen” en un mismo punto de la estructura al haber
comenzado con diferentes morfologias; y se dice que los grupos “divergen”
cuando estos se separan de sus estructuras comunes para desarrollar
adaptaciones diferentes; son dos situaciones diferentes, en donde siempre se
considera la modificacion por el efecto ambiental con respecto a una linea
cronolégica (obsérvese que la convergencia no se sefiala como un fenémeno
antagonico del paralelismo o de la homologia). Ahora el siguiente paso era
observar la relacion de la ascendencia y el ambiente, y de qué manera estas
dos influyen en la similitud y en las diferencias entre los caracteres de los
organismos.

Simpson puso mayor atencién en el concepto de convergencia, en una
monografia sobre la clasificacion de los mamiferos para el Museo Americano
en 1945. El papel de la convergencia, para él, subyacia en las dificultades que
el taxbnomo encontraba al momento de clasificar, por ejemplo, ¢,como asegurar
gue la semejanza de dos grupos distintos se debe solamente a la ascendencia
en comun, si la exposicion al mismo ambiente conducen también a un
resultado independiente? Simpson muestra el ejemplo del lobo marsupial con
el lobo placentario, quienes poseen estructuras muy semejantes pero cuentan
con ancestros diferentes, lo mismo pasa si comparamos un canguro con el
jerbo; si comparamos la estructura del canguro con la del lobo marsupial,
veremos que son muy diferentes, pero podemos constatar que ellos si
comparten el mismo ancestro, y de la misma manera, si comparamos el jerbo
con el lobo placentario, encontraremos resultados semejantes. De aqui,
Simpson establece que la convergencia a veces podria resultar engafiosa al
tratar de saber qué caracteres son homologos y cuales no lo son, y éste ha

sido el problema principal de cualquier estudio evolutivo de clasificacion:

“Gran parte de las diferencias entre la clasificacion filogenética y
arquetipica se ha originado de la tarea complicada, y aun incompleta,
de distinguir similitudes convergentes de las que no lo son, una tarea

gue va desde casos tan flagrantes y faciles como la similitud del
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tilacino y el lobo hasta los casos, en su mayoria, imperceptible y
dificiles (quizas realmente sin solucién), tales como [...] el tono del

pelaje entre los roedores” (Simpson, 1945, p. 10).

Filogenéticamente, entre mas separado esté un grupo con respecto a
otro inicial, segun Simpson, serdn mas evidentes las convergencias. Por
ejemplo, €l comenta que las convergencias presentan ciertos limites, es decir,
que existe una linea bastante clara de qué caracteres son homaologos y cuéles
son por adaptacion ambiental (ambos tratados por igual). Esa linea se puede
trazar a partir del tiempo de dispersion que experimentan algunos organismos
que pertenecen a un grupo determinado y cuyas diferencias se van adquiriendo
al encontrar diferentes ambientes (divergencia), y las similitudes, con respecto
a otros grupos, se consiguen si ambos se establecen en el mismo ambiente
(convergencia). En cualquier caso, es cierto que entre mas alejado esté un
grupo con respecto a otro, de acuerdo con su grado ascendencia, son mas
evidentes sus caracteres convergentes ya que a ese nivel es posible distinguir
gue las estructuras, que se originan en dos grupos separados, no son

completamente iguales:

“En la préctica, el principio quiere dar a entender que ningun grado de
convergencia ha producido identidad de estructura y que un grupo
morfolégico homogéneo no se origina a partir de dos 0 mas grupos
diferentes. En la mayoria de los ejemplos mas destacados y conocidos
de convergencia, los grupos aun parecen distinguirse, y los animales
no estan lo suficientemente modificados para que no parezca haber

indicios de sus vastas afinidades” (Simpson, 1945, p. 11).

Una vez que tenemos en cuenta, que los organismos pueden coincidir
convergentemente en sus estructuras por la ocupacién de ambientes similares,
y que éste tipo de similitud puede delimitarse por una linea que distingue, por
un lado, la herencia y, por el otro, la accion ambiental, entonces el tercer paso
sera admitir que las estructuras se moldean totalmente por el ambiente, ya que
en mismos ambientes, los grupos separados pueden llegar a las mismas

conclusiones adaptativas en sus estructuras basicas taxonomicas, y esto
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debido al trabajo de la seleccidén natural (y muy ocasionalmente por algun otro
proceso evolutivo). La evidencia, por supuesto, es a través del registro fosil.

En The Major Features, Simpson (1953, p. 172) comenté que la
evolucion divergente dentro de los phyla habia conducido a la convergencia
entre los diferentes grupos de categorias elevadas. Un grupo se establece
dentro de una zona ecoldgica con un rango amplio de distribuciéon durante una
época determinada; lo que vemos a continuacién es que cuando ese grupo se
extingue, inmediatamente después un nuevo grupo (de diferente linaje)
empieza a ocupar el mismo rango de distribucién, y lo que vemos es que éstos
desarrollan caracteres similares al grupo desaparecido (Figura 5. 11). Esto
muestra que dos linajes sin parentesco, al estar evolucionando en los mismos
ambientes, los descendientes, de ambos linajes por separado, llegan al mismo
resultado adaptativo. Por ejemplo, segun Simpson, los primeros artrépodos y
los primeros cordados poseian caracteres adaptativos muy diferentes, pero al
empezarse a diversificar, algunos llegaron por independencia al mismo
esquema estructural. Como un grupo de los artropodos, los euriptéridos, quien
permanecié durante un largo tiempo ocupando ciertas zonas ecoldgicas, luego
el grupo fue disminuyendo hasta que desapareci6; pero tiempo después, los
primeros peces ocuparon su lugar, desarrollaron una adaptacion estructural
comparable (el mismo tipo adaptativo) y se volvieron mas abundantes al
establecerse en esa zona ecolbgica ya desocupada.

Esta “incompatibilidad ecoldgica”, entre los grupos, segun Simpson, ha
sido muy comun dentro de las categorias que estan por debajo del nivel del
phylum, como las clases Chondrichthyes (peces -cartilaginosos) y los
Osteichthyes (peces 0seos) con respecto a los antiguos Agnatha (peces sin
mandibulas) y los Placodermi (peces acorazados). O bien, los Perisodactilos
que eran muy abundantes en el pasado, pero disminuyeron rapidamente
cuando los Artiodactilos incrementaron. Entre los Carnivoros, los del suborden
Creodonta fueron remplazados por los Fissipedia. Sobre la evidencia de estas
convergencias, Simpson concluye que el origen de cada categoria taxonémica
debe ser adaptativa, ya que la ocupacion de un espacio ecolégico, por un
grupo determinado, no permite el desarrollo completo evolutivo de otro, en
otras palabras, la constriccion por preservacion del tipo es una constriccion

ecologica y adaptativa: “La prueba, de que el factor es la diferenciacion
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Figura 5.11. Reemplazo de los tipos adaptativos en los diferentes periodos geoldgicos, segun
Simpson. Arriba, los euriptéridos (artrépodos) y los peces primitivos cubren rangos adaptativos
similares, pero una vez que los euriptéridos se extinguen, los peces primitivos toman su lugar.
Abajo, la incompatibilidad ecolégica en mamiferos. A. Los fisipedos remplazan a los creodontos.
B. Los artiodactilos a los perisodactilos (Tomado de Simpson, 1953).

adaptativa para las categorias involucradas, subyace en el hecho de que [...]
en dos grupos que son simpatricos, la extincion de uno de ellos no siempre es
completa. Y cuando no lo es, evidentemente esto se debe a que el grupo
reducido solo incluye categorias menores y no abarca el rango total de
adaptacion del otro grupo: las lampreas entre los Agnatha; los caballos,
rinocerontes y tapires entre los perisodactilos” (Simpson, 1953, pp. 173-174).
Simpson afirma que los caracteres que podemos reconocer para las
categorias superiores siempre tienen un significado adaptativo porque estan
relacionadas a las circunstancias ecologicas en las cuales evolucionan, y
mientras mas alejada o superior sea la categoria, mas evidente se hacen sus

estructuras adaptativas. Sin embargo, él explica que la razon de dicha
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adaptacion en las categorias es debido a que ellos tuvieron un ancestro en
comun. Aunque aqui hace una distincién bastante interesante, puesto que, por
un lado, dice que la adaptacion no es heredable y, por otro, que ésta no esta
relacionada a las adaptaciones de los ancestros; entonces ¢donde quedd la

influencia de la ascendencia?

“De hecho, la diagnosis de las categorias superiores no es una
descripcion de cualquier ancestro o de un tipo de organizacion alguna
vez idealizado, ya sea de algun organismo o de una poblacién actual.
Es una abstraccidén de caracteres presentes generalmente adaptativos,
a menudo con variaciones entre los miembros de la categoria [...] El
complejo general adaptativo de las categorias superiores se construye
poco a poco en la medida que la categoria se desarrolla” (Simpson,
1953, p. 175).

Simpson asegura que las unidades de estructura basica o tipos, son
“tipos adaptativos”, por ejemplo, la estructura basica de los Cetaceos, es en
realidad una constitucion fundamental de adaptaciones, como el cuerpo
cilindrico fusiforme, las aletas caudales transversales, la falta de pelo,
miembros anteriores en forma de remo, en la parte anterior dorsal del craneo
se encuentra la nariz, etcétera; pero, segun él, si pensamos en los caracteres
qgue los agrupan en la clase de los mamiferos, veremos que estos caracteres
también son adaptaciones que fueron heredadas por generaciones, como
pulmones, sangre caliente, condicion vivipara, las glandulas mamarias, la
mandibula de un solo hueso, los huesos auditivos, etcétera: “Estos caracteres
son claramente adaptativos y son de ese modo tanto para la condicion de
ballena como para mamifero, con algunas aparentes excepciones” (Simpson,
1953, p. 175).

Bajo esta consideracion, la herencia no es un juicio que sirva de
mucho para entender la evolucion de los organismos, y si algo debemos saber
de ésta es solamente por los vestigios, o bien, que son simplemente restos de
adaptaciones del nivel anterior. Con esto es obvio concluir que la homologia, la
cual se representa como una constriccion por preservacion del tipo, esta

totalmente subordinada para la concepcién evolutiva de Simpson. El fendmeno
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de convergencia resultd ser un elemento primordial para sustentar que las
estructuras fundamentales constituian una base adaptativa, porque si se
comprobaba que las homologias representaban estructuras constrefiidas sin
nada que ver con el tema adaptativo, entonces, la concepcion de la seleccion
natural, como mecanismo conductor de la morfologia animal, quedaria
subordinada. Por el contrario, Simpson creyé que la seleccién era quien
conducia la transformacion, quien guiaba a través del ambiente las estructuras
de manera independiente: “En cada caso, y de manera independiente, se
seleccionara cualquier variacion en la direccion del cambio adaptativo. El dltimo
recurso es la mutacion, la cual es aleatoria con respecto a la seleccién y nunca
sera homologa en las distintas poblaciones [...] Bajo esta situacién, cada
variacion favorable serd seleccionada y [...] las variaciones pueden ser
distintas en los diferentes grupos” (Simpson, 1953, p. 180).

En conclusion, la definicibn de convergencia de Simpson posee dos
componentes esenciales: uno, que no hay ascendencia implicada en este
proceso y, dos, que dichas modificaciones simultaneas se producen por estar
expuestas a los mismos factores ambientales. La primera observacion que
podemos hacer de dicha definicion recae en el componente geométrico, en
donde dos puntos llegan al mismo lugar, en este caso, dos organismos llegan a
las mismas conclusiones estructurales, y o opuesto de este fenOmeno seria la
divergencia (que dos lineas divergen de un punto de origen). Pero quiza lo mas
destacado de esta definicibn es la carga tedrica funcionalista que posee;
porque para Simpson los fenotipos son sumamente moldeables por la accion
ambiental, en otras palabras, las zonas ecolégicas dictan la forma que pueden
poseer cada grupo de organismos y que coinciden con las distintas estructuras
de valor taxondmico, es por eso, que los organismos pueden llegar al mismo
resultado estructural, porque son totalmente flexibles a los requerimientos del
medio. Aqui, el concepto de constriccion por preservacion de tipo se explica
como una consecuencia funcional, porque la estructura de categorias elevadas,
si de algin modo constrifie, es porque representa adaptaciones precisas del
medio. Pero, ¢a qué limites podria presentarse el fendbmeno de convergencia?
(Figura 5.12).
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Figura 5.12. Convergencia en organismos de diferente phylum. lzquierda, el colibri de
vertebrados. Derecha, el colibri esfinge en artropodos.

“La convergencia ocurre entre miembros de diferentes categorias
superiores para los phyla (por ejemplo, el colibri y la esfinge colibri:
Trochilidae en cordados, Sphingidae en artropodos). La evidencia, de
nuevo, es muy concluyente pues, una vez partiendo de sus
divergencias relativas, los caracteres que distinguen cada uno de los
grupos analizados (familias, en el ejemplo) son adaptativos” (Simpson,
1953, p. 176).

El paralelismo de Simpson

El término de paralelismo en su sentido original (paralelismo de Scott) se ha
mantenido vigente hasta nuestros dias gracias a la influencia de Simpson
durante la sintesis. Simpson, en sus Principles of Animal Taxonomy (1961),
definié el término de paralelismo de la siguiente manera: “El paralelismo es la
evolucién independiente de caracteres similares en dos o mas linajes que

comparten un ancestro en comun y, que estan basados en, o canalizados por,
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caracteristicas del ancestro”; es decir que los caracteres “pueden originarse en
algunos o en todos los taxas descendientes como procesos canalizados
paralelos, debido a caracteristicas genéticas, u otras, del ancestro” (Simpson,
1961, p. 78; cursivas en el original); y mas adelante enfatizo: “El paralelismo es
la incidencia de cambios similares en grupos que provienen de un ancestro
comun y que se debe [precisamente] a que tuvieron un ancestro en comuan”
(Simpson, 1961, p. 103). De lo anterior, podemos deducir que dicha definicion
posee un componente esencial: que la evolucion independiente resulta de la
influencia del ancestro, en otras palabras, que la estructura resulta de una
“canalizacion” o de una constriccion estructural de componentes del ancestro.

Sobre la definicibn de paralelismo de Simpson debemos analizar
algunas cuestiones bastantes interesantes. Hemos expuesto a lo largo de esta
tesis que el concepto de paralelismo estda sustentado por el fendmeno de
constriccion por canalizacion, y que su origen, de hecho, estuvo basado en la
teoria de la ortogénesis. También hemos visto que la alternativa del concepto
de paralelismo, propuesta por los darwinistas, denotaba un sentido geométrico,
es decir, no en una canalizacién de caracteres conducidos por la estructura del
ancestro, sino un tipo de convergencia que mostraba que los mismos
caracteres evolucionaban paralelamente, en espacio y tiempo, en dos linajes
separados. Pero, si Simpson fue un estricto funcionalista, quien abogaba que el
ambiente era el principal controlador de la morfologia animal y que las
estructuras a nivel taxonémico superior eran caracteres adaptativos, entonces,
¢cpor qué definid el paralelismo en su sentido original de la constriccion
canalizada y no en su sentido geométrico como lo definiria cualquier otro
darwinista?, ¢donde quedd el vinculo entre el paralelismo y la teoria de la
ortogénesis?

Hasta este momento, no he discutido acerca de la ortogénesis de
Simpson. La razén se debe a que, como hemos visto, la teoria de la
ortogénesis y el concepto de paralelismo han ido siempre de la mano;
histéricamente incluso habian sonado como sinénimos, porque tratar la
ortogénesis era tratar con el paralelismo. Ningun paleontélogo de la época
podia dejar escapar el fendbmeno de la ortogénesis y, por supuesto, Simpson
trato el tema con sumo detalle (por ejemplo, casi en todos sus libros dedic6 un

capitulo completo sobre la ortogénesis). De hecho, Simpson fue uno de los
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principales lideres de la paleontologia quien intenté desacreditar la ortogénesis.
Por tal motivo, antes de analizar el término de paralelismo, haremos una breve
revision del rechazo de la teoria de la ortogénesis por parte de Simpson,
veremos de qué manera desligd el paralelismo de la ortogénesis y por qué
mantuvo el término de paralelismo en su sentido original.

La historia de la opinion de Simpson sobre la ortogénesis comienza en
su Tempo and Mode. En el capitulo cinco, titulado “Inercia, tendencia y
momento”, comenta que la ortogénesis es un fendmeno en el que los
organismos aparentemente evolucionan en cierta direccion continua, pese a
que el resultado puede resultar en la extincion. Después, numera una serie de
teorias que tratan de explicar dicho principio en las que se encuentran: (1) la
interaccion directa del organismo y el ambiente, es decir, la herencia de
caracteres adquiridos, (2) el efecto de la seleccidén natural sobre la distribucién
espontanea de las mutaciones, o bien, el darwinismo, y 3) las modificaciones
con una direccion dirigida sin ninguna referencia a la accion ambiental, es
decir, la ortogénesis propiamente dicha. Sobre esta ultima, comenta que ha
habido un rango sumamente extenso de teorias que son contrarias a las
anteriores, y que estan basadas en una concepcion metafisica que describe

que la evolucién avanza en linea recta:

“La mayor parte de las teorias de esta escuela, implican un elemento
predestinado, un objetivo, un principio perfecto; ya sea un impulso
vitalista, o de necesidad metafisica, o bien, una explicacion teleologica
de la evolucion, ésta se sustenta bajo una guia divina o de otro modo
espiritual” (Simpson, 1944, p. 152).

Bajo mi punto de vista, Simpson malinterpreta los argumentos que
apoyan la ortogénesis, porque en vez de citar las teorias ortogenéticas de
vanguardia (por ejemplo las de Goldschmidt y Schindewolf, que no poseen
ninguna carga “metafisica”), él cita a personajes como Henry Fairfield Osborn,
Louis Vialleton, Teilhard de Chardin y Robert Broom, aunque no todos ellos

mantuvieron dicha nocién metafisica o vitalista. !

! Por ejemplo, Osborn y Vialleton se apoyaron en una perspectiva mecanicista de la evolucion;
sobre Osborn véase el capitulo 2, en cuanto Vialleton, véase Pérez de Laborda, 2001, p. 145.
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De cualquier forma, aunque Simpson rechazé la ortogénesis, pues sus
causas permanecian desconocidas, claramente vemos que reconocio el
fendbmeno de la ortogénesis como un hecho, es decir, s6lo en un sentido
descriptivo, sin explicacion de su ocurrencia: “No hay duda que existe una
especie de direccion rectilinea comun en la evolucion [...] y la mayor parte del
registro fésil presenta lineas que evolucionan en una sola direccién sobre
largos periodos de tiempo” (Simpson, 1944, p. 152); “la evolucion rectilinea u
ortogénesis, en un sentido descriptivo, es un fenbmeno comun” (Simpson,
1944, p. 177). Para Simpson, la ortogénesis podia entenderse sobre el modo
evolutivo de la evolucion filética, es decir, en poblaciones grandes con un ritmo
moderado (horotélico) presentado en niveles inferiores dentro de la constancia
evolutiva de la zona adaptativa. Esto por supuesto evidenciaba que la
ortogénesis no era exclusiva para todos los niveles evolutivos, sino sélo para
aguellos niveles que mostraban la evolucién continua en tiempos de estabilidad

ambiental:

“Probablemente, la tendencia hacia la direccién rectilinea no es
caracteristica de la evolucion como un todo, sino tan sélo de ciertos
niveles de cambio bajo ciertas condiciones comunes, [...] éste es en si
mismo un fuerte argumento que contradice la tercera escuela de la
ortogénesis, la cual implica un proceso de direccién innata, o bien, un

principio perfecto metafisico” (Simpson, 1944, p. 153).

¢, Qué mecanismos podrian explicar la ortogénesis? Segun Simpson
hay por lo menos dos factores genéticos que podian explicar este fendbmeno,
en primer lugar, que la herencia es principalmente conservativa: “en grupos que
muestran direccion rectilinea [...] cada animal es muy similar a sus ancestros
en miles de caracteres, y en tanto que pueden diferir en tan sélo pocos
caracteres”; y en segundo lugar, que las mutaciones no son del todo tan
aleatorias “no es solo improbable sino inconcebible que las mutaciones tengan

todas las direcciones imaginables ocurriendo con la misma frecuencia”

Teilhard de Chardin tuvo una teoria que dista mucho sobre la discusién de la ortogénesis, para
una revisién de su pensamiento, véase Perez de Laborda, 2001. Y finalmente, Bowler (2003, p.
250) sefiala que Robert Broom reconocié abiertamente el plan divino.
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(Simpson, 1944, p. 154). Teniendo en cuenta estas consideraciones, es facil
percatarnos de que existian ciertas constricciones estructurales y genéticas al
momento de analizar las tendencias evolutivas de los organismos; sobre esto,
no seria tan ilégico pensar que para Simpson, en su libro de 1944, la
descripcion de la ortogénesis poseia también una carga tedrica parecida al
desarrollo de la ortogénesis y del paralelismo caracteristico de los formalistas
(como Schindewolf): “Los factores de conservacion de la herencia limitan
enormemente las posibles avenidas de la evolucion para cualquier tipo de
organismo dado. Si un animal es parecido a su ancestro en casi todo, las
diferencias necesariamente deben tener cierta relacion y armonia con los
elementos hereditarios mas vastos y complejos de la estructura” (Simpson,
1944, p. 154).

Pero de cualquier manera, para Simpson, la conservacion de la
herencia y las limitaciones mutacionales no fueron los Unicos factores de
constriccion, también la seleccion natural seria un factor que limitaria el cambio
en rutas que dependen esencialmente de un ambiente constante: “El hecho es
que las especies no se construyen de novo, sino sobre la base en genotipos ya
existentes que limitan enormemente las posibles avenidas de cambio, ademas
las posibilidades aun se limitan por la seleccion natural, [...] en mas de una
ocasion las modificaciones disponibles serian definitivamente desventajosas y
[...] s6lo una tendria un valor selectivo” (Simpson, 1944, p. 154). Ahora bien,
¢cudl de estas dos fuerzas (ambiente versus control interno) seria la
predominante para restringir el cambio evolutivo en una tendencia definida?
Simpson propone el hecho que las mutaciones, aunque restringidas, siguen
siendo aleatorias, y cualquier avance que hubiera en éstas, seguramente seria
en una tendencia no adaptativa, y si la trayectoria fuera frecuente en una sola
direccién, probablemente éstas proporcionarian un desarrollo degenerativo (y
no progresivo), por lo tanto, el ambiente, a través de la seleccion natural,
tendria la decision final de cualquier avance evolutivo y la ortogénesis seria
explicada méas bien como una especie de ortoseleccién: “Estrictamente
hablando, la teoria de la ortogénesis, por la accion directa ambiental, es
consistente con algunos datos observados [...] La ortoseleccién ofrece una
explicacion aceptable para esas limitaciones y la ortogénesis debida a la

influencia directa del ambiente no la ofrece” (Simpson, 1944, p. 157).
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La siguiente estrategia de Simpson fue rebatir la evidencia
paleontoldgica de que la evolucion avanzaba en rutas estrictamente definidas;
el primer caso que tratd fue la evolucion del caballo, ya que para su criterio,
éste habia sido uno de los ejemplos mas recurridos para explicar la
ortogénesis. De acuerdo con Simpson, algunos de los caracteres del caballo
(de los cuales se han descrito como progresivos durante su evolucion, como el
tamano del cuerpo, la proporcion del craneo, el cerebro, la proporcion de sus
miembros, el mecanismo del pie, la reduccion del pie y las cuspides dentales)
tuvieron algun valor selectivo durante su evolucién; por ejemplo, la inteligencia
estuvo relacionada con el tamafio del cerebro, la eficiencia y rapidez en la
locomocion se vincula con la evolucion de los miembros y la habilidad en la
masticacion con la modificacion de las cuspides molares.

Mientras tanto, en su libro The Meaning of Evolution (1949), Simpson
analizaba los casos mas citados para la evolucién dirigida en los cuales se
encontraban: el crecimiento de los dientes del tigre dientes de sable, los
cuernos del alce irlandés, el enrollamiento de Gryphaea, y el cuerno de los
Titanoterios. Sobre los dientes de sable, dijo que el tamafio de sus dientes era
muy variable para los diferentes grupos, y que los tamafios adecuados tenian
una finalidad estrictamente adaptativa para cada una de las especies, por lo
que no se debia interpretar simplemente como un crecimiento sin valor
adaptativo causado por las constricciones; ademas de que el crecimiento de los
dientes no mostraba ninguna tendencia evolutiva, mas bien esto se habia
propagado como un mito de la paleontologia sustentado por una mala
interpretacion de los datos. Para el caso del alce irlandés sucedia exactamente
lo mismo, pues el crecimiento de sus cuernos no se debia interpretar como un
desarrollo desproporcionado que los llevé inevitablemente a la extincion, sino
gue éstos se presentaban de ese tamafio ya que estaban acorde con la
proporcion de su cuerpo, ademas de que tenian un valor adaptativo (por
ejemplo para el combate o la defensa). Sobre el enrollamiento de Gryphaea,
Simpson enfatizd que esta peculiaridad era una ventaja para que estos
organismos pudieran depositarse en el suave fango del suelo marino:
“Realmente no hay ninguna buena razon para creer que el cambio se condujo a
un grado de tendencia no adaptativa” (Simpson, 1949, p. 149). Con respecto al

cuerno de los Titanoterios, Simpson se preguntaba si su estado incipiente
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habia tenido un valor adaptativo. En su Tempo and Mode, Simpson (1944,
p.157) habia reconocido que la evolucién de los cuernos era la Unica evidencia
a favor de la ortogénesis, pero después dijo que ligeras variaciones podian
haber impulsado su crecimiento por seleccion; un argumento que profundiz6 en
sus libros posteriores.*?

Por dltimo es importante sefialar que durante el proceso de
endurecimiento, Simpson tuvo un cambio fundamental en cuanto a la
concepcion de la ortogénesis, porque ahora la explicacion de las tendencias
estaba mas inclinada hacia la perspectiva de la adaptacion, por ejemplo, en
The Meaning of Evolution, escribio: “la adaptacion es el factor de orientacion en
las tendencias evolutivas. La adaptacion tiene un mecanismo conocido: la
seleccion natural actuando en la genética de las poblaciones [...] En la
busqueda del factor de orientacion en la evolucion, hemos visto que algunos
casos deben [...] ser adaptativos, e incluso todo, hasta el caso mas dudoso
podria ser adaptativo” (Simpson, 1949, p. 159). Pero, ¢qué sucedidé con los
factores de la estructura hereditaria y la genética del organismo? En The Major
Feature of Evolution, vemos que Simpson (1953, p. 272) abandona
completamente el postulado de que la ortogénesis involucra la conservacion
hereditaria; ahora su argumento se limita a la perspectiva de la direccion
mutacional, y en que la poblacion posee un rango limitado para expresar su
variacion, es decir, que la seleccion se encuentra restringida a trabajar sélo con
la variacién que esta disponible. No obstante, aun el argumento se basa en un
sentido estrictamente adaptativo, porque las mutaciones restringen, pero no
dirigen el cambio, quien da direccion al cambio evolutivo, por supuesto, es la
seleccion natural. De hecho Simpson, como habiamos visto antes, utiliza el
argumento de la convergencia para sustentar este hecho, y muestra que el
cuerno del rinoceronte se desarrollo independientemente al pasar entre
distintas zonas adaptativas, por ejemplo, dos cuernos transversalmente
pareados (Diceratherium), un cuerno nasal (Rhinoceros), un cuerno frontal
(Elasmotherium), y dos cuernos en tandem (Dicerorhinus, Ceratotherium,

Diceros).

%2 véase, Simpson, 1949, p. 155 y; Simpson, 1953, pp. 270-271.
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Tomando en cuenta estos casos de convergencia, Simpson se convence
que “la direccién de la evolucion esta determinada por la orientacion adaptativa,
la seleccion actua en el material adaptativo que no tiene orientacion [la
mutacion], el cual limita las posibles avenidas del cambio” (Simpson, 1953, p.
273). Muchos rinocerontes primitivos podian poseer cuernos, pero estos
cuernos podrian no haber tenido ningun valor adaptativo en el ambiente; otros
gue no poseen cuernos, podrian haberles servido uno para el ambiente en el
que viven, pero la mutacion que les proporciona tal ventaja nunca se desarrollo;
en cualquier caso, la mutacion es una limitacion, sélo porque sin ella, los
rinocerontes no hubieran sido poseedores del cuerno, y no porque ésta tuviera
una direccion establecida por si misma para que diera pauta al origen del

cuerno.

“Parece que la presidon mutacional, por si sola, no podria orientar la
evolucion, a menos que las mutaciones fueran vigorosamente dirigidas
y que estuvieran ocurriendo en una alta frecuencia asi como para
vencer a la seleccion siempre omnipresente, [...] esto es un argumento
gue va en contra de la orientacion mutacional de la evolucion, [...] de
hecho, la evolucidbn es principalmente adaptativa e implica casi
exclusivamente cambio gradual en las poblaciones mas que
saltacional [...] Si la direccion de la mutacion y la de la seleccién, de
alguna manera, y en algun momento, coincidieran,
incuestionablemente se aceleraria el cambio. Si ocurriera que la
mutacion fuera mas constante que la seleccion, probablemente el
cambio seria no adaptativo, y presumiblemente causaria la extincion”
(Simpson, 1953, p. 273).

Me resulta interesante el hecho que hoy en dia podamos contar este
capitulo de la historia de la teoria de la evolucién bajo el titulo: “Y fue asi como
Simpson acab6 con toda aquella consideracion de la teoria de la ortogénesis
en la paleontologia”, puesto que ningun factor genético podia explicar las
trayectorias evolutivas dirigidas, excepto la seleccion natural trabajando con
variaciones “restringidas”. Aun asi, como vimos en el comienzo, Simpson

considerd la ortogénesis como un hecho, es decir, que nunca aceptd las
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explicaciones de la ortogénesis del siglo XIX (puesto que sus refutaciones iban
directamente hacia los trabajos de Osborn y Scott), pero intenté darle una
explicacion causal con lo conocido de la herencia de mediados del siglo XXy
es en este hecho que su explicacion no debia ser tan diferente como la
ortogénesis de Schindewolf (véase tabla 3). Aunque perdi6 el hilo del
significado real de la ortogénesis, pues se limitd a refutarla considerando que
ésta solo implicaba direccidén establecida por las mutaciones, y no porque la
direccidn fuera restringida por la estructura ancestral; y éste fue el hecho de
romper la relacion entre ortogénesis y paralelismo. Para analizar esto,
debemos tener en cuenta que la explicacion anterior es diferente al fenémeno
de la constriccion por canalizacion, un fenomeno que dio como resultado la
teoria de la ortogénesis y el término de paralelismo. De ahi subyace la
respuesta del porqué Simpson consideré el paralelismo en su forma original, y
no en su sentido geométrico (el cual habia sido abogado por los demas
darwinistas), porque reconocio el fenomeno de constriccion por canalizacion en
el registro fosil; mas bien, el problema ahora descansaba en su explicacion.
Gould (2004, pp. 1114-1115) menciona que en los primeros afos de la
sintesis, los darwinistas pusieron poca atencion a la construccion canalizada
porque sentian que era un proceso contrario a la seleccion natural, y no como
un proceso adjunto evolutivo. El Unico personaje de la sintesis que habia
defendido la importancia del concepto de paralelismo en su sentido original (es
decir, como un término que implicaba la constriccién, que posee un sentido de
homologia) habia sido Simpson, aunque tuvo cierta frustracion al no poder dar
una explicacion adecuada de su ocurrencia, porque en su generacion hubo una
ausencia del conocimiento genético que ahora podria sustentarlo. Tomando
esta consideracion de Gould, ahora entendemos que la indiferencia hacia el
paralelismo por parte de los darwinistas se debe a una mala interpretacion del
término pues también se habia difundido en un sentido geométrico que
significaba un tipo de convergencia (por medio de Willey). Ademas de que el
término, en su sentido original, estuvo ligado a la teoria antidarwinista de la
ortogénesis. Pero lo mas importante es que casi todos los darwinistas
estuvieron enfocados en los procesos de la microevolucién. Asi podemos
entender que Simpson fue el Unico capaz de ponerle atencion al fenomeno, ya

qgue la ortogénesis se debe fundamentalmente a la discusién macroevolutiva.
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Por supuesto era un proceso imposible de ignorar bajo los fenémenos de la
paleontologia (asi como fue imposible negar la discontinuidad en el registro
fésil). De cualquier forma, Simpson se encontraba en un callején sin salida, por
un lado, porque el paralelismo era un proceso dificil de pasar por alto por los
hechos de la paleontologia, y por el otro, porque siempre tuvo preferencia a las
explicaciones funcionalistas de la evolucién, entonces ¢de qué manera
Simpson pudo mediar la constriccion interna (como hecho) con el darwinismo
(como teoria)? En mi opinion, Simpson tuvo que escoger forzosamente la
explicacion funcional, lo Gnico que tuvo que hacer fue acomodar el término de
paralelismo bajo una perspectiva adaptativa, aunque se enfrentd a una serie de
contradicciones como veremaos a continuacion.

En su monografia de la clasificacion de mamiferos de 1945, Simpson
tuvo su primer enfrentamiento con el concepto de paralelismo, ahi reconocio
(como lo hizo al principio pensando en la ortogénesis) que dicho término esta
planteado como un hecho observado durante la evolucion pero que posee
dificultades explicativas, las cuales se extienden al tratar de diferenciarlo del
fendbmeno de la convergencia. Puesto que si la homologia representa la
afinidad por la ascendencia, y la convergencia por origen independiente,
entonces el paralelismo se presentaba como un término adicional que contiene
algo de homologia y al mismo tiempo algo de convergencia, en cualquier caso,
el paralelismo estaria sustentado por un fendbmeno que tiene mucho que ver

con la ascendencia en comun:

“El problema se complica por un tercer tipo de proceso que también
produce similitud: el paralelismo. El término es descriptivo mas que
explicativo, y se refiere al hecho de que grupos distintos, con un origen
en comun, frecuentemente evolucionan en la misma direccion después
de que se haya producido una discontinuidad entre ellos, por lo que en
un estado posterior, los linajes pueden tener caracteres en comdn que
no estaban presentes en el ancestro comun, no obstante, éstos
tienden a estar mas o menos en proporcibn a la cercania de la
ascendencia. Esta tendencia proporcional distingue el paralelismo de

la convergencia, pero la distincion esta lejos de ser total. Los dos
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fenbmenos se intercalan continuamente y son a menudo

indistinguibles en la practica” (Simpson, 1945, p. 9).

Mas adelante, Simpson trata de explicar el paralelismo bajo tres
situaciones diferentes: 1) Los genes homoélogos tienden a mutar en la misma
direccidon.- Una vez que los dos linajes se separan de su ancestro en comun,
éstos cuentan con genes homodlogos que producen las mismas mutaciones,
“tales grupos muy probablemente podrian desarrollar la misma caracteristica,
gue no sSe encuentra en sus ancestros, o bien, que no fue directamente
heredada por ellos” (Simpson, 1945, p. 9), sino lo que heredan es esa
potencialidad.®® 2) El tamafio de la estructura es el resultado de ritmos de
crecimiento relativo con un control genético.- Una vez que dos linajes se
separan de su ancestro comun, ellos tienden a evolucionar, por ejemplo, hacia
un gran tamafio, ya que heredaron factores genéticos que determinan ese
crecimiento: “ellos podrian haber desarrollado los mismos caracteres de
proporcion y que son muy diferentes del ancestro; sin embargo, [los factores de
crecimiento] fueron heredados por la ascendencia” (Simpson, 1945, p. 10). 3)
Los grupos cercanos, que heredan caracteres homaologos, se desenvuelven en
habitos similares y en ambientes similares.- Los linajes que comparten un
ancestro comuan, contaran con estructuras similares que estaran expuestas a
las mismas situaciones ambientales, por tanto, la evolucién probablemente
tomara el mismo camino: “la convergencia, que es estrictamente como tal y que
no es atribuible a los factores genéticos ancestrales, probablemente esta
incidiendo en éstas, y si eso ocurre, ésta actia en la misma direccibn como
elemento conservador de homologia” (Simpson, 1945, p. 10).

Hasta este momento, cualquiera que hubiese sido la teoria que explique
el término del paralelismo, es cierto que como fenémeno, Simpson luchd por
mantenerlo en su descripcion original. Aqui llegamos a la parte que nos explica

el destino final del término paralelismo, y quizas con esto podemos entender

* Resulta interesante notar gue esta explicacion es la misma que la que desarrollan

Goldschmidt y Schindewolf, véase el capitulo anterior.
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por qué en la actualidad nos es dificil definir con precisiéon dicho concepto, y
aun mas, el por qué de la ambigiiedad del concepto de homologia.®*

En 1946, Otto Haas y Simpson escribieron uno de los mejores trabajos
histéricos sobre los conceptos mas empleados en la taxonomia: homologia,
analogia, homoplasia, paralelismo, convergencia y divergencia. Ademas de la
exhaustiva investigacion historica que llevaron a cabo, ellos propusieron una
nueva definicion para cada uno de los conceptos analizados (Figura 5.13).
Sobre esto, es necesario aclarar que Haas fue quien llevo a cabo la mayor
parte del trabajo y, bajo su peticion, incluyé a Simpson como el responsable de
las conclusiones alcanzadas. Ellos hacen esa aclaracion puesto que ambos
tendrian ciertas diferencias durante las discusiones y definiciones de los
términos. Lo importante de este trabajo fue justamente que las conclusiones a
las que llegarian marcarian el destino de los términos, y es aqui en donde
vemos el destino del concepto de paralelismo para la posteridad.

Siguiendo a Willey (1911), Haas enfatiz6 la importancia del sentido
geomeétrico del paralelismo y creia que ese concepto era el original y correcto
para las descripciones filogenéticas. En cambio Simpson defendia el sentido
original, es decir, a la manera de como lo habia propuesto Scott y la mayoria
de los antidarwinistas; pero lo hacia con una explicacion causal diferente: “Uno
de nosotros (Simpson, 1945, pp. 9-10) ha enfatizado que hay por lo menos dos
procesos genéticos conocidos que conducen a estos resultados, sin recurrir a
tales ideas vagas y metafisicas como “predeterminacién” filogenética o
caracteres ‘latentes” [...] Por lo tanto, hay algo de verdad en la idea del
paralelismo en el sentido de Scott y de aquellos quienes han seguido su
definicion, aunque la base de su validez generalmente ha sido ignorada” (Haas
y Simpson, 1946, p. 336). Segun ellos, la dificultad para aceptar este fenomeno
ha sido entender de qué manera influye el criterio de cercania o
distanciamiento de la afinidad, asi como también hasta qué punto podemos
separar el paralelismo de la convergencia. Pero, mas adelante, Simpson (en

Haas y Simpson) recalco:

% Porque la homologia ha mantenido dos componentes que no han sido adecuadamente
separados, la constriccién del tipo por preservacion, y la constriccién por canalizacién. La
homologia estricta es la descripcion de la constriccion del tipo, mientras que el paralelismo es
la constriccion por canalizacion. De ahi surge la ambigiiedad del término de homologia.
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AnsTRACT

The terms homology (homogeny ), analogy, homoplasy,
divergence, parallelism, convergence, homenmorphy, time
signatures, homeomorphic recurrence, and lteration are
traced back ta their origins and critically analyzed.

The follewing conclusions are arrved at:

Owen's (special) homology should be restricted to simie
larities between parts, organs, o structures of different
organisms attributable to common ancestry; homogeny
{Lankester) then hecomes a synonym of hemalogy.

Haomoplasy (Lankester] beings aboit similasites be-
tween organisms or their parts, organs ar structures, due
naf o comman ancestry, bug to independent acquisition
of the smilar characiers, Even wheee this independent
aoquisition may be attributed to some lubent ar potential
peedispesition inkerited by both or all lines concerned from
a common ancestor (Cborn's latent or potential homed-
gy}, the similarities should be considered homoplastic but
not homodogous.  Heterology (Cope), homomarphy (Fal-
i), fsomorphism of Bomorphy (Parker, Fiicheinger),
homeogenesis (Eimer), and morphological equivalents
(Hyatt) are considered synanyms, analogous variations
[Darwin) and independent homologies (Hubb) are eon-
sidered special cases of homoplasy.

Cither apecial cases of homoplagy are convergence and
parallelizm, distimetion between which should be s on
whether ar not similarity increases with evalution rather
than oo degree of relationship berween the lines invalved.

Convergence may lead 1o homeomoephy, The latier
term pught to be restricted to similarities affecting the
whole sutes appearance of the hompomarphs and reaching
such a degree that the one may be mistaken for the other
even by a trained maturalisg, unless certain intermal ar
ohacuse characters are examined.  Homeomoephy is not
equivakent to, nor doss it include mimicry, but the twa
concepts averlap,

Neither homoplasy, noe parallelism, nor convergence
and homeomarphy imply anything as to contemparunelty
of the similar changes; all these phenomena may be either
leterathronois o fmehroaos,

Isochronous convergence and homeomorphy may, tx-
anomically, bead to polyphyletic morphological genera and
ven Bigher wiits.

Dacqué's terms “ Zeitformenbildung” and * Zeftbawstile”
are pejected, his "Zeitsignatursn” {time signatunes) are
admitted as a descriptive, not explanatory, rerm (o desig:
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Figura 5.13. Primera pagina del articulo de Haas y Simpson (1946).



“La pretendida distincion habria sido valida si desde el principio se
hubiera explicado esto en términos genéticos. Una nueva definicién en
tales términos, el paralelismo seria similitud en estructura debida a una
base genética comun (y por ello es que se parece a la homologia) pero
en donde la expresiéon morfolégica no se alcanza sino hasta después
de la separacion de dos o mas lineas implicadas (y en esto es en lo
gue difiere de la homologia). Este parece ser realmente el concepto en
el cual los primeros investigadores estuvieron trabajando ciegamente
teniendo en cuenta dos propuestas diferentes al no contar con un
conocimiento claro de la genética: cuando hablaban del paralelismo en
el sentido de Scott como similitud originada en lineas estrechamente
relacionadas (por ejemplo, con wuna base genética comun
considerable), y cuando hablaban de homologia potencial o latente y
cosas parecidas (por ejemplo, de una base genética comun para
caracteres morfolégicos que no habian surgido aun sino hasta un

estado posterior en la filogenia) ” (Haas y Simpson, 1946, p. 336).

De acuerdo con esto, el fenébmeno podia ser reconocido como un
caso especial de homoplasia (similitud independiente) que alcanzaba cierto
nivel de homologia vy, si esto fuera asi, entonces seria una tercera alternativa
de cémo interpretar las similitudes. Como podemos ver, Simpson traté de
rescatar el término de paralelismo original de Scott, y no sélo lo hizo para
colocarlo como una alternativa al concepto de similitud de caracteres por
evolucion independiente (homoplasia), sino también abogé por darle una
prioridad fundamental asi como lo habian hecho los ortogenetistas. La cuestion
descansaba si era adecuado proporcionarle la palabra paralelismo para la
descripcion del fenémeno: “Es posible tomar la diversidad de expresiones e
ideas del pasado y relacionarlas a una reafirmacion moderna del principio
filogenético. Sin embargo, todavia estamos por decidir si es conveniente definir
o volver a definir el paralelismo como el término aplicable a este principio. En
cuestiones histéricas, seria justo y quiza preferible [dejar la palabra
paralelismo] porque ésta definicibn genética es muy cercana al uso de Scott y
de la mayoria de autores posteriores, y no de la definicion estrictamente

geométrica” (Haas y Simpson, 1946, p. 337).
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Pero, reiterando, el principal problema habia sido decidir si esta clase
de paralelismo no era una especie de convergencia actuando en diferentes
grados con respecto a la ascendencia. De aqui Simpson se enfrentd a una de
las mayores responsabilidades para las consecuencias del destino final del
término de paralelismo, optar por un término que implicaba la constriccion de la
forma y que contaba con pocos recursos teoricos para ser explicada de una
manera adecuada (porque el paralelismo seguia teniendo soOlo ese sentido
descriptivo y cuya explicacion recaia en una solucibn de la genética
proporcionada por Simpson o podria ser un tipo mas de convergencia como
sustentaba Haas); o bien, optar por el sentido geométrico que podria ser mas
atil para una adecuada descripcion de la filogenia. Pese a todos los esfuerzos,

Simpson termind por dejarse vencer:

“A causa de lo inconveniente que hay en el término [paralelismo],
hemos decidido estar en contra de tal propuesta [del sentido de Scott]
(aunque de muy mala gana por uno de nosotros [Simpson]). El
paralelismo tiene su propia lengua, al menos en un sentido no
filogenético, que es aplicable a los fendmenos en cuestién soélo en un
sentido descriptivo; mientras que, lo fundamental de la definicion
genética seria suplir una teoria o una opinién como la causa sobre la
que subyace la situacidén descriptiva. [Pero] este principio genético no
es el Unico que puede producir una secuencia descriptiva paralela. Por
lo tanto, el resultado de este factor genético no es necesariamente el
paralelismo en un sentido descriptivo. De hecho, puede ser
convergencia en este sentido, aunque la convergencia siempre habia
sido considerada como esencialmente distinta del paralelismo; una de
las razones de esta perspectiva y probablemente una decisiva, es que
la convergencia podria encontrarse entre grupos mas distantes de

cada uno del sistema zoologico” (Haas y Simpson, 1946, p. 337).

Entonces, debido a que el paralelismo era descriptivo y no podia ser
definido adecuadamente porque no existia una teoria (funcionalista) que fuera
contundente para explicar dicho fenbmeno, la decision del trabajo de Haas y

Simpson subordiné el término y fue por eso precisamente que la mayoria de los
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darwinistas no pusieron mucha atencion al paralelismo (sea teorico o
descriptivo), puesto que lo consideraron como una especie mas de un
fendmeno general llamado homoplasia, concepto cuyo origen se remonta hasta
finales del siglo XIX, con Edwin Ray Lankester.*® Pero quizas la consecuencia
mayor fue abandonar todas esas consideraciones de la forma que llevaron mas
de 60 afios de intensa investigacion cientifica, ¢esto significa que debemos

regresar desde el principio, a la homoplasia de Lankester?:

“La homoplasia [...] comprende todos los procesos evolutivos que
conciernen la similitud entre los organismos 0 entre sus partes,
organos o estructuras, que no se deben a la ascendencia en comun,
sino a la adquisicion independiente de caracteres similares [...] Por lo
tanto, la homoplasia incluye ambos conceptos, paralelismo vy
convergencia. [...] Podria plantearse la cuestion si el término
homoplasia podria ser considerado como uno solo, [pero] los otros dos
[paralelismo y convergencia] siguen estando bien establecidos e
incluso son més conocidos y, como parece, al menos en este momento
son mas usados que la homoplasia. Sin embargo, parece aconsejable
mantener el dltimo término [homoplasia] como el mas completo de
todos, en tanto que los limites del paralelismo y la convergencia no
estan bien definidos y con frecuencia es dificil decidir de qué manera
podemos aplicar estos términos especiales” (Haas y Simpson, 1946, p.
325).

Pese a estas conclusiones, en 1961, en su Principles of Animal
Taxonomy, Simpson siguidé manteniendo su fe en el término de paralelismo
como un término distinguible de la convergencia, el cual tiene mucho mas que
ver con la afinidad ancestral, y no con el sentido geométrico como habian
establecido la mayoria de los darwinistas. Simpson dio su opinion sobre el
término de paralelismo en el sentido geométrico: “Algunos investigadores
(Haas; en Haas y Simpson, 1946) han preferido una definicibn mas descriptiva,

especialmente por medio del modelo geométrico de lineas paralelas [...]

% Sobre el origen del término homoplasia, véase la “homoplasia de Lankester” en el capitulo
uno.
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Yéndonos a un extremo que es légico pero que podria ser rechazado por los
proponentes de la definicion, el paralelismo podria decirse que ocurre entre un
linaje de ostras y otro de mamiferos, ambos volviendose mas grandes sin
ninguna otra mencidon en cuanto al cambio. Esto no tiene ninguna utilidad
conceptual taxonémica” (Simpson, 1961, p. 103). Después menciona que el
paralelismo (en su sentido original) ha sido considerado por muchos taxbnomos
como util cuando se considera la ascendencia en comun, aunque el problema
de la préactica sigue siendo distinguir entre homologia y convergencia; sin
embargo, enfatiza que “la distincion entre el paralelismo y la convergencia es
vital”.

Teniendo en cuenta la continla defensa de Simpson por el término
original del paralelismo (como un término que surgid por una teoria
antidarwinista que enfatiza en la constriccién por canalizacion), inevitablemente
nos conduce hacia una pregunta fundamental, ¢acaso Simpson abogé por la
constriccion de la forma contrario a su postulado de la convergencia en el cual
evidenciaba que el dominio principal de la estructura organica era conducida
por la accion ambiental? La respuesta es no, ya que Simpson nunca considerd
gue la homologia fuera una especie de constriccion, por ejemplo escribié: “Los
caracteres homologos se originan, como regla, y probablemente con una que
otra excepcion, por medio de adaptacion en la ascendencia, los cuales son
retenidos en los descendientes, de aqui se hacen homédlogos porque contindan
siendo adaptativos para ellos” (Simpson 1961, p. 91), y bajo este concepto,
pese a que el paralelismo podia implicar limitaciones de la forma, la continua
preservacion y mantenimiento de la forma y sus mas restringidas

modificaciones son todas consecuencias del ambiente:

“El paralelismo tiene varias bases tedricas que ayudan a entenderlo y
también a reconocerlo. La estructura de un grupo ancestral
inevitablemente restringe las lineas de cualquier cambio evolutivo
posible. Este simple hecho incrementa enormemente la probabilidad
de que varios o todos los linajes de descendientes sigan una misma
linea. Esta probabilidad sera reforzada por la seleccion natural en un
grupo que se expande geograficamente y en especiacion activa si la

ecologia de los distintos linajes permanece similar con respecto a la
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adaptacion implicada en el paralelismo. El grado de la dependencia de
ambientes ecoldgicos similares es parecido a la convergencia, pero la
retencién de caracteres homaologos a partir de la relativa cercania del
ancestro comun suele distinguir el paralelismo [téngase presente el
comentario antes mencionado sobre su definicion de homologia]. Por
otro lado, los linajes paralelos (a diferencia de los que sélo son
convergentes) parten con sistemas genéticos coadaptados
estrechamente similares, y es muy probable que los cambios similares
mantengan los sistemas adecuadamente coadaptados” (Simpson,
1961, p. 106).

Concluyendo todo lo referente a la perspectiva evolutiva de George
Gaylord Simpson: en su primer escrito, Tempo and Mode de 1944, habia
sefialado que el origen de los caracteres taxondmicos superiores se debian
principalmente a un proceso no adaptativo de fijacion de caracteres por deriva
génica. Casi diez afios después, en The Major Features of Evolution (1953),
cambio de parecer ahora mostrando que la deriva génica poco tenia que ver en
el origen de dichos caracteres, y que estos surgian, en su mayoria, por
adaptacion. ¢Por qué Simpson cambié de perspectiva? Como he sefalado
anteriormente, Simpson desde el principio mostré6 una preferencia hacia el
funcionalismo, el problema fue que las evidencias de su disciplina no
encajaban con la teoria darwiniana; de alguna manera estuvo acorralado para
inferir que existia un proceso que pudiera explicar la discontinuidad (tan
evidente en el registro de las categorias superiores), y termind por aceptar que
esos caracteres no tenian un origen adaptativo (aunque éstos fueran
adaptativos una vez que ocupaban un ambiente determinado). Sin embargo,
mas adelante se dio cuenta que habia un fendbmeno que evidenciaba que las
estructuras de niveles superiores podrian surgir por adaptacion; dicho
fendmeno estaba sustentado por la convergencia. Las convergencias, segun
Simpson, se definian por dos aspectos principales, uno, que las similitudes no
se llevan a cabo por la ascendencia en comun, y dos, que éstas se debian,
mas bien, a que los organismos estaban expuestos a las mismas condiciones
ambientales. La conclusion seria que la constriccidon por preservacion del tipo

es una limitacion de la estructura debida a factores ambientales, estructuras
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preservadas por la adaptacion o que se mantienen debido a que ocupan una
zona adaptativa restringida, en otras palabras, la seleccién natural guia la
forma animal hasta preservarla.

El otro aspecto macroevolutivo que atendio Simpson fue el problema de
la ortogénesis, que al igual que el fenomeno de discontinuidad se presentaba
de manera evidente bajo la evidencia del registro fosil. Indudablemente, nunca
nego la ortogénesis como un hecho, sin embargo, critico a los personajes que
sustentaban la teoria, porque no basaban sus explicaciones en la genética de
poblaciones y en la seleccion natural. Un hecho interesante es que Simpson se
enfocO en rechazar cualquier consideracion metafisica de la ortogénesis,
especialmente atacando la perspectiva de finales del siglo XIX de Scott y
Osborn, olvidandose de las interpretaciones de Goldschmidt y Schindewolf,
aunque resulta interesante que ni Scott, ni Osborn se apoyaron en una
explicacion “espiritual” de las tendencias. Esto hace notar que el rechazo de la
ortogénesis, por parte de Simpson, también fue retdrico, porque mientras que,
en Tempo and Mode in Evolution, abogaba en la explicaciéon causal subyacia
en la conservacion de caracteres por ascendencia y porque al compartir un
ancestro, los grupos podian sufrir las mismas mutaciones; en The Major,
Simpson solo se concentré en decir que las mutaciones no podian dirigir el
cambio evolutivo. De esta manera vemos que Simpson desliga la ortogénesis
del paralelismo, pero olvidé por completo que el paralelismo era un concepto
gue describia aquellas tendencias evolutivas, las cuales se relacionaban con la
cercania del parentesco.

Volviendo al argumento anterior, Simpson fue el Unico en poder defender
el término de paralelismo en su sentido original, ya que como paleontélogo,
podia estar conciente del fendbmeno de la constriccidbn por canalizacion; y se
enfrentd a defender ese problema al tratar el término del paralelismo. Sin
embargo, también se encontré con la ambigiiedad de su explicacion, ya que
paralelismo, al ser tan sélo una descripcion de un fendmeno, podia abarcar la
misma explicacion que involucraba la convergencia; aun asi, prevalecié por
defender ese sentido de constriccion (y no el geométrico caracteristico de los
darwinistas) y al final definio el paralelismo como constricciones basadas en la
relaciones ancestrales, pero solo porque los ancestros habian tenido sistemas

genéticos adaptados a las condiciones ambientales.
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Hemos visto, a lo largo de este capitulo, las ideas principales de los
llamados “arquitectos de la sintesis”. Asimismo, vimos que el darwinismo del
siglo XX fue un funcionalismo basado en la creencia de la seleccion natural
como la principal fuerza del cambio evolutivo en todos los niveles de
organizacién: Las variaciones favorables que surgen en una poblacién estarian
siendo seleccionadas de manera continua, hasta que aparecen factores de
aislamiento que las dividen, entonces se originan nuevas especies y, asi
sucesivamente, hasta dar con el origen de categorias taxondémicas superiores.
¢, Como explicaron los sintéticos los fendmenos de la constriccién?

Los sintéticos explicaron la constriccién por preservacion del tipo como
adaptaciones estructurales a nivel general: Dobzhansky incluy6, por ejemplo, el
modelo del paisaje adaptativo de Wright para decir que cada categoria
taxondmica habia llegado a la cumbre de un pico adaptativo por la mera
adaptacion; Simpson pensé que esas categorias tenian un valor adaptativo
porque eso evidenciaba el reemplazo entre los grupos fésiles por la ocupacion
de una misma zona ambiental. Incluso May fue mas lejos, pensando que
muchas de las categorias superiores eran grupos artificiales, pues linajes
separados llegaban independientemente a la misma modificacién.

Con respecto a la constriccién por canalizacion, por lo menos, Mayr y
Simpson fueron mas considerados. Mayr por ejemplo acepto que la ontogenia
podia restringir el potencial del cambio; mientras que Simpson defendi6 la
perspectiva del concepto original del paralelismo aceptando que la estructura
de los ancestros limitaba el cambio hacia pocos canales de transformacion.
Aun asi, Mayr solo se limité a considerar este caso al tratar con el término de
paralelismo y propuso que la estructura ancestral restringia, pero no dirigia el
cambio evolutivo. Simpson puso mayor atencion a esta constriccion, pero su
explicacion final tuvo un sentido funcional al argumentar que dichas
transformaciones partian de estructuras preservadas por adaptacion.

Considerando todos estos puntos, podemos concluir que los fendmenos
de constriccion estuvieron descuidados por los sintéticos al tratar de explicar la
evolucion exclusivamente por causas funcionales. Y esto tuvo consecuencias al
tratar de explicar las dos descripciones de los fenbmenos de constriccion: la
homologia y el paralelismo. Quiza esto no dé alguna pista del por qué en la

actualidad seguimos teniendo problemas para definir estos términos, ya que
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histéricamente sabemos que fueron los escritos de Dobzhansky, Mayr y
Simpson los que nos llevaron hacia la aceptacion universal del darwinismo,

pero ¢queé fue lo que permitié esa aceptacion general?
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-Capitulo 6-

El eclipse del antidarwinismo

En The Evolution: The Modern Synthesis, Julian Huxley mostraba sus
esperanzas para que todas las disciplinas del conocimiento biolégico formaran
en conjunto una teoria de la evolucién rigida y coherente; pero viéndolo bajo
una perspectiva mas general, el unificar dos escuelas que se basan en
concepciones evolutivas diferentes (formalismo y el funcionalismo), parecia una
tarea dificil. Quiza la idea de una sola “sintesis” fue en realidad una simple
ambicion, pues Huxley, al compartir simpatia por dos corrientes antagénicas,

supuso que debia existir una solucién unificadora. En el prélogo escribio:

“Los libros tan importantes y tan distintivos de Dobzhansky,
Waddington y Goldschmidt, no aparecieron sino hasta mucho después
de encontrarse en revision el presente volumen, pero he intentado
tener de éstos el mayor provecho posible [...] De igual forma, quiero
mostrar mi gratitud a la escuela de Morgan y a la de Goldschmidt, pero
claramente esto podria darse a cualquier libro moderno que se ocupe
de la evolucion [...] La genética, la fisiologia del desarrollo, la ecologia,
la sistematica, la paleontologia, la citologia, el analisis matematico,
todos en conjunto han proporcionado nuevos hechos o0 nuevas
herramientas de investigacion; la necesidad actual es para un
emprendimiento asociado y una sintesis. Si este libro contribuye a tal
punto de vista sintético, podré darme por contento” (Huxley, 1942, p.

XI; cursivas mias).
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Lo que quiero mostrar de la pasada cita es que Huxley ambicionaba
una sintesis entre todas las diferentes disciplinas (la genética, la fisiologia del
desarrollo, la paleontologia, la sistematica), entre todos los investigadores
(Dobzhansky, Waddington, Goldschmidt) y en todos los laboratorios (de
Morgan, de Goldschmidt). Considerando esto, ¢por qué en la actualidad no
mencionamos a Waddington o Goldschmidt como personajes de la sintesis?,
¢por qué no se menciona la biologia del desarrollo (fisiologia del desarrollo)
como una disciplina que perteneci6 a dicha sintesis? Quiza la subordinacion de
las disciplinas como la biologia del desarrollo y el rechazo de personajes como
Goldschmidt y Schindewolf subyacen en un mismo problema.

Como vimos anteriormente, Richard Goldschmidt fue un formalista de
mediados del siglo XIX que presentd un argumento consistente de la
biogeografia y de la genética que fue contraria o alterna a la perspectiva
ortodoxa expuesta por Mayr y Dobzhansky. Al inicio de la sintesis, el trabajo de
Goldschmidt era muy bien aceptado, y presentaba uno de los mayores
obstaculos para la aceptacion total del darwinismo. Pero, mientras fue
surgiendo el proceso de endurecimiento y en los afios posteriores de la sintesis
ya consolidada, el trabajo de Goldschmidt fue rechazado, abandonado, incluso
hasta el punto de ser ridiculizado.

Gould (2004, p. 480) relata su primera experiencia con el nombre de
Goldschmidt durante sus cursos de universitario en los sesenta: “Nunca habia
oido hablar de Richard Goldschmidt, pero su nombre salia relucir casi en cada
curso (nunca acompafado de una explicacion de sus ideas, sino sélo como
referencia fugaz y sarcastica a algo llamado ‘monstruo esperanzado”). Los
estudiantes respondian con un burlén signo de complicidad (como nuestros
profesores parecian esperar a modo de indicativo de pertenencia a algun
circulo intimo)”. El caso de Gould no fue el Gnico, una experiencia similar, en
otra universidad, es relatada por Frazzetta (1975, p. 85): “Nadie se detenia a
considerar si habia algo digno de tomar en cuenta en las propuestas
acometedoras de Goldschmidt. No habia tiempo para aquella consideracién, ya
gue habia demasiado trabajo que hacer. En mis clases universitarias, el
nombre de "Goldschmidt” siempre se introducia como un tipo ‘de broma’
biolégica, y todos los estudiantes nos reiamos y nos burlabamos

obedientemente para probar que no éramos culpables de nuestra ignorancia y
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herejia”. La historia de Guy Bush (1982, p. 463-464) no es muy diferente a las
anteriores, él relata: “Mi conocimiento de las disparatadas ideas heréticas de
Goldschmidt de la macroevoluciéon y la especiacion comienzan en mis tiempos
de estudiante de graduado, cuando tomé parte de un curso de evolucion
ofrecida conjuntamente por Ernst Mayr y George G. Simpson. Aunque era muy
raro que mencionaran a Goldschmidt, una vez que se lo nombraba, era
inevitablemente en el contexto de los "'monstruos esperanzados” y se mostraba
el acompafamiento de risas sencillas y reverencias de complicidad. No tardé
en aprender que Richard Goldschmidt era alguien a quien no se lo podia tomar
en serio como evolucionista”.

Sobre la reputacion de Goldschmidt, Gould apunta (1982b, p. XV):
“Antes que nada (y esto debe ser un principio general para cualquier intento de
burla), él no podia haber sido un pensador de poca importancia o de segunda
categoria [...] Nadie gastaria su tiempo en un don nadie. Goldschmidt fue uno
de los primeros genetistas de nuestro siglo [XX], uno de los favoritos en la lista
de los nadie en el top ten”. Gould (1982b) enfatiza el hecho de que
Goldschmidt era un cientifico de alto nivel pues tenia un gran conocimiento en
las diversas areas de la biologia, como la anatomia comparada, la histologia, la
genética, pero también llevd a cabo el papel de naturalista de campo, pues hizo
uno de los estudios mas exhaustivos de la variacion geografica de la mariposa
nocturna Lymantria dispar; ademas es importante resaltar que Goldschmidt
nunca fue un ignorante del conocimiento darwiniano, de hecho, en sus
primeros dias como investigador, trabajo bajo ese paradigma. El mismo relata
en su autobiografia: “Como un darwinista convencido, creia que las razas
geograficas eran especies incipientes, yo esperaba probar la correccion de esa
idea mediante un analisis. Estaba completamente familiarizado con lo que
veinte afios después llamarian ‘la nueva sistematica” y mis convicciones, asi
como las expresé en 1920 y 1923, fueron practicamente las mismas que
aquellas de los neodarwinistas modernos” (Goldschmidt, 1960, p. 318).

Esta claro que el rechazo de las ideas y la reputacién de Goldschmidt
se debe a cuestiones retoricas, sociales e historiograficas, mas que a la falta de
evidencias experimentales o a la inconsistencia de la teoria cientifica. Muchos
estudios de la historia de la ciencia nos han mostrado que la subordinacién de

una teoria a veces se debe al rechazo de un grupo humano que contiene ideas
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contrarias; incluso, una comunidad cientifica establecida se puede encargar de
establecer los medios necesarios para la aceptacion o el rechazo de las teorias
rivales. No obstante, lo interesante de esto es que a mediados del siglo XX,
podemos ver una contienda bastante avanzada (y de cierta manera
equilibrada) entre funcionalistas (darwinistas) y formalistas (saltacionistas y
ortogenetistas); lo que siguié después, podria explicarse como un resultado de
la actividad social.

Goldschmidt, en The Material Basis of Evolution, siempre tuvo una
severa critica hacia los darwinistas, por ejemplo, sobre el sustento matemético
escribié: “No quiero dar la impresion de que no tengo en cuenta los estudios
matematicos para el problema de la seleccion [...] De hecho, yo habia
intentado resolver un caso especial de seleccion [...] no con una suficiente
preparacion matematica, antes de que Haldane suministrara la ecuacién
correcta y, por lo tanto, estoy muy consciente de la importancia de esa rama de
la investigacion evolutiva que estad ahora de moda. Pero es necesario recordar
una vieja observacion de Johannsen al hacer una critica de la biometria
galtoniana, que la biologia debe ser estudiada con ayuda de las mateméticas
mas no como las matematicas” (Goldschmidt, 1940, p. 137). Y una vez que
sali6 a la luz su libro, los darwinistas se abalanzaron indiscriminadamente
sobre él, Goldschmidt (1960, p. 324) hace mencion de este evento: “Habia
golpeado un nido de avispas. Los neodarwinistas reaccionaron salvajemente.
Ya no se me consideraba solo un loco, sino casi un criminal”.

Ernst Mayr, por ejemplo, confes6 haber empezado a escribir su libro
Systematics, en respuesta al libro de Goldschmidt, Mayr (1980b, p. 420) nos
cuenta: “Aunque en lo personal me llevaba muy bien con Goldschmidt, estaba
muy enojado con su libro, y casi todo del primer borrador de Systematics and
the Origin of Species fue escrito como respuesta furiosa hacia la total
negligencia de Goldschmidt de aquellas incontenibles y convincentes
evidencias”. Como vimos anteriormente, en su Systematics, Mayr habia lidiado
contra los argumentos de la biogeografia de Goldschmidt e incluso habia ido
mas alla de una simple refutacién de los hechos, pues habia propuesto que su
nocion evolutiva estaba mas cerca de la fijeza de las especies que de la
evolucion misma (véase mas adelante). Pero en general, lo que podemos

observar en sus escritos, es que Mayr tiene una actitud sumamente critica
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hacia las investigaciones de Goldschmidt; en Animal Species, por ejemplo, al
dar una opinidn sobre el estudio de las mutaciones homeaticas en Drosophila,
escribié: “son tan evidentes rarezas, que es0s monstruos soOlo pueden
calificarse por su falta de esperanza” (Mayr, 1963, p. 438).

Por otro lado, Theodosius Dobzhansky, en la revision de The Material
Basis, habia dicho que el libro de Goldschmidt era el final de una época de
mala racha para el darwinismo; no obstante, menciono que la teoria de Darwin
habia tenido cambios positivos con la genética y, aunque Goldschmidt también
hablaba de una investigacion de la genética, ésta no era equivalente a la
comunmente aceptada por la mayoria. En todo caso, Dobzhansky utilizd el
discurso que provocaria el rechazo del trabajo de los estructuralistas, pues,
segun él, ellos se basaban en ideas antiguas equivalentes a las del
esencialismo, creacionismo y jhasta el catastrofismo!: “Goldschmidt no sélo
relega la seleccion natural a un papel secundario, sino que de hecho rechaza la
evolucion mas alla de sus confines estrechos, asi como habia sido admitida por
Linneo y muchos creacionistas. Su teoria pertenece al reino del catastrofismo,
no del evolucionismo”, y pese a que reconocié que provenia de la escuela del
formalismo, ésta no pertenecia a la ciencia actual de la evolucion: “su
rompimiento con el darwinismo es casi entera, y sus ideas estan mas
relacionadas con las de G. St. Hilaire que con las de los evolucionistas
modernos” (Dobzhansky, 1940, pp. 356-357). Al final, Dobzhansky concluye
por dar un veredicto negativo como revisor de su obra: “en la opinion de este
revisor, la simplicidad de la teoria de Goldschmidt es la de la creencia en los
milagros”; pero reconoce la fuerza de los argumentos del contrincante
“debemos reconocer, de modo penetrante, que el andlisis critico de
Goldschmidt ha enfatizado las debilidades y deficiencias de la concepcién
evolutiva del neodarwinismo, que son muchas, como cualquier partidario debe
tener el coraje de admitir. Parece que este hecho, en si mismo, obliga a
cualquiera interesado en el pensamiento evolutivo a leer el libro de
Goldschmidt” (Dobzhansky, 1940, p. 358). Pero Goldschmidt no se habia
guedado con los brazos cruzados y, en su Theoretical Genetics, respondio a la
critica de Dobzhansky: “Es lamentable que Dobzhansky haya llamado a este
punto de vista una teoria del catastrofismo [...] No hay nada de catastrofismo

en un proceso tal [...] que solo requiere del conocimiento de los procesos
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bésicos del comportamiento cromosomico y genético. Si hubiera un
catastrofismo en esta teoria, seria el catastrofismo del neodarwinismo ortodoxo
y extremo” (Goldschmidt, 1955, p. 491).

En cuanto a la rivalidad de los paleontélogos, Schindewolf siempre se
mostré pasivo y respetuoso con sus adversarios, y su critica hacia el
darwinismo fue siempre general. No obstante, en su libro Cuestiones basicas
de la paleontologia, citO a su principal contrincante para fortalecer su
argumento de la canalizacion: “George Gaylord Simpson, [...] quien defiende el
punto de vista de un sistema basado en la filogenia, también aprobd este punto
de vista. Simpson [...] considera que es probable que el género de caballo
Merychippus se originara a partir de mas de una especie de Parahippus [...] De
igual forma, como Simpson ideo, la totalidad de mamiferos no se originaron de
una simple especie, género, 0 incluso quizd no de una simple familia de
reptiles” (Schindewolf, 1993, p. 425). En tanto, Simpson, igualmente
considerado, mostrO en sus escritos admiracion e inspiracion de sus
contrincantes: “Dos libros que indudablemente influyeron sobre mi, pero que,
bajo mi opinion, resultarian con ideas totalmente equivocas, son Paldontologie,
entwicklungs lehre und genetik de Schindewolf y The Material Basis of
Evolution de Goldschmidt [...] Admiré a estos dos hombres y a la mayoria de
sus trabajos, aunque sostengo que sus perspectivas tedricas fueron
insostenibles” (Simpson, citado en Mayr, 1980c, p. 457). De hecho, Simpson
siempre expresé el mayor respeto a su principal oponente: “Schindewolf es
entre los pocos paleontdlogos (como aquellos hombres quedan pocos para
cualquier ciencia) quien realmente tienen una gran intuicién y sutileza para el
ejercicio tedrico. El ha puesto méas atencion que la mayoria a los problemas
tedricos mas importantes de su ciencia. En este caso, sus perspectivas estan
basadas en pruebas reales y, por lo tanto, deben tomarse en serio” (Simpson,
1953, p. 237). Pero, como el peor enemigo de un paleontélogo es otro
paleontélogo, Simpson atacé rigidamente la teoria del tipostrofismo de
Schindewolf, argumentando que era una mala interpretacién de los datos
paleontoldgicos: “toda la teoria de los ciclos raciales es una generalizaciéon
excesiva y es una interpretacion invalida de algunos fendmenos reales
(reforzada por algunos que no lo son), pero que en realidad no tienen el

argumento vinculado a la evolucion como un todo” (Simpson, 1953, p. 233).
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Lo anterior muestra que hubo una fuerte contienda en los diferentes
personajes, quienes compartian la misma disciplina; de aqui es cuando
enfatizo que el suefio de Huxley, sobre un acuerdo entre genéticos, naturalistas
y paleontdlogos se hace sumamente dificil; y la principal barrera que promovio
esta division, no fue del todo las diferencias entre tradiciones de las distintas
disciplinas como ha mencionado Mayr y Provine (1980), sino fue principalmente
el debate de la preferencia entre la forma y la funcién, porque incluso habia una
diferencia de opinion entre las mismas disciplinas (como la biogeografia de
Goldschmidt contrastando con la de Mayr, o la paleontologia de Schindewolf
con la de Simpson). Aunque también es cierto que existen disciplinas que no
concuerdan dentro de una u otra vision (como la biologia del desarrollo y la
morfologia para los funcionalistas; o la genética de poblaciones para los
formalistas). Teniendo en cuenta esta distincion, debemos preguntarnos,
¢crealmente la sintesis moderna fue una sintesis de diversas disciplinas o fue
mas bien un acuerdo entre funcionalistas para rechazar la perspectiva del
formalismo? No quiero decir que realmente hubo una conspiracion en contra de
las ideas formalistas, porque el rechazo y la interpretacién de la contienda
pudieron haber sido inconscientes, pero los hechos que nos encaminan hacia
esta respuesta subyacen en los origenes mismos de la sintesis moderna.

Un hecho interesante que podemos observar en la historiografia de la
sintesis es que la historia comunmente contada sobre los eventos que
sucedieron entre los afos treinta a los cincuenta del siglo XIX, ha sido
desarrollada principalmente por los mismos arquitectos de la sintesis. Este
hecho historiografico ha desencadenado una negligencia en la consideracion
de los trabajos de los cientificos de otros paises que pudieron haber contribuido
a la teoria de la evolucién, y una falta de apreciacion de lo que realmente
ocurrié durante el periodo antes mencionado, ya que la sintesis parece haber
sido tan sélo un acuerdo entre pocos cientificos (especialmente
estadounidenses) y no una revolucion cientifica como ha sido comunmente
propagada (véase, Reif, Junker y Holfeld, 2000). Y en consideracion de lo
observado por Cain (2009) que durante los afos veinte y treinta del siglo XX
hubo una gran variedad de estudios y logros que no han sido contados, puesto
que la historiografia comun esta enfocada solamente en describir los logros de

la sintesis.
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Amundson (2005), en su intento de responder a la pregunta del por qué
hubo una negligencia en la biologia del desarrollo en la sintesis, ha encontrado
algunas de las anomalias de esa historiografia convencional, la cual se puede
localizar a partir de la concepcion de la herencia durante el siglo XX. De
acuerdo con Amundson, antes de la consolidacion de la sintesis, la seleccién
natural no se consideraba como un factor primario evolutivo puesto que habia
fendbmenos de la herencia basados en el desarrollo embrionario que eran
inconsistentes con ella. Pero en 1915 los trabajos de Morgan separaron la
concepcion de la herencia de los fendmenos del desarrollo, es decir, que los
genes heredados producian caracteres de adultos, pero no se detenian a
explicar de qué manera se originaban esos caracteres durante el desarrollo
embrionario. Esta era una genética de transmision, pues los genetistas se
especializaban en identificar los genes, no por su secuencia, sino por la
observacion de los fenotipos a través de las generaciones mediante
experimentos de cruzas. Esta es una concepcion de la herencia de manera
lineal, porque no se recurria a la funcién del gen en la ontogenia, sino soélo se
relacionaba el gen con el caracter fenotipico del adulto, y los cambios de un
gen deberian producir un cambio en el fenotipo: “la herencia se pensé como
cambios en los genes y no cambios en el desarrollo”.

Debido a esto, segun Amundson, muchos embridlogos rechazaron la
idea del gen de Morgan, precisamente porque pasaba por alto los procesos del
desarrollo. La genética de poblaciones apoyo6 la idea de la transmision del gen
de Morgan, ya que ellos estaban interesados en la medicion cuantitativa de
cada caracter. Esto inmediatamente provoco también la aceptacion del
darwinismo porque ambas teorias fueron consistentes con la accién de la
seleccion natural. Esta era la primera vez en que la herencia no se mostraba
como antagoénica de la adaptacion,®® ahora era concebida como un conjunto de
caracteristicas que podian trasmitirse a las siguientes generaciones por una
serie de parametros evolutivos (seleccion, deriva, migracion, mutacion). Bajo

esta perspectiva el formalismo sélo podia abarcar los fendmenos de deriva y

% Porque histéricamente la herencia ha sido considerada como una fuerza interna identificada
con la constriccién, a diferencia de la adaptacion que represent6 el producto de una fuerza
externa. Esta dicotomica ha reflejado el debate de la forma y funcién en todos los tiempos
(unidad de tipo versus condiciones de existencia con Geoffroy y Cuvier; fuerza polarizante
general versus fuerza adaptativa en la vision de Owen; ancestro comun versus seleccion
natural en la perspectiva de Darwin; constriccion versus adaptacion en la actualidad).
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mutacion; de aqui podemos percatarnos que todo lo visto sobre las
constricciones de la forma pasaba por desapercibido.

Por supuesto, de todo esto es preciso reconocer que aun aceptando la
vision de la herencia de la genética de poblaciones, no existia una exclusividad
en el mecanismo de la seleccion natural, lo que hizo resaltar ese proceso fue lo
ocurrido entre los afos cuarenta y cincuenta del siglo XX, en lo que Gould
(2004) y Provine (1986) han llamado como “endurecimiento”. De aqui podemos
establecer una pregunta fundamental, ¢por qué hubo una preferencia en las
explicaciones adaptativas? Gould (2004, p. 571) argumenta que los datos
empiricos de los evolucionistas podrian haber incrementado su creencia en la
adaptacion, pero el solo resultado empirico no puede ser la Unica causa.
Smocovitis (1996) sefiala, por ejemplo, que los modelos adaptacionistas fueron
motivados por los bidlogos puesto que veian en este programa una alternativa
optimista para sacar adelante el progreso de la humanidad; porque un proceso
como la “deriva”, de caracter estocastico, seguramente no iba a favorecer a un
publico afectado por la guerra, precisamente cuando ellos se inclinaban mas
por una busqueda del progreso. Por otro lado, De Renzi (1999, p. 119)
comenta que la sintesis nacid6 en un area protestante; ellos podrian haber
conservado esa nocion finalista en donde la accion divina se reemplaza por la
seleccidon natural como también creadora.

Asi pues, lo cierto es que la sintesis moderna tuvo una fuerte tendencia
hacia el adaptacionismo y esta idea fue propagada de manera universal. Pero,
¢por qué la sintesis funcionalista tuvo tanto alcance?, ¢de qué manera se
erradicaron las teorias estructuralistas? La respuesta a la primera pregunta
subyace en un hecho social, en primer lugar hay que tener presente que la
sintesis se desarrolla principalmente en los Estados Unidos, es decir, en un
pais en donde se populariza la ciencia y en donde hay un gran apoyo para ella.
Ademas los escritos de la sintesis estan en inglés, un idioma que era mas
accesible a los cientificos de todo el mundo. También habria que pensar en los
estragos que ocasiond la guerra, el apoyo de la ciencia en occidente debié de
ser mas escaso. Por ejemplo, Smocovitis (1996, p. 207) comenta que después
de la Segunda Guerra Mundial, Estados Unidos se volvido uno de los grandes
centros para la investigacion cientifica, lugar donde llegaron muchos cientificos

extranjeros que huian de la guerra, en donde se llevaban a cabo las reuniones
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de la Society for the Study of Evolution y en donde surgiéo la revista
internacional Evolution (cuyo primer editor fue Mayr). En segundo lugar, Cain
(1993) comenta que la sintesis fue mas bien una actividad cooperativa de
varias instituciones las cuales llevaban a cabo programas de investigacion
comunes, por ejemplo, el circulo de bidlogos de la ciudad de Nueva York,
Dobzhansky, Mayr y Simpson, quienes organizaron las actividades para los
estudios evolutivos durante ese periodo. A finales de los cuarenta, los
arquitectos creian haber ganado la contienda, y empezaron a propagar sus
ideas en toda la comunidad cientifica. Mayr y Simpson controlaban muchas de
las publicaciones y participaban en diversas organizaciones cientificas, ellos
hicieron una gran camparfa para popularizar sus ideas de la evolucion.

Por otro lado, Smocovitis (1996) ha hecho hincapié en que el estudio de
la sintesis nos conduce a la comprension de que parte del desarrollo de la
ciencia es producto de una actividad discursiva, en otras palabras, es la
narrativa, el desarrollo cultural humano lo que ha llevado hacia la construccion
de una ciencia. De acuerdo con Smocovitis, la sintesis fue un movimiento
global de cientificos que deseaban lograr un mismo objetivo, producir una
teoria unificadora de las ciencias de la vida. Qué mejor retérica podia haber, si
la meta alcanzada era construir la biologia, una ciencia autbnoma comparable
a la fisica y a la quimica. Otro hecho importante ha sido sefalado por
Amundson (2005, pp. 199-201), y es sobre la importancia del papel que llevé a
cabo Ernst Mayr como principal propagador de la sintesis. Una vez que la
sintesis se consolido, los grandes descubrimientos moleculares empezaron a
aparecer; esto provocé que muchos de los estudios bioldgicos estuvieran
concentrados en la experimentacion y la biologia molecular. Mayr reconoci6
gue la molecularizacién de la biologia representaba un serio problema para la
tradicion de los naturalistas. Segun Amundson, Mayr estaba dispuesto a utilizar
los logros de los trabajos de los naturalistas en la sintesis para defender su
propio campo. La oportunidad la encontro en la celebracidén del centenario de la
publicacion del Origen de las especies de Darwin que se realizO en la
Universidad de Chicago. Dicho evento serviria para vincular a Darwin con los
logros de la sintesis, y de esta manera, transmitiria al publico acerca de la
teoria sintética moderna y al mismo tiempo sobre la importancia que tienen los

naturalistas (en contra parte de los biélogos moleculares) en la evolucion. Asi
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pues, la conferencia fue ideal para celebrar la unificacion de la teoria evolutiva
y para “reinventar [a Darwin] como el fundador de su disciplina” (Smocovitis,
1996, p. 279). Amundson (2005, p. 201) sefala que la historia de Darwin, como
patrono de la biologia evolutiva, habia inspirado a Ernst Mayr para estudiar las
raices histéricas y filoséficas de la biologia evolutiva. De aqui, el papel que
cumple Mayr como historiador y filésofo de la biologia seria muy importante ya
que él fue el responsable de interpretar y conceptualizar las corrientes
evolutivas de la época. Esta seria una de las razones principales del rechazo
del saltacionismo y de la ortogénesis y de su mala reputacion a través de la
historia.

Mayr (1980a, pp. 3-5), en su descripcion del significado de la sintesis,
menciond que una de las consecuencias de la sintesis fue el rechazo de las
teorias que rivalizaban con el “neodarwinismo”. Es interesante observar que
Mayr hace una clasificacién bastante particular; él clasifica a los cientificos que
son “esencialistas” (pensamiento tipolégico) y los separa de aquellos que
creian en la singularidad de los individuos (pensamiento poblacional). Ademas
agrega una variable, la “herencia suave” (si el material genético es flexible o
moldeable por las condiciones climaticas o por otra influencia externa) y la
“herencia dura” (si el material genético cambia soOlo por factores internos).
Segun Mayr, podemos hacer distintas combinaciones entre el pensamiento
tipologico y el pensamiento poblacional con respecto a las creencias de la
herencia dura y la herencia suave. Por ejemplo, las teorias basadas en el
esencialismo: la ortogénesis y el “geoffroyismo” corresponderian a la herencia
suave, mientras que el saltacionismo perteneceria a la herencia dura. En
cambio las teorias basadas en el poblacionismo: el darwinismo (teoria original
de Darwin) apoyaria la herencia suave, y el neodarwinismo o la teoria sintética
mantendrian una concepcion de la herencia dura (véase tabla 2).

De acuerdo a la clasificacion de Mayr, el geoffroyismo seria aquella
corriente que permite cambios evolutivos por influencia del ambiente (la cual
llamariamos también lamarckismo). La ortogénesis significaria que los
organismos poseen una tendencia hacia el progreso y a la perfeccién; sobre
ésta, enfatiza que la ortogénesis se ha apoyado en la teoria de Lamarck y que
ha sido adoptada no soOlo por bidlogos sino por sociélogos, antropologos y

fildsofos; por ejemplo, la aristogénesis de H. F Osborn y las ideas de Teilhard

257



Basado en: También permite la Exclusivamente la
herencia suave herencia dura

Esencialismo Ortogénesis Saltacionismo
Geoffroyismo

Poblacionismo Darwinismo Neodarwinismo
Teoria Sintética

Tabla 2. Cuadro de los criterios de clasificacién de las teorias evolutivas, segun Ernst Mayr (Tomado
de Mayr y Provine, 1980).

de Chardin.*” El saltacionismo postularia que el origen de los tipos se produce
por la variacion discontinua, “creer en tal proceso se puede trazar hasta los
griegos, y tuvo su mejor auge especialmente en los siglos XVII y XIX". El
darwinismo de Darwin tuvo algo de uso y desuso vy, finalmente, el
neodarwinismo, que es diferente al darwinismo, excluye toda la posibilidad de
herencia suave o de caracteres adquiridos. Tomando estas consideraciones, el
sistema de clasificacibn de Mayr parece bastante coherente y coloca a la

sintesis como una teoria mejorada de la evolucion:

“La constriccion de una teoria unificada y comprensiva de la evolucion
durante las primeras tres décadas del siglo [XX] fue imposible. Los
naturalistas tuvieron ideas equivocadas de la naturaleza de la herencia
y la variacion; la genética experimental estuvo dominada por el
pensamiento tipologico que resultaba en la desconfianza de la
seleccién natural [...] Tanto naturalistas como genetistas tuvieron
algunos errores con respecto a la naturaleza de la variacion. Al menos
desconocian la excelente literatura taxondmica que trataba temas
sobre la especie y la especiacion, de igual modo los naturalistas

desconocian la literatura de la genética” (Mayr, 1980a, p. 13).

La vision de Mayr sobre la sintesis, por tanto, no sélo corresponde al
acuerdo entre las distintas disciplinas, sino también al rechazo de las teorias

dominantes dentro de esas disciplinas: “Muchos paleontélogos eran

s Aungue Osborn habia abandonado el lamarckismo desde principios del siglo XX, y su
aristogénesis dista mucho del pensamiento lamarckiano. Véase capitulo 2.

258



saltacionistas y ortogenetistas [...] Los genetistas empezaron con el
mutacionismo de De Vries, pero conservaron conceptos tipoldgicos y ciertas
interpretaciones de la genética [...] que hacian dificil la comunicacion con los
naturalistas. Los naturalistas por su parte estuvieron fuera de todo
entendimiento de los mecanismos de la herencia y de los enormes avances de
la teoria genética” (Mayr, 1980a, p. 28). Pero tal entendimiento sélo fue posible
“hasta que el pensamiento poblacional pudo desplazar el pensamiento
tipoldgico”.

La dicotomia pensamiento tipolégico versus pensamiento poblacional es
un desarrollo conceptual creado por Mayr, el cual podemos encontrar en todos
sus escritos de evolucion y de la historia y la filosofia de la biologia. De acuerdo
con esta interpretacién, el pensamiento tipologico tiene sus raices en el eidos
de Platon, la concepcion de la fijeza de las especies de Linneo, hasta que se
establece en el saltacionismo; en contra parte, tenemos el pensamiento
poblacional que se origina a partir de las ideas de Charles Darwin hasta la
genética de poblaciones y la sintesis. El pensamiento tipoldgico representa una
corriente antigua cuyo origen se basa en la fijeza de las especies y en
concepciones metafisicas de la herencia; mientras que el pensamiento
poblacional pertenece a una nueva forma de pensar, la cual podemos
representar mediante la matematica estadistica y con los avances de la
genética experimental (Chung, 2003). En un articulo del centenario del Origen
de las especies de Charles Darwin, Mayr hizo la primera descripcion de esta

diferencia:

“Sin duda alguna, el pensamiento tipologico tuvo sus origenes en los
primeros esfuerzos del hombre primitivo para clasificar la perturbada
diversidad de la naturaleza dentro de categorias. El eidos de Platén es
la codificacion filoséfica oficial de esta forma de pensamiento. De
acuerdo a esto, hay un limitado nimero de ideas fijas inmutables que
subyacen en la variabilidad que observamos [...] La mayoria de los
grandes filésofos de los siglos XVII, XVIII y XIX estuvieron influidos por
la filosofia de Platon, y el pensamiento de esta escuela domind el
periodo. Desde entonces, se pensO que no habia gradualismo entre

los tipos, la evolucion gradual fue basicamente imposible para los
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tipologistas. La evolucion, si ésta ocurre, debia mostrarse en saltos o
pasos [...] Los argumentos del pensamiento poblacional son
diametralmente contrarios a los tipolégicos [...] Todos los organismos y
el fenbmeno organico esta compuesto de caracteres unicos y pueden
ser descritos colectivamente soélo en términos estadisticos [...] Las
conclusiones a las que llegan los que defienden el pensamiento
poblacional son precisamente opuestas a los que defienden el
tipoldgico. Para los tipologistas, el tipo (eidos) es real y la variacion es
una ilusion, mientras que para los poblacionistas el tipo (la media) es

una abstraccion y solo la variacién es real” (Mayr, 1959, p. 2).

Claramente podemos observar que la tipologica de Mayr esta
estrechamente vinculada con el formalismo; aunque quizas éste es un
formalismo sumamente distorsionado que enmascara la constancia de las
especies. Pero ¢ qué tan correcta es esta interpretacion? Winsor (2003) sefiala,
por ejemplo, que la historia del esencialismo en la taxonomia predarwiniana no
coincide con los registros historicos estudiados, de ahi concluye que la historia
del esencialismo podria ser tan s6lo un mito. Chung (2003), por otro lado,
menciona que en la presentacion del pensamiento tipoldgico, Mayr exagera en
el argumento de la invariabilidad de la especie, y enfatiza mucho en que ese
pensamiento no le daba tanta importancia a la variacion; incluso da a entender
qgue la tipologia representa un movimiento antievolucionista que dominé la
taxonomia antes de la publicacién de El Origen de las especies de Darwin.
Chung también comenta que el origen de la dicotomia se debe a la
preponderancia de Mayr sobre su concepto de especie biologica y sus propias
teorias de la especiacion, asi como también de su campafa por presentar la
“nueva sistematica”. Por su parte, Amundson (2005) ha sefialado que el
“esencialismo” y la “tipologia” ni han sido corrientes que defiendan el fijismo de
las especies, ni tampoco involucran meétodos antiguos de clasificacion
sistematica, ya que la morfologia era considerada como una ciencia autbnoma.
Ademas, comenta que Mayr apoyaba sus estudios historicos en los escritos de
Louis Agassiz, quién creia que los taxones debian ser ideas creadas en la
mente de Dios: “La historia del esencialismo no corresponde con ningun autor

predarwiniano mas que con Agassiz. De hecho, las primeras versiones
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tipologicas de la historia del esencialismo fueron concebidas en el contexto de
Goldschmidt y Schindewolf, no con Agassiz” (Amundson, 2005, p. 208).

Desafortunadamente, los arquitectos de la sintesis creyeron haber
experimentado una historia repetitiva a la lucha inventada que llevé a cabo
Darwin ante sus adversarios fijistas; y de esta manera ellos pensaron haber
tenido una victoria comparable a la de Darwin, al vincular el saltacionismo con
el fijismo Ademas, como vimos en la seccion pasada, Mayr considero el
saltacionismo casi como un sinénimo de creacionismo, mientras que la
ortogénesis la consideré como una teoria del progreso. Simpson por otra parte,
rechazé la ortogénesis al considerarla como una teoria metafisica apoyada por
personajes como Teilhard de Chardin y Robert Broom (pese a que él fue
participe de reconocer el hecho de la ortogénesis como vimos en el capitulo
anterior, defendiendo de igual forma el concepto de paralelismo en su sentido
original). De aqui que paleontdlogos como Osborn y Scott fueran
malinterpretados, porque eran ortogenetistas; ademas los sintéticos difundieron
que muchos de los ortogenetistas apoyaban la mas que enterrada teoria de la
herencia de caracteres adquiridos, esto incrementaria su mala reputacion.

Sin embargo, los datos histéricos cuentan una version diferente de lo
gue comunmente se ha relatado. Por ejemplo, tomemos como cita la definicion
de la ortogénesis uno de los historiadores mas reconocidos en el campo del
pensamiento evolutivo de finales del siglo XIX y principios del XX. De acuerdo
con Peter Bowler (1983, p. 7), el término ortogénesis “se usaba comunmente
para describir que la evolucion seguia un Unico camino consistente y dirigido
debido a fuerzas que se originaban dentro del organismo. Esta tendencia
involuntaria se desarrollaba sin hacer referencia a las demandas del ambiente y
qgue podria conducir a la extincion”. Aqui, Bowler correctamente menciona que
la ortogénesis era un término que se “usaba comunmente para describir” un
fendmeno determinado. De ahi el meollo del asunto, puesto que la mayoria de
los evolucionistas que utilizaba el término de ortogénesis, lo usaba en un
término descriptivo, es decir, era un fenobmeno el cual demandaba cierta
explicacion.

Muchos han asumido (desde las definiciones de los libros de texto, hasta
comunicacion personal) que la ortogénesis es una teoria teleolégica (es decir,

que la idea principal de la ortogénesis era conducir la estructura hacia un cierto
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fin determinado por medio de una fuerza desconocida). No obstante, lo que
hemos visto a lo largo de este trabajo, los ortogenetistas hacian mencion a las
limitaciones de la estructura, las cuales imposibilitaban el cambio hacia ciertas
rutas, por ello, la estructura se encargaba de proporcionar la direccion
evolutiva, porque el cambio estaba canalizado al tener pocas alternativas (una
explicacion que dista de ser teleoldgica). Y, como vimos en el capitulo dos,
aungue se pueda decir que Osborn mantuvo una vision de la ortogénesis mas
estricta, €l admitio que utilizaba la expresion mas en un sentido descriptivo,
pues desconocia el mecanismo exacto de la ortogénesis (por ejemplo, el auge
de la teoria de Morgan lo obligd a buscar esas causas en las células
germinales). Por supuesto, los ortogenetistas mostraban que el factor interno
era el principal medio del cambio canalizado, pero también reconocian que
podia acelerarse el cambio por mecanismos externos (por ejemplo, en la tabla
8, obsérvese la similitud de la explicacion del paralelismo de Scott vy la
convergencia de Schindewolf). Hay que admitir que muchos de los
ortogenetistas creian que las tendencias en los linajes podian conducir a la
extincion, como Alpheus Hyatt (1838-1902). Sin embargo, estos eran
ortogenetistas de finales del siglo XIX, que creian, del mismo modo, en la teoria
de la recapitulacion. Para los ortogenetistas de mediados del siglo XX, como
Schindewolf, aunque no dudaban en pensar esta posibilidad, el medio principal
de la extincién era la extremada especializacion a un medio determinado
(véase el argumento de la tipdlisis de Schindewolf en capitulo 4).

De cualquier manera, aqui podemos defender la ortogénesis como una
teoria descriptiva, y que intentaba explicar el fendbmeno mediante factores
internos. Si tenemos en cuenta lo anterior, veremos que Simpson también
estuvo involucrado en la ortogénesis. En el capitulo cinco, observamos que
Simpson aceptd la ortogénesis como un término descriptivo. Tiempo después,
abandoné la ortogénesis al describirla como mutaciones dirigidas,
argumentando su imposibilidad. Pero si analizamos el libro de Tempo and
Mode in Evolution de 1944, nos daremos cuenta que la explicacién que ahi da
de la ortogénesis es la misma explicacion que mantiene para el término de
paralelismo hasta 1961. Y del mismo modo, cabe destacar que las
explicaciones son muy parecidas a las que proporciona Schindewolf para la

ortogénesis (véase tabla 3). Por supuesto, el fendbmeno que describian como
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Explicacion 1

Explicacién 2

Explicacién 3

Ortogeénesis de
Simpson
(1944)

Los factores de conservacion
de la herencia limitan las
posibles  avenidas  de  la
evolucian

Las mutaciones no son del todo
aleatorias: no existen todas las
rutas imaginables.

Seleccion Matural 85 una
limitante v conduce los cambios
en una misma direccion.

Paralelismo de
Simpson
(1945)

Los linajes, que comparten un
ancestro en comun, contaran
con estructuras similares gue
estan expuestas a las mismas
situaciones ambientales.

Genes homologos tienden a
mutar en la misma direccion: los
organismos gque se separan de
sU ancestro en comdn cuentan
con  genes  homologos  gue
producen lag mismas
mutaciones.

La Seleccion Matural trabaja
sobre las estructuras
compartidas del ancestro.

Paralelismo de
Simpson
(1961)

La estructura de un  drupo
ancestral inevitablemente
restringe las lineas de cualquier
cambio posible. Este simple
hecho incrementa la
probabilidad de gue los linajes
descendientes sigan una misma
linea.

La probahilidad de gue sigan
una misma linea sera reforzada
por la Seleccian Matural. El
grado  de  dependencia  de
ambientes ecologicos similares
25 parecido a la convergencia.

Ortogénesis de
Schindewolf
(1950)

Cada Ultimo descendiente del
tipo trae un potencial
morfologico limitado Los
organismos, de  un linaje,
poseen un juego de genotipos
vinculados o5 cuales permiten
tan solo un ndmero limitado de
trayectorias posibles.

Las mutaciones con trayectorias
predeterminadas tendrian
mayores posibilidades de ser
retenidas.

Tabla 3. Relacion entre la explicacion de la ortogénesis de Simpson de 1944, las explicaciones del
paralelismo de Simpson de 1945 y 1961, y la explicacion de la ortogénesis de Schindewolf de 1950.
La explicacion uno radica en que la estructura limita el cambio evolutivo hacia ciertas lineas. La
explicacién dos es que las mutaciones surgen en la misma direccion. Y la explicacion tres implica
direccién del cambio por seleccién natural. Obsérvese la gran similitud que hay entre las
explicaciones. La explicacién uno y la explicacion dos podrian incluso basarse en una direccion por
factores internos. Excepto quizd su explicacién uno del paralelismo de 1945, que tiene un ligera

influencia del ambiente.

la ortogénesis es la constriccidn por canalizacion. De esta manera podemos

decir que Mayr reconoce la ortogénesis cuando explica que las estructuras

poseen una predisposicion para evolucionar (véase tabla 5).

Con esto quiero mostrar que el rechazo de las teorias formalistas se

debié mas bien a la retérica y al discurso de los arquitectos de la sintesis, es

decir, a la distorsion histérica que el formalismo adquiri6 una vez que se

populariz6 como “pensamiento tipolégico”, una especie de antievolucionismo

envuelto en concepciones metafisicas. Los sintéticos contaron la historia del

saltacionismo (De Vries) y la ortogénesis (Osborn) en su version antigua, y no

la vanguardia que surgia de esas teorias (Goldschmidt y Schindewaolf).
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Pero las consecuencias no sélo recayeron en una vaga interpretacion de
la historia de las teorias formalistas, sino fueron precisamente las disciplinas
que respaldaban esas teorias las que también quedaron subordinadas y
desplazadas. Asi, por ejemplo, Alberch (1995, p. 335) comenta que la
ensefianza de la biologia del desarrollo y su relacion con la evolucion, en los
afnos posteriores de la sintesis, estaba abandonada: “Podria ser dificil de creer
que para los estudiantes de posgrado ingresados, antes de 1977 asi como
después de 1980, en la mayoria de las Universidades de Estados Unidos (y
probablemente del resto del mundo), basicamente no se les ensefaba el
vinculo entre el desarrollo y la evolucién”. Hamburger (1980) fue uno de los
primeros que observo este hecho, que la sintesis omitid los trabajos de la
biologia del desarrollo: “Asi como fue formulada en su tiempo, la sintesis
moderna estuvo incompleta, sin ningun capitulo que concordara con los efectos
de la selecciébn de genes controladores de la variabilidad de procesos del
desarrollo”. De hecho, personajes como Ivan |I. Schmalhausen y Waddington
intentaron integrar la embriologia dentro de la sintesis, pero fallaron. Como
hemos sefalado anteriormente, Amundson (2005) ha estudiado en detalle el
caso para la biologia del desarrollo y una de las conclusiones a las que ha
llegado es que la genética aceptada por los arquitectos de la sintesis ha tenido
un modo y una historia muy diferente a la que involucra los procesos del
desarrollo embrionario; este evento provocé un descuido en la embriologia, ya
que las teorias que sustentaban el desarrollo con la evolucion eran
basicamente formalistas. En acuerdo con esto, De Renzi (1999, p. 119) indica:
“Quiza la clave del rechazo de estos aspectos [del desarrollo] esta,
inicialmente, en que en todo este tipo de explicaciones, la seleccion natural no
se erige en fuerza principal y tiene que conformarse con aquello que esta
permitido como compatible con [...] el componente interno”.

Por otro lado, Love (2007) explica que las innovaciones de las
investigaciones macroevolutivas estaban arraigadas a los estudios de la
morfologia y la paleontologia, el problema fue que este nivel evolutivo no tuvo
mucha atencién de los arquitectos de la sintesis porque ellos asumian que la
macroevolucion contaba con los mismos procesos que la microevolucion por
extrapolacion; y como la biologia del desarrollo abarcaba la parte

microevolutiva, por tanto, esta materia quedé también como un ejercicio
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complementario. Asi pues, Gould (1980, p. 170) comenta el hecho que
Simpson tuvo que sacrificar mucho de la paleontologia al someterla al
argumento de la extrapolacion: “La sintesis de Simpson unifico la paleontologia
con la teoria de la evolucion [darwiniana], pero de hecho pagdé un precio
bastante alto que fue el admitir que ninguna teoria fundamental podria
proponerse al estudio de los eventos y patrones mayores en la historia de la
vida”. Porque si la macroevolucion es tan sélo una extension de los proceso
microevolutivos, poco tendria la paleontologia que colaborar en la teoria de la
evolucion (mecanismos), solo seria una materia que se usa a la descripcion de
la vida en el pasado.

Para el caso de la morfologia, podemos observar que tanto Coleman
(1980) como Ghiselin (1980) reconocen que esta materia intervino poco dentro
del movimiento de la sintesis, sin embargo, su explicaciéon de tal exclusion es
diferente. Por ejemplo, Ghiselin atribuye esto a que la morfologia tenia poco
que ver con los procesos evolutivos puesto que es una ciencia meramente
descriptiva: “la morfologia tiende a ser una disciplina que recibe mas que
proporcionar para el desarrollo de la teoria de la evolucion [...] En general, el
papel de la morfologia en los estudios evolutivos ha sido para confirmar e
interpretar los descubrimientos de otras ramas de la biologia”. En cambio,
Coleman reconoce que los morfdlogos del siglo XX se dedicaron tan sélo a la
recreacion de la historia de la vida sin ninguna mencién de mecanismos
evolutivos, mientras que otros continuaron con sus investigaciones sin hacer
caso a la sintesis; el problema fundamental es que ellos no podian ligar sus
trabajos a la genética establecida, “la genética fue simplemente irrelevante para
la morfologia”. Los experimentalistas, por su lado, adquirieron mucho poder y
criticaron los objetivos tradicionales de los morfélogos, diciendo que la tarea
fundamental de la morfologia no era el estudio de los procesos evolutivos, sino
tan soélo recrear la historia de la vida. Sobre esto Coleman (1980, p. 181)
concluye que la razon principal del rechazo de la morfologia hacia la sintesis
(durante los afios veinte y treinta del siglo XX) se debié principalmente a que
ellos se enfocaban en el estudio de la forma, sin prestar importancia a la
diversidad dentro de la poblacion.

Pero Coleman (1980) sefiala al mismo tiempo un hecho bastante

interesante, pues personajes como Alfred S. Romer y Edwin S. Goodrich
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enfatizaban la importancia del concepto de homologia en sus investigaciones y
algo que los caracterizaba era la subordinacion de la adaptacion. Permitanme
utilizar un ejemplo histoérico sefialado por Coleman (1980, pp. 175-176), el cual
nos ayudara a concluir la discusion que tenemos aqui. Uno de los mayores
morfélogos y embridlogos del siglo XX, Gavin de Beer, en su libro de 1928,
Vertebrate Zoology, hacia hincapié en que el estudio de la comparacion podria
conducirnos hacia dos programas, el primero era el estudio de las homologias,
(el cual es considerado como la esencia de la morfologia), y el segundo era el
estudio de las convergencias. En cuanto al programa de las homologias, la
comparacion entre estructuras de diferentes organismos permite establecer la
singularidad de un grupo; la explicacion del origen de la forma podria utilizarse
sin ninguna referencia a la funcion; en otras palabras, la funcion no tendria un
papel significativo en el estudio de las homologias. Sin embargo, Julian Huxley,
quien colaboraba en la introduccién de su libro, aconsejaba mantener una
actitud mas abierta con respecto a este programa, porque la morfologia parecia
estar aislada de las otras disciplinas, sugiriendo intentar unificar la morfologia a
las otras ramas de la biologia: “La Morfologia, como disciplina autbnoma, tuvo
tales méritos que sus intentos de vinculacion [con otras disciplinas] no se han
hecho aun. Deberia mencionar aqui algunas de las formas en las que se podria
excluir a la morfologia si es que permanece separada, pero ésta puede llegar a
tener nuevas perspectivas una vez admitiendo la ayuda de sus disciplinas
hermanas” (Huxley, citado en De Beer, 1928, pp. XI-XII).

En cuanto al estudio de las convergencias, De Beer mencionaba que
existian similitudes estructurales que resultaban de la adaptacion; pero aqui el
interés de la adaptacion era secundario porque solo era el producto que se
observaba de estructuras ya establecidas. Por ejemplo, considérese que el
estudio de De Beer estaba enfocado en la estructura primordial de los
vertebrados, al hablar de las convergencias, solo se refiere a éstas como
subproductos de un nivel menos generalizado de adaptacion.: “Tres grupos
separados e independientes de vertebrados se adaptaron a la vida en el aire al
modificar sus miembros anteriores en alas. Estos son los extinguidos
Pterosaurios (reptiles voladores), los pajaros y los murciélagos [...] Los tres
tipos de alas justo describen el ejemplo [...] de la evolucion convergente de

partes de animales sin relacion de parentesco” (De Beer, 1928, p. 321). Es
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decir, que las modificaciones adaptativas, aunque surgen de tres grupos sin
relacion de parentesco, éstas parten de una estructura homodloga que es el
miembro anterior caracteristico de todos los tetrapodos.

De aqui volvemos a la intervencion de Huxley y al problema fundamental
gue concierne esta seccién, pues Huxley bien reconocio la estrecha relacion de
la evolucion independiente con un segundo tipo de homologia, y al mencionar
este hecho, aprovechd para mostrar la posibilidad de una sintesis entre la
morfologia y la genética experimental: “La concepcion central de la Morfologia,
la homologia, esta siendo modificada por la Genética. Se han registrado
mutaciones similares pero de genes independientes en diferentes especies de
Drosophila, esto muestra que la concepcion del ancestro comin ya no se
fundamenta por la idea original de homologia. Aqui obviamente nos acercamos
a la ortogénesis” (Huxley, citado en De Beer, 1928, p. XII).

Asi pues, si tenemos en cuenta el esquema de De Beer, que la
homologia corresponde a la similitud presentada por un esquema en comun,
que la convergencia es el producto de adaptacion a diferentes ambientes, y en
respuesta de Huxley, que la homologia también presenta casos de
independencia en comun (paralelismo), todo esto aunado a la insistencia de
Huxley por una sintesis entre la Morfologia y la Genética; entonces
entenderemos la confusion de nuestros términos de homologia, paralelismo y
convergencia. La primera deduccién que debemos tener en cuenta es que no
hay una unica clase de homologia, sino en realidad son dos conceptos, que Si
fueran descritos adecuadamente los fendmenos en los que se basan, sera facil
separarlos y diferenciarlos, es decir, la homologia separada del paralelismo. De
hecho, los dos conceptos de constriccion que hemos definido anteriormente
pueden ayudarnos a entender perfectamente con esta diferencia fundamental.

En primer lugar, la “idea original de homologia” reconocida por los
morfélogos y paleontélogos corresponde a nuestro concepto de constriccion
por preservacion del tipo, el cual estuvo apoyado por la teoria del saltacionismo
y su origen estuvo determinado para un nivel macroevolutivo. En segundo
lugar, tenemos la segunda clase de homologia, el paralelismo, que fue
reconocido por embridlogos y paleontdlogos, y que corresponde a nuestro
concepto de constriccidn por canalizacién; asimismo, este modo evolutivo

estuvo apoyado por la teoria de la ortogénesis y es observado en todos los
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niveles evolutivos. Quiza la diferencia, entre ambos modos e constriccion,
radica en que las homologias pueden surgir y costrefiir un armazén completo
de estructuras relacionadas, mientras que el paralelismo solo puede modificar
gradualmente aquellas estructuras que conforman el armazén completo. Las
nuevas homologias son el origen de nuevos caracteres, mientras que el
paralelismo es la modificacion similar de caracteres ya existentes.

La segunda deduccion que debemos tener en cuenta es con respecto al
papel de las convergencias. Estas corresponden al asunto de la adaptacion v,
dentro de la morfologia y la paleontologia podemos observar que representan
modificaciones similares a las condiciones de vida semejantes de organismos
de ancestros distantes, sin ningun tipo de constrefliimiento. La tercera
deduccidén que debemos ubicar es que la morfologia se apoyaba mas en la
genética de la biologia del desarrollo que en la genética tradicional, puesto que
esta ultima sélo se concentraba en la transformacién del gen y no en la funcién
del gen durante el desarrollo. Y de esto Ultimo nace nuestra confusion en la
terminologia.

Ahora bien, una vez que la sintesis rechazo las teorias formalistas, como
el saltacionismo y la ortogénesis, al considerarlas metafisicas y con
connotaciones antievolucionistas y, al mismo tiempo, una vez que subordiné el
papel de las disciplinas como la biologia del desarrollo, paleontologia y la
morfologia porque éstas apenas y encajaban con la teoria darwinista;
entonces, los fendbmenos de constriccidbn pasaron desapercibidos y hubo un
problema de traduccion entre el lenguaje de la morfologia y el de la genética
clasica. ¢ Qué consecuencias hubo? La homologia en el siglo XX tuvo un sin fin
de conceptos que llevaron a la confusion, por ejemplo, ésta adquirié un sentido
molecular creando una ilusion de persistencia de los genes como producto de
la adaptacion (después se dieron cuenta de esta incertidumbre porque los
genes homodlogos no necesariamente tienen relacion con las estructuras
homologas en diferentes organismos); y por otro lado, al no poder reconocer el
significado del paralelismo (ya que este término persisti6 con su sentido
geométrico, o bien, porque estuvo escondido dentro del concepto de

homoplasia que también incluia el concepto de convergencia),*® muchos

% véase “el paralelismo de Simpson” en el capitulo anterior.
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cientificos tuvieron problemas al tratar de separar la homologia de la analogia;
y esto también representd un problema metodolégico en la sistematica porque
s6lo se asumieron dos factores, homologia y homoplasia, y no tres (homologia,
paralelismo y convergencia). Con esto podemos concluir que en realidad la
sintesis moderna no fue una sintesis tan completa, porque abandoné la
contribucién de otras disciplinas que eran fundamentales para la teoria de la
evolucion; precisamente de aquellas que empezaban a integrarse para
enfatizar la importancia de los factores internos y que subordinaban el papel de
la seleccion natural.

Pero, ¢cual seria la solucibn a este problema?, ¢seguiremos
sosteniendo el argumento de la extrapolacion?, ¢continuaremos omitiendo el
papel de la biologia del desarrollo, la morfologia y la paleontologia para la
teoria de la evolucion?, ¢sera necesario desarrollar una nueva teoria de la
evolucion unificada? Aunque parezca extrafio, desde los afios setenta y
ochenta del siglo XX, muchos tedricos evolutivos han estado criticando la
ortodoxia de la sintesis. Por ejemplo, en 1980, en un famoso articulo titulado Is
a New and General Theory of Evolution Emerging? Stephen Jay Gould,
rechazando la vision ortodoxa de la sintesis, abogaba por el reconocimiento de
tres niveles evolutivos dentro de la teoria de la evolucion, la poblacion local, la
especiacion y los patrones macroevolutivos. Para el primer nivel, Gould
mencionaba que los procesos evolutivos mostrados por los sintéticos se
ubicaban soélo para este nivel; aun asi, él citaba sus dudas de si la seleccién
natural mantenia el control exclusivo de esos cambios genéticos a este nivel.
En el segundo nivel, llamado “ruptura de Goldschmidt”, Gould mostraba que la
especiacion no era del todo un cambio adaptativo, porque incluso el mismo
modelo de aislamiento implicaba un proceso no adaptativo, agregando que la
especiacién simpatrica podria ser un evento mas comun de lo asumido.
Finalmente el tercer nivel, llamado “ruptura de Wright”, implicaba un proceso
mas elevado de seleccion, mostrando que la especiacion es aleatoria con
respecto a la direccién de la tendencia macroevolutiva. De todo lo anterior,
Gould argumentaba que el darwinismo, proporcionado por la sintesis moderna,
se venia desplomando, por lo tanto, era necesaria una nueva teoria de la

evolucion. Esta teoria debia fundamentarse en una vision jerarquica, la cual
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trabajaria con las mismas causas conocidas en los distintos niveles, pero
actuando de manera diferente.®

En tanto, Niles Eldredge, en su libro Unfinished Synthesis (1985),
abogaba del mismo modo por una perspectiva jerarquica evolutiva, pues
aseguraba que el argumento de la extrapolacion no congeniaba con los hechos
observados en la paleontologia. El problema fundamental, aseguraba Eldredge,
era que los procesos evolutivos han estado considerados unicamente bajo la
perspectiva de la genética de poblaciones; pero si mantenemos esa
perspectiva tendremos una teoria evolutiva distorsionada que excluye procesos
importantes de la naturaleza que no pueden ser explicadas Unicamente por lo
que se ha visto en las poblaciones de los laboratorios, “ningun tedérico evolutivo
podria decir que la sintesis moderna es solo la genética de poblaciones”. De
hecho, uno de los efectos que ocasiond la sintesis fue excluir la investigacion
de muchas de las disciplinas (como la paleontologia y el desarrollo) para dar

cuenta con los procesos evolutivos:

“El modelo de la extrapolacion de la macroevolucion, el cual se basa
en un simple paradigma de procesos neodarwinistas, no puede revelar
una descripcion precisa y verdadera de la naturaleza. Una teoria
jerarquica basada en una ontologia pura de entidades biolégicas de
escala mayor posee un enfoque mas realista de la macroevolucion”
(Eldredge, 1985, p. 10). “El mecanismo de la evolucién ya no se vera
confinado a los procesos que estudiamos en las poblaciones
encerradas de Drosophila [...] hay procesos intrinsicos para cada nivel
gue no son reducibles a aquellos de niveles menos elevados o que se

incluyan en los niveles mas elevados” (Eldredge, 1985, p. 214).

%9 Aungue es importante sefialar que Gould cambia de parecer en escritos posteriores. Por
ejemplo, Cachon (2008, p. 101) menciona que dos afios después de escribir ese articulo,
Gould publicé otro articulo titulado “Darwinism and the Expansion of Evolutionary Theory”, ahi
él ya no buscaba sustituir la sintesis moderna por una teoria general de la evolucion, sino sus
objetivos se enfocaron en tan s6lo ampliar y corregir la teoria. Pese a esto, Cachén (2008, p.
104) sefiala que Gould rescat6 el papel de la seleccion natural pero sélo para explicarla en una
categoria jerarquica a nivel superior y que la expansién de la sintesis es del mismo modo una
teoria profundamente transformada. Asi pues, es evidente que mientras en su articulo de 1980,
Gould mostré una posicion bastante escéptica hacia la teoria de la evolucién darwinista, en La
estructura de la teoria de la evolucion pensé que la teoria sélo necesita modificaciones sin
alterar su cimiento original.
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Pero en los afios noventa hubo un crecimiento sorprendente en las
investigaciones de la biologia del desarrollo, especialmente en los
descubrimientos de los complejos Hox o genes de control maestro.*® De hecho,
esto propicio el surgimiento de una nueva disciplina que muchos han
reconocido como Biologia Evolutiva del Desarrollo o Evo-Devo. Pero,
¢exactamente qué consecuencia tuvo la nueva genética del desarrollo para la
teoria evolutiva? Scott Gilbert, uno de los embridlogos mas reconocidos de la
actualidad, en colaboracion de John Opitz y Rudolf Raff, han reclamado la
negligencia de la sintesis en los estudios de la evolucién, incluso ellos también
identificaron la existencia de una sintesis alterna a la ortodoxa: “si hubo una
sintesis moderna entre la genética [convencional] y la evolucién; por tanto,
pudo haber habido alguna otra sintesis no moderna que pudo haberla
reemplazado. Esta sintesis no moderna tuvo la nocién de que la evolucion era
causada por cambios en el desarrollo” (Gilbert, et. al., 1996, p. 358). Con base
en esto, Gilbert, Opitz y Raff anuncian el surgimiento de una nueva teoria de la
evolucion sintética, una concentrada en los estudios de la biologia del
desarrollo, en los estudios de la morfologia (que resalta la importancia del
papel de las homologias) y en los estudios de la paleontologia (que rescata la

tan anunciada exclusividad de los procesos macroevolutivos):

“Una nueva sintesis evolutiva mas robusta ha estado surgiendo, la cual
intenta explicar tanto los eventos macroevolutivos como los
microevolutivos. Esta nueva sintesis enfatiza en las tres areas
morfoldgicas de la biologia que habian sido marginadas por la sintesis
moderna de la evolucion: la embriologia, la macroevolucion y la
homologia. Los establecimientos para esta nueva sintesis ha sido
proveida por los nuevos descubrimientos de la genética del desarrollo
y de la reinterpretacion del registro fésil” (Gilbert, et al., 1996, p. 357).

Pero si consideramos el surgimiento de una nueva sintesis formalista y

enfatizamos la importancia de las disciplinas como la biologia del desarrollo, la

%9 Es curioso notar que el nombre de “Hox” proviene de la palabra Homeosis de William
Bateson, la cual utilizaba para describir aquellas mutaciones que referian al cambio de una
parte del individuo, por otra de diferente localizacion. Esas mutaciones homedéticas eran
también aquellas que Goldschmidt utilizaba para sus investigaciones.
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morfologia y la paleontologia ¢ podriamos rescatar las viejas teorias formalistas
como el saltacionismo y la ortogénesis? Por supuesto, hoy en dia atrevernos a
hablar de saltacionismo y ortogénesis es equivalente a tener concepciones
metafisicas de la evolucion; sin embargo, creo que uno de los propositos de
este trabajo ha sido rescatar su significado histérico y real, al ensefiar que
estas teorias mostraban los fendmenos de constriccion, pese a que sus causas
genéticas estuvieron siempre escondidas. En la actualidad, podriamos decir
que los nuevos descubrimientos de la genética del desarrollo podrian estar
resucitando esas viejas teorias de la forma, por ejemplo, Amundson (2005, p.
251) dice que los hallazgos de la duplicacion de los complejos Hox en los
diferentes organismos parecen implorar por una explicacion saltacionista: “Es
irresistible pensar que la evolucion de estos grados elevados de complejidad, y
posiblemente los taxones superiores, se debio a la duplicacion Hox”.

Por otro lado, Gould (2004) senala que el descubrimiento del gen
homologo para la formacion de ojos en diferentes grupos de animales, el Pax 6,
es un gran ejemplo de como los genes permiten pocas trayectorias dentro de
un panorama total de posibilidades fenotipicas: “las acciones de Pax6 son lo
bastante especiales y precisas para establecer un canal definido entre
alternativas concebibles”. Esto claramente justificaria una base genética para lo
que se ha establecido dentro de término original de paralelismo, la constriccion
canalizada: “la homologia genética en una ruta ontogénica tan primaria y
crucial requiere una reinterpretacion total de esta convergencia clasica [la
evolucion de los ojos en diferentes grupos de animales] como un caso de
paralelismo puro basado en una constriccion subyacente” (Gould, 2004, p.
1156).

Entonces, si en la actualidad podemos dar cuenta de los mecanismos
genéticos de la constriccion, creo que seria justificado referirnos al
saltacionismo y la ortogénesis pero en una version mejorada. A mi parecer,
después de la sintesis autores como Stephen J. Gould, Niles Eldredge, Steven
Stanley y Elisabeth Vrba siguieron hablando de evolucion rapida y constrefiida
dentro de teorias como la seleccion de grupo o el equilibrio puntuado, mientras
tanto, Pere Alberch habléo de la “potencialidad” de estructuras durante el
desarrollo. Tal vez las palabras saltacionismo y ortogénesis estuvieron

ausentes por el motivo de la reputacion; pero para evitar la confusion historica,
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creo que lo mejor seria referirnos a ellas como fendmenos de constriccion de
tipos y constriccion canalizada respectivamente, las cuales se incluirian en una
nueva sintesis evolutiva que podriamos llamar: la “teoria de la evolucion
estructuralista” o “teoria sintética estructuralista”. Y bien, si consideramos
rescatar el formalismo dentro de una nueva sintesis, ¢qué papel tendria la
seleccion natural dentro de la teoria evolutiva?, ¢es necesario seguir
conservando el darwinismo o s6lo mantendremos un ligero formalismo?

El problema de la consideracion de la herencia y el desarrollo reside en
el asunto de la permanencia de concebir la relacién lineal entre genotipo vy
fenotipo, porque el desarrollo, como punto intermedio, abarca una infinidad de
factores como la funcién e interaccion de distintos tipos de genes (reguladores,
estructurales), la conformacion de acuerdo al reacomodo estructural durante la
formacion del embrién, los productos de interacciones fisicas de los cuerpos, el
ambiente externo que lo rodea, etcétera. Bajo este esquema, la genética
resulta mas complicada de lo que se creia, dificilmente podriamos aceptar la
aplicacion de la genética de poblaciones, porque ésta soélo considera esa
relacion de linealidad. Al tener presente lo anterior, embridlogos como Gilbert,
Opitz y Raff, empezaron a admitir su escepticismo:

“La accion de las homologias dentro de los campos morfogenéticos
proveen algunas de las mejores evidencias de la evolucién [...] Por lo
tanto, las pruebas evolutivas son mejor que antes. Sin embargo,
parece que el papel de la seleccidon natural en la evolucidén juega un
papel menos importante. Esta es tan so6lo un filtro de morfologias no
exitosas generadas durante el desarrollo. La genética de poblaciones
esta destinada a cambiar, si no es que llegara a ser irrelevante para la
evolucién como el mecanismo newtoniano lo es para la fisica moderna.
La genética de poblaciones de genes reguladores y sus posibles
combinaciones dentro de los campos debera ser el nuevo programa de
investigacion principal [...] La biologia del desarrollo esta reclamando
su apropiado lugar en la teoria evolutiva” (Gilbert, et. al., 1996, p.
368).
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Figura 6.1. Representacion conceptual de la ampliacion de la teoria evolutiva moderna, en
términos de ideas, fenédmenos y disciplinas, segun Pigliucci. La elipse mas pequefia representa la
teoria original de Darwin, la elipse intermedia representa la Sintesis Moderna, y la elipse mas
grande la ES (extension de la sintesis), es decir, la nueva sintesis moderna (Tomado de Pigliucci,
2009).

Todo lo anterior muestra que estamos regresando a la vieja discusion
entre formalistas y funcionalistas. Pero ¢podremos forzar una sintesis de estas
dos visiones? Una de las perspectivas mas recientes sobre esta cuestion ha
sido sefalada por Pigliucci y Mduller (2010) al considerar tres restricciones
basicas de la sintesis que son: el gradualismo, el funcionalismo extremo y el
gen como Unico agente que produce variacion. En su libro como editores, ellos
pretenden mostrar que los avances de las disciplinas biolégicas como la
genética molecular y la biologia del desarrollo, permiten considerar las
restricciones de la sintesis mencionadas con anterioridad. Pigliucci (2007 y
2009), en particular, ha visualizado una nueva teoria evolutiva que no pretende
remplazar lo dictaminado en la teoria sintética de la evolucion, sino lo que
busca es extender la sintesis al abordar los nuevos avances epigenéticos

incluyendo los modelos de la macroevolucion (Figura 6.1).
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Sin embargo, podria haber cierta dificultad en establecer una sintesis
general, porque como bien ha sefialado Amundson (2005, pp. 252-256), el
programa de los estructuralistas siempre ha sido diferente al de los
funcionalistas. Por tanto, el punto de esa incompatibilidad subyace en el hecho
de la forma y la funcion, puesto que para el darwinista, el desarrollo es
innecesario una vez asumiendo que la guia de la especiacion es la mera
adaptacion; mientras que para el antidarwista (en vista de la genética del
desarrollo), la genética poblacional es irrelevante una vez que abandonamos la
relacion lineal entre genotipo y fenotipo y consideramos los hechos de la
constriccion interna. Una posibilidad podria ser que la genética de poblaciones
explique la microevolucion, mientras que la genética del desarrollo y la
paleontologia expliquen la macroevolucion; sin embargo, Amundson enfatiza
que el problema es méas grande que tan sélo asumir que cada una de las
disciplinas trabaja en distintos niveles evolutivos: “hablar de diferentes niveles
tan solo disfraza el problema”, y “para que sea posible una sintesis, debe
rechazarse una u otra (o las dos) [perspectivas]”. ¢Es la forma o es la funcion
la que domina el reacomodo de la estructura organica? En lo personal,
teniendo en cuenta todos estos hechos histéricos, propongo que renunciemos
a los dogmas establecidos en nuestras instituciones, es momento de
abandonar el darwinismo, porque esa es la Unica alternativa para concordar

con una sintesis y, solo asi, la ambicion de Huxley se podra hacer realidad.

275



276



-DISCUSION Y CONCLUSIONES-

Discusion

Llegamos asi a la discusion final de este trabajo, lo primero que debemos tener
en cuenta es la relacion que hay entre los fendmenos, los modos explicativos
de esos fendbmenos y los factores sociales que permiten sostener esos modos
explicativos. De acuerdo a este modelo, toda esa relacion empirica,
epistemoldgica y social es lo que permite el desarrollo y la aceptacion de los
conceptos utilizados en una disciplina o en una ciencia en particular. Pero
empecemos directamente con los fendmenos.

Fendmenos.- A lo largo de este trabajo he propuesto el reconocimiento
de dos fendmenos de constriccion o limitacién de la forma en los seres vivos: la
constriccion por preservacion del tipo y la constriccion por canalizacion. El
primer tipo de constriccion describe la existencia de estructuras invariables a
través del tiempo, las cuales podemos reconocer como caracteres que tienen
un valor taxondémico (géneros, Ordenes, familias, etcétera). Este fenomeno
estaria representado por el conjunto “A” y seria la descripcion de las
homologias. ElI segundo tipo de constriccion describe la evolucién
independiente de los caracteres, debido a las limitaciones impuestas por la
estructura, la cual sOlo permite ciertas rutas para la transformacion. Aqui es
necesario recalcar que los cambios evolutivos pueden ser conducidos por la
misma restriccion de la estructura o pueden requerir la ayuda de un factor
externo que acelere el cambio evolutivo en un canal determinado. Este
fendbmeno estaria representado por “A N B” y seria principalmente la
descripcion del paralelismo. Habria un fendémeno extra que estaria
representado por las convergencias, y podriamos describirlo como parte de un
proceso estrictamente funcional, o bien, dentro del conjunto “B” (véase tabla 4).
Pero, ¢la constriccion por canalizacion es una clase de la constriccion por
preservacion del tipo? La respuesta es no, puesto que la constriccion por tipo
representa estructuras bastantes limitadas, el cambio evolutivo puede

establecerse con el cambio discontinuo de toda o parte de la morfologia basica;
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mientras que la constriccion por canalizacion es un cambio positivo y continuo
gue permite pocas rutas de transformacion, ademas trabaja en caracteres ya
existentes, ayudando solo en la modificacion gradual de esos caracteres.
Aunque, ambos tipos de constriccion podrian interactuar mutuamente durante
el proceso de la evolucion.

Ahora bien, ¢de qué manera reconocian los evolucionistas las
constricciones descritas con anterioridad? Por ejemplo, con respecto a la
constriccion del tipo, Lankester la describia como el reconocimiento de
verdaderas homologias u homogenia. Para Goldschmidt significd el equilibrio
constante y la inalteracion de los procesos del desarrollo; en cambio para
Dobzhansky y Mayr era la representacion de la discontinuidad a travées de la
sistematica o la taxonomia. Y para los paleontdlogos como Schindewolf y
Simpson, ésta era la constancia y preservacion de estructuras basicas de los
grupos taxonOmicos a través del tiempo geoldgico. Con respecto a la
constriccion por canalizacion, para Lankester, ésta era parte del problema de la
evolucion independiente de estructuras semejantes y parte fundamental para el
reconocimiento de verdaderas homologias. Willey la ubic6 como estructuras
parecidas que evolucionaban a partir de dérganos semejantes. En tanto,
Goldschmidt reconocido que durante el desarrollo embrionario habia una
posibilidad de alternativas libres que permitian el cambio en los sistemas
complejos del desarrollo. Mayr y Simpson observaron que la estructura tendria
que restringir el cambio evolutivo. Y para todos los paleontdlogos, ésta se
presentaba como tendencias evolutivas de las estructuras, a través del tiempo,
gue se conducian hacia rutas bien establecidas (véase tabla 5). Pero, ¢como
los evolucionistas explicaron estos dos fenomenos?

Teoria.- En la historia del pensamiento evolutivo han surgido tres teorias
fundamentales: la teoria de la seleccién natural, la teoria de la herencia de
caracteres adquiridos, la teoria del saltacionismo y la teoria de la ortogénesis.
La teoria de la seleccion natural surgido después de las publicaciones de
Charles Darwin; pero, a finales del siglo XIX y principios del XX, no tuvo la
fuerza suficiente para mantenerse como una teoria aceptable pues existian
discrepancias con los fendmenos descritos con anterioridad, los cuales podian
ser aceptados mediante otra explicacion. De esta manera, la constancia de la

estructura y la aparente direccion predeterminada de las adaptaciones de los
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organismos fosiles encajaban perfectamente en la teoria del lamarckismo de
Scott. De hecho, la relacion entre la teoria de la seleccion natural y la herencia
de caracteres adquiridos se debe a que ambas explican la produccion de
adaptaciones, la diferencia radica en la frecuencia de las causas y los modos
de adquisicién de esas adaptaciones. Porque, aunque Charles Darwin pensaba
gue la seleccién natural era la causa principal del cambio evolutivo, también
aceptd la causa de los caracteres adquiridos y, del mismo modo, Osborn y
Scott, aceptaron la causa de la seleccion natural, pero no como un factor
dominante en la evolucion. De cualquier modo, la teoria de la seleccién natural
y el lamarckismo deben considerarse teorias funcionalistas porque los factores,
que causan la modificacion de la forma, son ambientales y funcionales (en el
sentido fisiologico).

La diferencia entre el saltacionismo y la ortogénesis se debe a que
ambos estaban centrados en los diferentes fendmenos de constriccion. Los
saltacionistas argumentaban que la Unica alternativa para salir de las
estructuras bien establecidas era mediante un salto discontinuo o la
modificacion completa de los sistemas embriol6gicos bien coordinados, eso
explicaria la conservacion de las estructuras a través del tiempo y su
consecuente modificacion. Sin embargo, la direccion continua y restringida de
las estructuras (constriccion por canalizacion) no fue de mayor interés para los
primeros saltacionistas. Asi pues, los ortogenetistas se concentraron en el
segundo tipo de constriccidon (la canalizacién), pues los factores internos (y no
los externos) debian ser los responsables de dirigir el rumbo de la evolucion.
Entonces la similitud entre estas dos teorias se debe a la preferencia de utilizar
las explicaciones de la estructura como medios principales de la evolucion,
tomando como explicacion secundaria la parte del ambiente, por ello, debemos
decir que son teorias estructuralistas. Esta claro que en cualquiera de las dos
teorias no se negaba a la seleccién natural como causa; sin embargo, también
ésta se relegaba a un papel secundario. Por ejemplo, en el saltacionismo, la
seleccion no era una fuerza creativa (en el sentido de esculpir las estructuras
mediante pequefias variaciones adaptativas), sino un mecanismo que escogia,
en el ultimo momento y en un solo instante, las estructuras con un buen
funcionamiento embriolégico. Después, la seleccion podia actuar a un nivel

inferior (macroevolucion) al proporcionar adaptaciones al armazon primordial.
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En la ortogénesis, tampoco se negaba la intervencion de la seleccién natural;
no obstante, los ortogenetistas argumentaban que muchos de los cambios o las
modificaciones de la forma, se debian a procesos internos y, por tanto, no
podrian ser adaptativos. Incluso, la teoria de la seleccion natural tampoco
desacreditaba los factores internos como causas, pues creian que el origen de
las especies podria darse, aunque con menor frecuencia, por un salto
discontinuo (principalmente en plantas), y que habia limitaciones de la
estructura que influian en el rumbo de la evolucion, aunque aqui la diferencia
es que los darwinistas argumentaban en que la mayoria del cambio era
conducido por la seleccion. Con base en todo esto, podemos decir que las
diferencias entre todas estas teorias se deben a la frecuencia o a la preferencia
de las causas desarrolladas en una época determinada.

Si nos concentramos en las causas que explicaron los fendbmenos de
constriccidon por preservacion del tipo o por canalizacion, veremos las
diferentes perspectivas con respecto a la preferencia de esas causas en los
personajes tratados durante este trabajo. Con respecto a la constriccion del
tipo, en la tabla 5, indic6 con negritas que las explicaciones de Willey,
Dobzhansky, Mayr y Simpson alteran el sentido estructural de la descripcion de
este tipo de constriccion, es decir, que la formacion de las estructuras
fundamentales se deben, mas bien, a un proceso continuo de adaptaciones
generadas por seleccion natural. De este modo, para Willey la constriccién por
tipo pueden ser tanto homologias como convergencia. Para Dobzhansky y
Mayr la estructura es consecuencia de un conjunto de genes compartidos que
se han conservado por la funcion, o bien, que han convergido
independientemente hacia la misma direccion y hacia la misma forma. Por otro
lado, Simpson interpreta las estructuras fundamentales como tipos adaptativos,
gue surgen y ocupan una zona ecoldgica estable. Tomando en cuenta esto,
podemos notar que en todos estos evolucionistas, las explicaciones de la
forma subyacen en la adaptacion y en la funcion. Este hecho muestra, que en
nuestro esquema de descripcibn de semejanzas (véase tabla 4), los
funcionalistas invaden, con explicaciones funcionales, los fendbmenos de la
forma. Por ejemplo véase que Willey incluso considera casos de convergencia

en el conjunto “A”.
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En el caso contrario tenemos a Scott, Osborn, Goldschmidt y
Schindewolf que interpretaban la constriccion por preservacion del tipo como
parte de un factor exclusivamente interno. Por ejemplo, aunque Goldschmidt
argumentd que la seleccion podia actuar al permitir nuevos complejos del
desarrrollo, el factor interno es quien permite el establecimiento de esas nuevas
estructuras, y no la seleccién como estabilizadora. Ademas estaria actuando en
un segundo nivel, es decir, no en la formacion continua de la estructura animal,
sino en la decisién final de estructuras no necesariamente con un valor
adaptativo.

Ahora bien, con respecto a la constriccion por canalizacion, en la tabla 5,
podemos observar que Lankester, Willey y Dobzhansky mantienen que la
direccidon del cambio evolutivo es exclusivamente debido a la seleccién natural.
Algo interesante vemos en Lankester y Willey, pues ambos comparten el punto
de vista acerca de la constriccion, pero en un sentido en el que la semejanza
de las estructuras, que evolucionaron posteriormente, corresponde con la
similitud de las estructuras de inicio (ya sean homoélogos o no). Por tanto, el
organo homodlogo con el que comenzamos soOlo ayudaria a incrementar la
probabilidad del desarrollo de 6rganos, que podiamos considerar homologos,
pero la guia sigue siendo exclusivamente la seleccion natural (véase tabla 5).

Una posicion contraria estaria establecida por Scott, Osborn,
Goldschmidt y Schindewolf, pues la caracteristica que todos ellos comparten es
gue los factores internos también pueden conducir el cambio evolutivo en ese
nivel. Osborn quiza es el mas extremista de todos, pues pensaba que incluso
las adaptaciones podian originarse por medio de factores hereditarios. Luego
tenemos a Goldschmidt y Schindewolf, quienes pensaban que una genética
restringida por el sistema de la ontogenia y las constricciones del desarrollo
eran suficientes para explicar esas tendencias evolutivas, sin adjudicar algun
mérito al ambiente o a la funcidén. Pero Scott y Schindewolf también explicaban
que dichas tendencias podian ser ayudadas por factores externos (por ejemplo,
véase la explicacion del paralelismo de Scott y la convergencia de Schindewolf
en la tabla 8). Finalmente tenemos dos términos intermedios en la canalizacion:
Mayr y Simpson reconocian que las constricciones del desarrollo (o la
estructura misma) podian restringir y limitar las alternativas de la seleccion

natural. No obstante, pensaban que el proceso era tan sélo una restriccion,
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puesto que los factores internos no pueden dirigir el cambio de la estructura
(aungque algunos argumentos de Simpson pueden resultar controversiales,
véase su explicacion de paralelismo en la tabla 3 y 8).

Teniendo en cuenta todos estos hechos, podemos argumentar que
Scott, Osborn, Goldschmidt y Schindewolf se colocarian en la categoria de
estructuralistas, porque mantienen prioridad a los factores internos como
medios para explicar los fenOmenos antes mencionados. Y por otro lado,
podemos agrupar a Lankester, Willey, Dobzhansky, Mayr y Simpson como
funcionalistas, pues su explicacion principal residi6 en la seleccion natural
como factor externo.

Factor social.- Evidentemente, a través de la historia, ha habido una
fuerte contienda entre estructuralistas y funcionalistas. Durante finales del siglo
XIX y principios del XX, la mayoria de los debates se centraron en las causas
gue producen el cambio evolutivo, que como he mostrado, algunos se
inclinaban mas en el factor interno, mientras que otros en el factor externo. Con
respecto al debate que hemos estado tratando, o que vemos es que las
descripciones de los conceptos de homologia, homoplasia, paralelismo y
convergencia han estado cambiando debido a esas diferencias de opiniones.
Asi podemos ver en la tabla 6 que para Lankester y Willey el factor externo es
el que domina en su explicacién de la homoplasia, en cambio para Osborn el
factor mas importante de la homoplasia es el interno. Por otro lado, en la tabla
6 vemos que la comparacién entre el paralelismo de Osborn y Willey sucede
algo semejante, pues el factor interno para Osborn es su causa principal.
Ademas de que el paralelismo cambié de significado, pues originalmente, Scott
habia definido el paralelismo en la zona “A N B”, que equivale a la homoplasia
de Osborn y Willey.

Otro asunto importante para la discusion del debate entre la forma y la
funcidén y su relacion con los términos de paralelismo y convergencia fue lo
acontecido entre los afos de 1930 a 1960. Durante esos afos, el debate de la
evolucion se encontraba dividida entre estructuralistas (que abogaban el
saltacionismo y la ortogénesis) y funcionalistas (que defendian el mecanismo d
ela seleccion natural como el mas importante). Lo importante de aqui es que
muchas disciplinas se especializaron en el debate, de ese modo, muchos de

los estudios de la biogeografia, la morfologia, la genética experimental, la
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biologia del desarrollo y la paleontologia apoyaba un punto de vista
estructuralista. Por otro lado, existian otras disciplinas que a sustentaban un
punto de vista funcionalista como la biogeografia, la genética de poblaciones, la
genética experimental, la paleontologia. De aqui mi propuesta de una sintesis
formalista, puesto que si la sintesis moderna se describe como el acuerdo entre
diferentes disciplinas para sustentar que la causa primordial del cambio
evolutivo es la seleccion natural, también pudo haber otra propuesta
equivalente para sustentar que las constricciones dominan y dirigen los
cambios mas importantes de la evolucion.

Bajo esta perspectiva me concentré en la diferencias de las
explicaciones evolutivas para entender el desarrollo que tendrian
posteriormente los conceptos de homologia, paralelismo y convergencia. De
hecho, analicé en detalle los conceptos de paralelismo y convergencia de
Simpson y Schindewolf, ya que ellos aplicaron esos términos dentro de la
paleontologia (una disciplina fundamental para las investigaciones
macroevolutivas). Ademas, cabe resaltar que Simpson fue un personaje
fundamental para el desarrollo de los conceptos modernos de paralelismo y
convergencia.

Siguiendo la tabla 6, lo que se encontr6 fue que el paralelismo de
Schindewolf difiere del paralelismo de Schindewolf al considerar que sélo el
factor interno es la causa de esta descripcion. En cambio, el paralelismo de
Simpson es una mezcla entre el factor interno y el factor externo. Esto implica
que Simpson considero la constriccion del tipo como una causa que impide el
cambio, en la vision de Schindewolf las constricciones lo dirigen. Con respecto
a la convergencia, Simpson considerd0 que el factor externo era el Unico
responsable de las similitudes adaptativas, por el otro lado, Schindewolf
argumentd que las convergencias también implican el factor interno. De esto
cabe sefalar que la convergencia de Shindewolf se encuentra en la zona “A N
B”, pues los casos mas controversiales de convergencia en realidad estan
canalizados a partir de una estructura fundamental. Para Schindewolf, las
analogias o la zona “B”, solo incluyen casos de similitud de la funciéon (como las
alas de la mariposa a comparacion de las del murciélago), nunca de la forma.

Ahora bien, ¢qué tipo de vision de los conceptos heredamos?
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En el capitulo 6 analizamos algunos problemas de caracter histérico y
social relacionados al proceso denominado “sintesis moderna’”. Lo que
destacamos fue que el rechazo del estructuralismo se debid a la retérica y al
manejo de la historia por parte de los darwinistas. Por ejemplo, Mayr nos
presentd un esquema en el que los logros de la sintesis se habian llevado a
cabo debido a la refutacion de las teorias que tenian una comprension
inadecuada de la herencia (saltacionismo, ortogénesis y lamarckismo), ademas
porque se habian eliminado las barreras que impedian la comunicacion entre
las distintas disciplinas (como la paleontologia con la genética). De hecho, su
clasificacion de la historia del pensamiento evolutivo (pensamiento poblacional
versus pensamiento tipoldgico) no concuerda ni con los modos de pensamiento
de la época, ni con los relatos de la historiografia actual. Mayr presentaba el
saltacionismo como una teoria mas apegada al creacionismo que a la
evolucion, y la ortogénesis era una teoria del progreso evolutivo. Simpson, del
mismo modo, representd la ortogénesis como una teoria relacionada a la
herencia de caracteres adquiridos y cuyas causas se debian a fuerzas misticas
y de caracter divino, por lo que consideraba que fueran inmediatamente
abandonadas debido a los nuevos descubrimientos de la genética.

Ahora bien, si el formalismo estaba representado por la teoria del
saltacionismo y la teoria de la ortogénesis, y si estas teorias se concibieron en
términos metafisicos y divinos, por lo tanto, el estructuralismo dentro del debate
de la evoluciébn desaparecié, tanto en la historiografia asi como en su
trascendencia de investigacion. Y del mismo modo, muchas disciplinas
estuvieron subordinadas, precisamente de aquellas disciplinas que se
fundamentaban en una vision estructuralista de la evolucién. De ahi quiza
subyace la explicacion del por qué se perdié de vista el reconocimiento de los
fendmenos de constriccion como entidades exclusivas de la estructura y, por
tanto, perdimos también la ubicacion exacta de los términos de homologia,
paralelismo y convergencia. Porque como he mostrado, la perspectiva
funcionalista, al inclinarse hacia la izquierda de nuestro esquema (tabla 4),
provoca una confusion de los términos, pues el factor externo se mezcla con
los aspectos de la forma.

Conceptos.- En la tabla 6 se indica los diferentes significados de las

palabras: homoplasia, paralelismo y convergencia. Ahi podemos notar

284



claramente la evolucion de las definiciones, destacando que algunas se han
preservado invariables a través del tiempo, no obstante su explicacion difiere
considerando la tendencia entre el estructuralismo con respecto al
funcionalismo. Y de igual manera, como se ha sefialado, que las palabras se
han ubicado en distintas partes de nuestro esquema (tabla 4) debido a esas
diferencias epistemoldgicas ¢ qué cambios y diferencias podemos sefialar?

El primer punto que debemos considerar es la evolucion de la palabra
homoplasia. En el capitulo uno, analizamos en detalle el origen del concepto de
homoplasia a partir de los trabajos de Lankester. Ahi concluimos que el término
de homoplasia de Lankester mantuvo un significado general para la descripcion
de los fendmenos de la evolucion independiente de estructuras semejantes.
Por un lado, Lankester describido el origen independiente de caracteres
semejantes que podian considerarse como homodlogos y porgue su evolucién
posterior surgia a partir de caracteres similares u homélogos vy, por el otro lado,
que el término homoplasia comprendia todos los casos en los que la estructura
se adquiria por el parecido debido a la funcion. Después, Osborn tomé el
concepto de homoplasia de Lankester y lo interpreté para describir la evolucién
independiente de estructuras similares que podriamos llamar homodlogos,
diferenciandolo del paralelismo y la convergencia que estarian representados
por la analogia estricta. Mas adelante, Willey toma el mismo sentido de la
homoplasia de Osborn, y del sentido estructural de la homoplasia de Lankester,
al describir la interseccién del reconocimiento de homologias a través de un
caso mas de evolucion independiente. Asi en la tabla 4 veremos que la
homoplasia de Lankester se encuentra en “A N B” y “B”, mientras que la
homoplasia de Osborn y Willey separan la homoplasia de Lankester al ubicarla
en la zona “A N B”. Debido a esto, podemos decir que el sentido original de la
palabra homoplasia, pertenece a la descripcién del fendmeno de constriccidon
por preservacion del tipo que se refiere a estructuras homologas que han
surgido independientemente a través de una base estructural homdloga o
similar. Sin embargo, pese a que podemos relacionar ambos conceptos bajo
una misma descripcion, las causas que ocasionaban el fenémeno fueron
distintas. En la tabla 6 veremos que Lankester y Willey preferian el factor
externo para describir la homoplasia; Osborn optdé por el factor interno. La

causa principal de la homoplasia de Lankester y de Willey fue la seleccion
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natural actuando sobre 6rganos homologos o parecidos. Para Osborn, la causa
principal fue la ortogénesis, pues las variacion parecian tomar el mismo rumbo
para formar 6érganos homaologos independientemente de la ancestria directa, un
fendmeno que llamo6 homdélogo potencial (véase tabla 8).

El segundo punto que debemos tener en cuenta es la convergencia. El
primero en describir el fenbmeno mediante la palabra convergencia fue Scott.
Si bien Scott estudié las sugerencias de la homoplasia de Lankester, o tomo la
palabra de los escritos de los alemanes, Scott fue el principal difusor de la
palabra convergencia asociada a la descripcién de la evolucién independiente
en linajes separados. En la tabla 7, veremos que la definicion de convergencia
de Scott es semejante a todas las demas definiciones incluyendo la actual. No
obstante, la convergencia de Scott estaba basada en la teoria de la herencia de
caracteres adquiridos. Después, Osborn reconoce el mismo fenbmeno de
convergencia, e incluye su sentido geométrico de lineas que convergen en el
mismo punto a partir de linajes separados. Este seria un concepto antagonico
del de “divergencia”, el cual indica que dos puntos se separan a partir de un
mismo punto. Una vez abandonado el lamarckismo, la causa de la
convergencia para Osborn fueron los tres factores que podian producir
adaptacion: la ontogenia, el ambiente y la seleccion (véase tabla 8). Aqui la
diferencia con el sentido moderno de la convergencia es que, ni Scott, ni
Osborn adjudican como causa principal a la seleccion natural, ya que para ellos
la importancia de la funcion estaba en segundo plano. Willey fue el primero en
explicar detalladamente la convergencia bajo el mecanismo de la seleccion
natural. Willey incluso imagina que mucho del cambio evolutivo es debido a la
convergencia, incluso incluye la convergencia dentro de “A” y de “A N B”. Por
tanto, para Willey la convergencia es un fenémeno comun, que implica distintos
fendmenos en los que incluye: el mimetismo, la homoplasia y el paralelismo
(sobre este Ultimo véase mas adelante). Basandome en estos hechos,
podemos reconocer que el concepto moderno de convergencia nace a partir de
la convergencia de Willey.

Para mediados del siglo XX, personajes como Dobzhansky, Mayr y
Simpson utilizaban el fendmeno de convergencia para corroborar el poder de la
seleccion natural para desarrollar fenotipos similares sin ningun tipo de

constriccion implicita. Y aunque Simpson utilizé la palabra en el sentido
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geomeétrico, la esencia fundamental de la convergencia fue la capacidad de la
funcion para generar fenotipos similares. De ese modo, Simpson pudo explicar
la sucesion de grupos fosiles por reemplazo del habitat, y explicé que las
estructuras de valor taxondmico tenian un valor adaptativo, debido a la similitud
de la funcién. Eso, por supuesto, era una explicacion de la constriccién por
preservacion del tipo basada en la seleccion estabilizadora.

Pero no todos dieron prioridad a este concepto de convergencia a
mediados del siglo XX. Por ejemplo, la tabla 4 nos indica que la convergencia
de Schindewolf estaban dentro de la zona “A N B”, y separado de la zona “B”.
Por supuesto, Schindewolf estaba consciente de los fendmenos de la evolucion
independiente como el caso de la evolucidon del lobo marsupial con respecto al
placentario. No obstante, pensaba que esa evolucion era el mismo caso de la
evolucion paralela, porque ambos organismo partian de una base genética
comun, o bien, del tipo fundamental de los mamiferos.** Aqui hay que tener en
cuenta que la convergencia de Schindewolf seria casi equivalente a la
homoplasia Willey, en el sentido de la descripcion (6rganos considerados
homologos que surgen de 6rganos homoélogos), y la explicacién seria un poco
parecida a la explicacion tres del paralelismo de Simpson (véase tabla 3), pero
mas apegada a la explicacion uno del paralelismo de Simpson. En otras
palabras, la convergencia de Schindewolf serian cambios conducidos y
constrefiidos que pueden ser ayudados por factores ambientales a partir de
organos homologos o parecidos (véase su explicacion de la convergencia en la
tabla 8).

El tercer punto por analizar es el paralelismo. Como mostramos durante
el desarrollo de este trabajo, la palabra paralelismo tuvo dos significados: el
primero es el paralelismo en el sentido original y el segundo es el paralelismo
en el sentido geométrico. Tomando en cuenta esto, podemos rastrear dos
historias del paralelismo. El paralelismo en el sentido original se refiere a la
descripcion del fendmeno de constriccion por canalizacion o zona “A N B”. El

primero en proponerlo fue Scott, al tener en cuenta el problema de la

“! Esto es una evidencia perfecta que el sentido de la ortogénesis es la constriccion por
canalizacion (es decir, no como una fuerza teleol6gica y guiada por factores desconocidos, sino
como un proceso conducido por factores internos conocidos como las constricciones genéticas
y del desarrollo); pues aqui la tendencia no era totalmente conducida por las constricciones,
sino requeria también la ayuda del factor externo.
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homologia sugerida por Lankester. La separacion de la homoplasia en
paralelismo y convergencia fue esencial, pues Scott mostré que el paralelismo
describia la tendencia de los caracteres para formarse independientemente en
organismos relacionados, y que se debia a las constricciones de la forma las
cuales guiaban y conducian la variacion. De aqui es importante recalcar que
este sentido del paralelismo siempre estuvo arraigado a la teoria de la
ortogénesis. Schindewolf, por ejemplo, mantuvo el término para describir todas
las modificaciones ortogenéticas que se mostraban en el registro fosil. Asi
podemos decir, que el paralelismo nace principalmente de una teoria
estructuralista, y que se centraba en la evidencia de la formacion de caracteres
semejantes que surgen independientemente debido a factores que tienen
mucho que ver con la relacion de parentesco. Véase en la tabla 7, por ejemplo,
que esta definicibn de Scott es similar a las definiciones de Osborn,
Schindewolf, y Simpson.

El segundo sentido del paralelismo es el que describe la evolucion
convergente de dos linajes diferentes y no emparentados. Aqui tenemos que
mencionar un dato curioso, pues Osborn describi6 el mismo fenbmeno de
paralelismo de Scott, pero mediante la palabra homoplasia, es decir zona “A N
B”. Adn asi, encontramos que describe la palabra paralelismo mediante la
definicion de Scott (véase tabla 7). Sin embargo, al momento de utilizar la
palabra homoplasia, mete el paralelismo y la convergencia en la zona “B”. Lo
gue vemos es que el paralelismo de Osborn entra en la categoria del sentido
geomeétrico, pero al mismo tiempo muestra un sentido de constriccion. No
obstante, Willey toma la palabra “paralelismo” directamente del vocabulario de
los paleontdlogos, pero inmediatamente lo transforma para darle el significado
geométrico de la palabra, es decir, de dos lineas avanzando paralelamente en
dos linajes separados. De ahi, también lo coloca en la zona “B”, pues el
paralelismo era mas bien, una manera de describir un fenbmeno general de la
convergencia. Si observamos la relacién que hay entre los términos de Osborn
y los de Willey en la tabla 4, veremos que los conceptos coinciden
perfectamente en los conjuntos. Aun asi, para Osborn la produccion de la
homoplasia y el paralelismo era debido a un factor interno, para Willey era
exclusivamente el factor externo (véase tabla 6). La causa del paralelismo para

Osborn fue la ortogénesis, para Willey fue la seleccion natural. En vista de esto,
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concluimos que aunque los conceptos encajan con la descripcion del mismo
fendmeno, la teoria explicativa difiere considerablemente.

Finalmente llegamos al punto del desarrollo del paralelismo a
mediados del siglo XX. Sobre esto podemos confirmar que el término de
paralelismo original de Scott trasciende en el vocabulario de los paleontdlogos.
Schindewolf utilizé el paralelismo en el sentido de Scott para describir la
ortogénesis. La diferencia, con los antiguos ortogenetistas, es que Shindewolf
proporciona bases genéticas y del desarrollo para explicar el paralelismo visto
como tendencias de los linajes para desarrollar caracteres similares (véase
tabla 8). Otra caracteristica del paralelismo de Schindewolf es que se puede
ubicar en “A N B”, que seria el mismo fendmeno descrito para la homoplasia de
Osborn y Lankester. Pero como vimos, la tabla 4 nos muestra que la
convergencia de Schindewolf esta en “A N B”. El punto principal de esta
singularidad es que la explicacion del paralelismo de Schindewolf va mas alla
de la descripcion de un origen independiente debido a factores funcionales que
trabajan sobre un mismo sustrato. En otras palabras, las constricciones de las
formas conducen el cambio evolutivo y no el ambiente. ¢Podriamos estar
hablando de dos sentidos de la constriccién por canalizacion? Si observamos la
tabla 9, podemos darnos cuenta que si, y aqui veriamos perfectamente la
separacion entre el paralelismo y la convergencia de Schindewolf. Pero esto
solamente podria ser visto mediante una teoria estructuralista (volveremos a
este punto mas adelante).

Aqui llegamos al punto crucial del término moderno de paralelismo.
Como vimos, Simpson cambio la perspectiva de la ortogénesis original por una
ortogénesis metafisica. Aun asi, describié la ortogénesis y tratd su problema
por medio del término de paralelismo. Para Simpson, el paralelismo podia tener
tres explicaciones (véase tabla 3): 1) que la estructura del parentesco limita las
posibles alternativas del avance evolutivo, aunque aqui la seleccion puede
interactuar en el cambio, ya que los linajes emparentados, al contar con las
mismas estructuras, y al estar expuestas al mismo ambiente, tendrian mas
posibilidades de desarrollar las mimas estructuras; 2) que en organismos
emparentados, las mutaciones cambiarian en el mismo sentido y, por ende, la
estructura estaria conduciendo el cambio (este punto es muy controversial); y

3) que la seleccidn natural trabaja en 6rganos similares u homologos.
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Ahora bien, la primera y segunda explicacion del paralelismo de
Simpson es similar a la explicaciéon de la ortogénesis de Schindewolf. De
hecho, la primera explicacion de Simpson podria parecerse a la tercera; pero la
diferencia radica en que, en la primera explicacion, la estructura puede
conducir el cambio, y la seleccién es una fuerza que lo incrementa. En la
tercera explicacibn hay menos constriccion de la forma, la seleccion es la
encargada de la direccidon de la forma casi en su totalidad. De ahi que ésta cae
mas en la explicacion de la homoplasia de Willey.

Sin embargo, el destino del término de paralelismo cambiaria de curso
una vez asumido que el concepto generaba problemas con el darwinismo. En
el capitulo 5 mostramos que los darwinistas ignoraban la importancia de las
constricciones como hechos causales del cambio evolutivo. Debido a que el
factor interno tan sélo suministraba la materia prima por medio de mutaciones
azarosas, la estructura por si misma no era capaz de establecer el cambio, la
guia principal era la seleccion natural trabajando sobre variacion continua e
isotropica. Esta vision afecto la perspectiva que existia en las teorias y las
disciplinas que se fundamentaban en la prioridad de la estructura como causa
de la evolucién; y del mismo modo, afectaron los conceptos en los cuales los
estructuralistas se basaban. Asi por ejemplo, como vimos en el capitulo cinco,
el conflicto que tuvo Haas con Simpson, con respecto al término de
“paralelismo”, se basOé en esa diferencia fundamental. Puesto que las
constricciones no podrian dirigir el cambio, la opcién que retomé Haas fue
presentar el paralelismo en el sentido geométrico (paralelismo de Willey), es
decir, como otro caso de evolucion convergente. De acuerdo con eso, Haas
pensé que no habria la necesidad de ubicarlo como un caso especial de la
evolucion independiente. Por lo tanto, la diferencia entre convergencia y
paralelismo no seria crucial, serian mas bien presentados mediante un
concepto general de homoplasia que describe la evolucion independiente
debido a causas funcionales. Véase en la tabla 4 que la homoplasia de
Lankester y la homoplasia de Haas oculta la zona “A N B”, de hecho, ésta se
funde con “B”. De esta manera el fenomeno de la constriccion por canalizacion
desaparece como fendmeno que demanda una causalidad. Agregando el
hecho que en una vision funcionalista, es dificil apreciar una division extra para

la zona “A N B” (véase tabla 9).
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Por ejemplo, con respecto a la teoria de Schindewolf, en primer lugar
podemos apreciar bastante bien que la homologia jamas se confunde con el
paralelismo, puesto que la homologia se representa como la constriccion por
preservacion del tipo, la Unica alternativa de nuevas homologias es el cambio
discontinuo. En segundo lugar, que el paralelismo explica cambios graduales
en la estructura, sin originar 6rganos nuevos, pero que se conducen hacia un
mismo punto debido a las constricciones genéticas del desarrollo, sin ayuda de
ningun factor externo (y este seria el primer sentido de la constriccion por
canalizacion). En tercer lugar, que la convergencia implica que muchos de esos
cambios graduales se expliquen por canalizacion, es decir, podria interactuar la
seleccion natural, pero solo modificando las estructuras a partir de una base
estructural comun (y este es el segundo sentido de la constriccion por
canalizacion). En cuarto lugar, tendriamos una simple analogia, que so6lo nos
explica la similitud de la funcién, sin nada que ver con la semejanza de la
estructura (como las alas de las mariposas con respecto a las alas de los
murciélagos).

Pero en una teoria funcionalista, los conceptos se mezclan entre si,
porque si todo el cambio evolutivo es gradual, por tanto, no habria un limite
claro y estable sobre la zona “A”, la zona “A N B” y la zona “B”. Las homologias
se funden con el paralelismo, y el paralelismo con la convergencia, y de hecho,
la convergencia con la homologia. Pero debido a que el funcionalismo
darwiniano triunfo, por cuestiones historicas comentadas con anterioridad, y
como se subordinaron disciplinas que fueron fundamentales para el desarrollo
de los conceptos de homologia y paralelismo (como la morfologia, la biologia
del desarrollo y la paleontologia), entonces, las explicaciones y la descripcion
de estos términos tuvieron una creciente confusion durante mediados y finales
del siglo XX. Por supuesto, esto no lo explica todo, pero creo que el problema
de la homologia y el paralelismo tiene que ser de caracter social por rechazar

todo el desarrollo del estructuralismo.

Conclusiones

Basado en esta discusion, se concluye que la preferencia basada en la

dicotomia del debate entre la forma y la funcién y los factores sociales que
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determinan la aceptacion de las teorias son los responsables de la
transformaciéon continua de los significados y conceptos de la “homologia”,
“homoplasia”, “paralelismo” y “convergencia’. Por supuesto, diferenciar los
términos de paralelismo y convergencia es de suma importancia, ya que eso
nos permite reconocer el fendmeno de constriccibn por canalizacion como
diferente de la mera analogia. Ademas, hacer la separacion entre paralelismo y
homologia nos da la clave para reconocer la constriccion por preservacion del
tipo. El paralelismo no deberia ser considerado como un término funcional,
porque histéricamente representa el cambio evolutivo de la constriccion, sin
adjudicar al ambiente. Asimismo, esto resulta ser controversial, porque
actualmente el paralelismo se ha concebido como un término que restringe la
variacion, pero que necesita del factor externo para avanzar hacia un punto
determinado. De hecho considero que no debe existir ningiin continuo entre la
homologia y la homoplasia, y si debe existir una linea tenue entre los aspectos
formales y funcionales, ésta debe ser entre la constriccion por canalizacion y la
convergencia. El problema de la terminologia habria surgido al adquirir una
teoria funcionalista, porque si las formas organicas cambian graduales a través
del tiempo, ninguno de los fendmenos de constriccion podria definirse con
claridad, porque no habria limites claros en los grados de la estructura. Pienso
que ese ha sido uno de los problemas centrales del reconocimiento de la
homologia. Por tanto, la solucion seria abandonar una vision funcionalista,
porgue una teoria estructuralista nos permite delimitar perfectamente los

fendmenos estructurales de los funcionales.
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FORMA A B FUNCION
A= Constriccion por tipo
A N B = Constriccion por canalizacion
B= Similitud sin constriccion A N B
A AnB B
Lankester Hornogenia Homoplasia Homoplasia
Scott Homologia Paralelismo Convergencia
Osborn Homologia Homoplasia Convergencia v Paralelismo?®
Willey Homologia v Convergencia Homoplasia Convergencia vy Paralelismo
Schindewolf Homologia Paralelismo y Convergencia Analogia
Simpson Homologia Paralelismo Convergencia
Haas Homologia Homoplasia Homoplasia
Concepto actual Homologia Faralelismo Convergencia

Tabla 4. Representacion conjuntista de los diferentes fendmenos observados de la semejanza de las estructuras organicas, en la cual se indica su descripcion mediante los
términos de homogenia, homologia, homoplasia, paralelismo y convergencia de los diferentes tedricos evolucionistas. El conjunto “A” es la constriccién por tipo, la cual
describiriamos hoy en dia como la homologia. El conjunto “B” es la similitud por funcién, la cual describimos como la convergencia. Y la interseccion de “A” y “B” es la
constriccion por canalizacion, la cual describiriamos como el paralelismo. Véase que la homoplasia de Lankester corresponde a “A N B”, Lankester consideraba este sentido
de la homoplasia como un tipo de homologia. A diferencia de Haas que proponia ese sentido de la homoplasia como una representacion mas general de la convergencia.
Willey incluye la convergencia en “A”. Existe una similitud de encuentro entre los conceptos de Osborn y Willey; sin embargo, las causas que las explican son diferentes. El
paralelismo de Scott y de Simpson corresponde con los actuales. Mientras que Schindewolf coloca la convergencia como un caso mas de la constriccién por canalizacion, y lo
separa de la analogia. *El paralelismo de Osborn es un caso especial de constriccion que produce adaptaciones.
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Constriccion por preservacion del tipo

Constriccion por canalizacion

sincronizados gue cualguier cambio alteraria el sistema
entero.

Lankester Hary una correspondencia de estucturas dehido a un Hay correspondencia de estructuras similares que se han

arigen hereditario. formado debido a fuerzas ambientales semejantes a partir de
partes similares u homélogas.

Scott Hay una constancia de las estructuras durante largos Hary cambios constantes en los darganos a traves del tiempo. La
periodos de tiempo. wariacion se restinge y permite pocos caminos de cambio.

Osborn Las rectigradaciones son cambios cualitativos o son el Las wariaciones se dirigen  uniformemente hacia  puntos
origen de nuewos caracteres, agui 1o factores externos establecidos. Mo hay un ndmero ilimitado de alternativas.
no intersienen.

Wi"ey El origen de los caracteres es por la herencia comun Las estructuras que evolucionan por convergencia a partir de
o por la convergencia debida al ambiente ¢ a organos homologos.
procesos fisiologicos.

Goldschmidt Los procesos del desarrollo estan tan bien coordinados o | Dentro de un sistema del desarrollo, hay pocas vias libres sin gue

la accion de los cambios alteren el orden completo. Teniendo en
cuenta esto, las mutaciones sdlo podran darse en un sentido.

Schindewolf

Los tipos surgen repentinamente en los  estratos
geaoldgicos, despues estos permanecen  constantes
durante mucho tiempo.

Los descendientes del tipo traen un potencial morfoldgico limitado.
El cambio se limita v avanza en un solo sentido.

Dobzhansky

Combinaciones de genes agrupados que permiten a
los fenotipos estar bien adaptados a un nicho
ecologico particular.

La Seleccién Natural es la encargada de conducir la variacion
hacia el puntoe mas optimo de adaptacion.

Mayr

Complejos de genes que se modifican en la misma
direccion.

Algunos grupos emparentados tienen una predisposicion para
desarrollar ciertas estructuras. Las presiones selectivas estan
limitadas por procesos geneticos y del desarrollo embrionario.

Simpson

Durante la eveolucion filética, un linaje se mantiene
invariable, porque se encuentra en un ambiente
estable. Los caracteres taxonémicos tienen un valor
adaptative, pues estan relacionades a una zona
ecologica en cierta época geolagica.

La evolucidn awanza en una sola direccion durante periodos de
tierpo. Factores de la conservacion de |a herencia  limitan
enormemente las posibles avenidas de transformacicn .

Tabla 5. Comparacion del reconocimiento o la explicacion de los dos fenémenos de constriccion de los diferentes tedricos evolucionistas. En negritas se muestra la
interpretacion funcionalista de los fenémenos de constriccién. Esta comparacién nos ayuda a distinguir los estructuralistas de los funcionalistas. Obsérvese que la diferencia
entre un funcionalista de un estructuralista es que los funcionalistas interpretan alguno de los fendmenos de constriccién bajo una consideracion funcional.
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Factor interno

Factor externo

a) Homoplasia

Homplasia de Lankester

No Si
Homoplasia de Osborn

Si No
Homoplasia de Willey

No Si
b) Paralelismo
Paralelismo de Scott

Si No/Si
Paralelismo de Osborn

Si No
Paralelismo de Willey

No No
Paralelismo de Schindewolf

Si No
Paralelismo de Simpson

Si Si
Paralelismo de Haas

No No
c) Convergencia
Convergencia de Scott

No Si
Convergencia de Osborn

No Si
Convergencia de Willey

No Si
Convergencia de Schindewolf

Si Si
Convergencia de Simpson

No Si

Tabla 6. Comparacion de los factores implicados en los términos de homoplasia, paralelismo y

convergencia de los diferentes tedricos evolucionistas.
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Homoplasia

Paralelismo

Convergencia

Lankester Correspondencia de estructuras similares
que  se forman debido a fuerzas o
ambientes semejantes a partir de partes
similares (homologas o no) o diferentes,
pero  gue  son independientes  de a3
herencia estricta.

Soott Adguisicion independiente de una Agdguisicion independiente en formas gue
estructura similar en formas que estan no estan estechamente relacionadas v
estrechamente relacionadas. que en Uno O mas aspectos se hacen

cada vez mas parecidos que de lo que se
parecian sus ancestras.

CDrsharn Evolucian independiente de darganos Adaptaciones analogas o caracteres Adaptaciones similares  gue  surgen

aparentemente homalogos. similares gue surgen independientemente independientemente en animales U
en animales u Aarganos  similares o drganos diferentes o sin relacion,
relacionados, causando una evolucion causando una  similitud  secundaria o
similar. aproximada al tipo.

Willey Semejanza de estructuras  gue se Cos  linajes separados gue avanzan Similitud de la estructura por evalucian

originan &  partir de  estructuras

semejantes U homaologas.

paralelamente, v que adguieren el mismo
tipo de estructura debido a las semejanzas
ambientales.

independiente, que no se debe a la
afinidad genetica.

Schindewolf

Ewvolucian independiente de caracteres
similares gue se desarrollan a partir de
rmuchos linajes paralelos.

Evolucion paralela no  simultanea de
arganas hamalogos en diferentes
estados del linaje como un todo.

Simpson Ewvolucian independiente de caracteres | Es  la  ewvolucidon  independiente de
similares en dos 0 mas lingjes que | caracteres similares en dos o mas linajes
comparten un ancestro comdn, v gue | separados debido a la adaptacion o los
estan canalizados por caracteristicas del | ambientes similares
ancestro.

Concepto Evolucian independiente de estructuras | BEwolucion independiente de estructuras | Ewvolucion independiente de estructuras

S A similares gue no s deben a  la | similares en linajes emparentados. similares en linajes separados.

ascendencia en comdn.

Tabla 7. Comparacion de los diferentes conceptos de homoplasia, paralelismo y convergencia de los distintos personajes estudiados durante este

trabajo.
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Homoplasia

Paralelismo

Convergencia

Arganos hormalogos.

Lankester Seleccion Matural.

Scott Ortogenesis: Cambios continuos debido a Herencia de caracteres adguiridos:
la constriccion de la forma. A weces con Mecesidades fisiologicas del cuerpo para
ayuda de la Seleccidn Matural. desenvolverse =lg} iy} amhbiente

determinadao.

Ciskhorn COrtogenesis: Ley de predisposician gque Ortogenesis: Factores hereditarios gue La ontogenia (cambios no hereditarios
dirige la wariacion uniformemente hacia producen adaptacion  sin ayuda  del gque adguieren los individuos durante el
puntos establecidos. ambiente. desarrollo embrionario), el ambiente

(cambios no hereditarios, adquiridos por
el ambiente) v la Seleccidn MNatural.

Wiilley Seleccion Matural actuando a partr de Seleccion Matural. Seleccion Matural y 8 vECES pOr Qrocesos

contingentes.

Schindewwolf

Ortogénesis:  Limitacion  de  la  forma,
constricciones del desarrolla, genes gue
canalizan los cambios.

Ortogenesis actuando en  linajes mas
distanciados v Seleccian Matural.

Simpson

Los organismos emparentados tienen una
alta probahbilidad de gue sigan el mismo
camino  debido a gque cuentan  con
estructuras parecidas (Jjortogenesis?), la
seleccidn incrementa esta probahbilidad.

Seleccion Matural.

Explicacidn
Actual

Seleccion Matural.

Constricciones del desarrollo Que
restringen las wariantes posibles en las
cuales la Seleccion Matural puede actuar.

Seleccion Matural.

Tabla 8. Comparacion de las explicaciones de los diferentes conceptos de homoplasia, paralelismo y convergencia de los distintos personajes

estudiados durante este trabajo.
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Fenomena

Constriccion por

preservacion del Constriccion  por canalizacion Similitud,
tipo sin constriccion
Concepto antiguo que Homaologia Paralelismo de Scott Homoplasia de Lankester Haomaoplasia de Lankester
describia el fendmeno Hormogenia Hormoplasia de Oshorn Homoplasia de Willey Convergencia de Willey
Paralelismo de Schindewoalf Paralelismo de Scatt Paralelismo de Willey
Paralelismo de Simpson Paralelismo de Oshorn Convergencia de Scott
Paralelismo de Simpson Convergencia de Osborn
Convergencia de Schindewolf Convergencia de Simpson
Haomologia Paralelismo Paralelismo Convergencia

Concepto actual para
describir el fendrmeno

Posibles factores
{Funcionalismo)

Factor externo

Factor externo
+

Factor interno

Factor externo
+

Factor interno de inicio

Factor externo

Posibles factores
{Estructuralisma)

Factor interno

Factor interno

Factor interno
+

Factor externo

Factor externo

Posibles causas
Actuales
{Funcionalismo)

Seleccion estabilizadora

Factares genéticos

Seleccian natural

(a partir de estructuras
homologas que causan
constriccion)

Seleccion Matural

{a partir de drganos
homologos)

Seleccion natural

Posibles causas
actuales

(Estructuralismo)

Constricciones del desarrollo

Factores genéticos

Constricciones del
desarrollo

Factares genéticos

Seleccidn natural
T

Constricciones del
desarrolio

Factores geneticos

Seleccitn natural

Tabla 9. Esquema que identifica la separacion de la constriccion por canalizacion en dos sentidos. Obsérvese que en una teoria funcionalista esta
vision para desapercibida.
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-GLOSARIO-

Adaptacionismo: Corriente de pensamiento que infiere que la mayoria de las
estructuras organicas tienen un papel adaptativo.

Alometron: Segun Osborn, es un cambio cuantitativo de un caracter o la modificacion
de las proporciones en un caracter existente.

Analogia: Estructuras similares en diferentes organismos que no se derivan de un
ancestro en comun, y su parecido se debe a que realizan funciones
semejantes.

Analogia de Darwin: Semejanzas de la estructura que dependen de la similitud de la
funcion.

Analogia de Owen: Una parte u 6rgano en un animal que tiene la misma funcion
como otra parte u 6rgano en diferentes animales.

Antidarwinismo: Corriente de pensamiento general en la cual se excluye que la
seleccién natural sea el principal mecanismo de la evolucion.

Apendiculados: Término propuesto por Lankester para referirse a los organismos
segmentados como artropodos y anélidos, hoy en dia podriamos usar mas bien
la expresiéon de protostomados.

Aristogénesis: Segun Osborn, es el proceso de adquisicibn de caracteres
adaptativos.

Aristogén: Término que Osborn utilizé para describir que algunas adaptaciones
surgen por factores hereditarios.

Braditélico: Ritmo de evolucién lenta.

Cephalaspis: Es un grupo de peces extintos que poseen armadura.

Clina: Se refiere a las series continuas de las poblaciones encontradas en areas de
distribucion amplias y en donde no existe una barrera que impida su libre
cruzamiento.

Constriccién: Limitaciones o restricciones de la estructura.

Constriccion del desarrollo: Limitaciones estructurales que se presentan durante la
ontogenia de un individuo.

Constriccion por preservacion del tipo: Representa homologias estables, las
estructuras aparentemente no presentan cambios significativos durante el
curso evolutivo de un linaje, puesto que una vez adquirido un armazon
principal, no existen transformaciones méas all4d de los limites que les son
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permitidos. Este tipo de constriccion permite el reconocimiento de
caracteristicas de designacion taxondmica, por ejemplo: géneros, familias,
ordenes, clases, phyla, etcétera.

Constriccion por canalizacion: Representa homologias por evolucién independiente
(o estructuras que podriamos considerar homologas pero que han tenido un
origen independiente); aqui el armazoén estructural mantiene pocas alternativas
al cambio, es decir, que las transformaciones de los descendientes se
encuentran canalizadas no permitiendo rutas alternas, sélo las que proporciona
la estructura del organismo; por ejemplo, existen caracteres que surgen
independientemente (es decir, no por la herencia directa) los cuales se
relacionan a la cercania del parentesco.

Convergencia: Evolucion independiente de estructuras similares debido a la
influencia del ambiente o la funcion en linajes separados.

Convergencia de Osborn: Adaptaciones similares que surgen independientemente
en animales u Organos diferentes o sin relacion, causando una similitud
secundaria o aproximada al tipo.

Convergencia de Scott: Adquisicion independiente en formas que no estan
estrechamente relacionadas y que en uno 0 mas aspectos se hacen cada vez
mas parecidos que de lo que se parecian sus ancestros.

Convergencia de Schindewolf: Evolucion paralela no simultanea de Organos
homdlogos en diferentes estados del linaje como un todo.

Convergencia de Simpson: Es la evolucién independiente de caracteres similares en
dos 0 mas linajes separados debido a la adaptacion o los ambientes similares

Convergencia de Willey: Similitud de la estructura por evolucion independiente, que
no se debe a la afinidad genética.

Darwinismo: Corriente de pensamiento general en la cual se argumenta que la
seleccion natural es la principal causa de la evolucién.

Deriva génica: Es una fuerza evolutiva que explica el origen de caracteres
morfolégicos en términos del azar, es decir, que algunas mutaciones genéticas
(no necesariamente con alguan valor adaptativo) pueden fijarse en las
poblaciones, siempre y cuando, cuenten con un nimero reducido de individuos.

Diferencias interespecificas: Diferencias que se observan entre especies.

Diferencias intraespecificas: Diferencias que se observan entre individuos.

Epigenotipo: Referente al procesos del desarrollo de los caracteres durante la
ontogenia de un individuo.
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Especiacion: Proceso que da lugar al origen de las especies. De acuerdo con
Simpson, es el modo de evolucion que se producen dos especies diferentes a
través del aislamiento reproductivo.

Especiacion alopatrica: Especiacion que sucede por barreras geogréficas.

Especiacion simpatrica: Especiacion que sucede rapidamente en una poblacion
distribuida en un mismo lugar.

Especie alopatrica: Son aquellas especies que se localizan en diferentes areas
geograficas.

Especie simpatrica: Son aquellas especies que se localizan en la misma éarea de
distribucion geogréafica.

Evolucién cuéantica: Modo de evolucién en el cual esta implicado el origen de
caracteres taxonomicos superiores, y que implica poblaciones pequefas y
procesos no adaptativos como la deriva génica.

Evolucién filética: Modo de evolucion en el que una poblacién grande se mantiene
constante y con pocos cambios debido a condiciones ambientales estables.

Fenotipo: Referente al conjunto de caracteres fisicos que posee un individuo adulto.
Filogenia: Historia evolutiva de una estirpe, que convencionalmente (aunque no
idealmente) se ilustra como una secuencia de estados adultos sucesivos

(Gould, 1977).

Formalismo: El estructuralismo o formalismo es una corriente de pensamiento en la
cual se mantiene que la estructura es mas importante que la funcion.

Funcionalismo: Corriente de pensamiento en la cual se defiende que la funcion es
mas importante que la forma.

Genética del desarrollo: Es una rama de la biologia que se encarga de entender los
fendmenos genéticos y su relacion con el desarrollo embrionario.

Genética de poblaciones: Es una disciplina que se encarga de entender los
procesos evolutivos al hacer mediciones cuantitativas de los genes que se
distribuyen en una poblacién.

Genotipo: Referente al conjunto de genes que posee un individuo.

Herencia de caracteres adquiridos: véase Lamarckismo.

Herencia dura: Segun Mayr, la herencia dura es cuando el material genético no es
flexible a las condiciones externas, pues solo depende de factores internos
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Herencia suave: De acuerdo con Mayr, la herencia suave es cuando el material
genético es flexible o moldeable por las condiciones climaticas o por otra
influencia externa.

Homogenia: De acuerdo con Lankester, la homogenia es la correspondencia de las
estructuras en las que podemos comprobar un origen hereditario.

Homologia: Estructuras compartidas por diferentes organismos que se derivan de un
ancestro en comun.

Homologia biolégica: Estructuras en dos individuos o un mismo individuo que
comparten a una relacion de constricciones del desarrollo causados por una
accion local de mecanismos reguladores durante la diferenciacién de 6rganos.
Estas estructuras son partes del fenotipo que pueden ser independientes
durante su desarrollo (Wagner, 1989).

Homologia de Darwin: Adaptaciones de los ancestros que fueron retenidas por los
descendientes.

Homologia de Owen: El mismo érgano en diferentes animales bajo cada variedad de
forma y funcién.

Homologia serial de Owen: Es el tipo de repeticion o relacién que se representa en
los segmentos del mismo animal.

Homoplasia: Evolucién independiente de estructuras similares que no se deben a la
ascendencia en comun.

Homoplasia de Lankester: Correspondencia de estructuras similares que se forman
debido a fuerzas o ambientes semejantes a partir de partes similares
(homélogas o no) o diferentes, pero que son independientes de la herencia
estricta.

Homoplasia de Osborn: Evolucién independiente de d&rganos aparentemente
homologos.

Homplasia de Willey: Semejanza de estructuras que se originan a partir de
estructuras semejantes u homologas.

Horotélico: Ritmo de evolucién estandar.

Intersexualidad: Término de Goldschmidt para referirse a los caracteres intermedios
observados en las cruzas de las diferentes variedades de las mariposas
nocturnas.

Lamarckismo: Teoria que indica que algunos caracteres adaptativos se adquieren a
través de las células somaticas durante la vida de un organismo, ya sea por la
interaccion del ambiente o por las necesidades mecanicas demandadas por el
buen funcionamiento de la vida de un animal; asi pues, una vez obtenidas

302



estas variaciones favorables, consecutivamente se transmiten a las células
germinales y pasan a la siguiente generacion.

Ley de paralelismo: Segun Osborn, como las modificaciones estan restringidas por
la influencia hereditaria, este principio permite que algunos caracteres surjan
independientemente de la adaptacion.

Ley de radiacion adaptativa: De acuerdo con Osborn, es el principio en el que un
linaje desarrolla una gran diversificacién de grupos que se adaptan a distintas
condiciones de vida.

Macroevolucion: Es un nivel mas elevado, y corresponde al origen de las especies o
categorias taxondmicas mas elevadas.

Megaevolucion: Escala mas elevada de la evolucién que es estudiada las categorias
arriba del nivel de género.

Microevolucion: Es el primer nivel de la evolucién, y corresponde a los cambios
observados en los organismos de una misma especie, o subespecies.

Mimetismo: Semejanza de un organismo con respecto a otro, y que cuya similitud le
permite sobrevivir.

Monstruo esperanzado: De acuerdo con Goldschmidt, cualquier cambio genético por
muy pequefio que fuera, desencadenaria una serie de transformaciones
durante la ontogenia del individuo, si el producto resultante es funcional en el
momento que se origina, este paso seria el inicio de una nueva forma.

Monofilético: Grupo de organismos relacionados que se originaron de un mismo
ancestro en comun.

Mutacion: Cambios en el genotipo que produce una alteracion en la estructura. En la
vision clasica de la genética de poblaciones, una mutacion es una alteracion
ligera producida por el cambio de un gen. En la perspectiva de de Vries, una
mutacion es un cambio discontinuo en la morfologia normal de un individuo. De
acuerdo con Waagen, la mutacion es el cambio gradual y progresivo de la
morfologia que se dirige hacia ciertos objetivos especificos

Mutacion aleatoria: véase Variacion isotropica.

Neodarwinismo: Pensamiento caracteristico de finales del siglo XIX y principios del
XX (por ejemplo, el de Alfred Russel Wallace y August Weismann) en el que se
argumentaba que la seleccién natural era la fuerza casi exclusiva de la
evolucion. O bien, también puede referirse a los cientificos caracteristicos de la
sintesis moderna.

Neontologo: Designacion de los paleontélogos para referirse a los cientificos que
trabajan con especies actuales.
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Ontogenia: El ciclo biolégico o historia vital de un individuo, tanto embrionario como
posnatal (Gould, 1977).

Ortogénesis: Teoria que indica que algunos caracteres de los seres vivos siguen un
curso contindo durante su evolucion el cual se debe principalmente a factores
internos. Algunos decian que las limitaciones de la estructura conducian esos
cambios lineales, otros proponian que la seleccidon actuaba para acelerar esos
cambios al trabajar con pocas alternativas en la variacion.

Paisaje adaptativo: Es un modelo propuesto por Sewall Wright que toma como
metafora los paisajes geograficos los cuales estdn compuestos por montafas,
cordilleras, valles, etcétera. Wright hace esta analogia con un paisaje
adaptativo abstracto que refleja las posibles combinaciones genéticas que se
presentan en las diferentes condiciones poblacionales, de tal manera, que se
pueda calcular su grado adaptabilidad. Esta medicion se hace al seguir las
frecuencias genéticas en la poblacion, ya sea que algunos genes se fijen por
seleccion (en este caso tendriamos mayor adaptabilidad), o que se fijen por
procesos aleatorios.

Paralelismo: Evolucion independiente de estructuras similares debido a la influencia
del parentesco.

Paralelismo de Osborn: Adaptaciones analogas o caracteres similares que surgen
independientemente en animales u érganos similares o relacionados, causando
una evolucion similar.

Paralelismo de Scott: Adquisicion independiente de una estructura similar en formas
que estan estrechamente relacionadas (sentido original).

Paralelismo de Schindewolf: Evolucion independiente de caracteres similares que
se desarrollan a partir de muchos linajes paralelos.

Paralelismo de Simpson: Evolucion independiente de caracteres similares en dos o
mas linajes que comparten un ancestro coman, y que estan canalizados por
caracteristicas del ancestro.

Paralelismo de Willey: Dos linajes separados que avanzan paralelamente, y que
adquieren el mismo tipo de estructura debido a las semejanzas ambientales
(sentido geomeétrico).

Pensamiento poblacional: Es un término propuesto por Mayr para describir una
corriente surgida a partir de los escritos de Charles Darwin y que enfatiza en la
variacion intraespecifica como el método correcto para explicar el origen de las
especies.

Pensamiento tipoldgico: Es un término propuesto por Mayr para describir una
corriente surgida a partir del pensamiento de Platon y que enfatiza en los tipos
0 en la esencialidad de la forma y no en su variacion.

Pico adaptativo: véase Paisaje adaptativo.
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Polifilético: Grupo de organismos que no estan relacionados o que no comparten un
ancestro en comun.

Plasma germinal: Término utilizado durante finales del siglo XIX y principios del siglo
XX para referirse al material hereditario.

Plasticidad fenotipica: Es la capacidad de un organismo para desarrollar diferentes
fenotipos en respuesta a diferentes medios, sin que se altere el genotipo inicial
gue los produce.

Proterogénesis: De acuerdo con Schindewolf, son los cambios que surgen en los
estados juveniles de los ancestros que tienen la capacidad de extenderse
gradualmente hacia los estados adultos de los descendientes.

Rassenkreis: Una serie de formas tipicas o subespecies diferentes que se
encuentran en distintos puntos dentro de un rango geografico de una especie,
gue en ocasiones puede mostrar un orden tipico en sus caracteres en el caso
de que se acomoden geograficamente.

Rectigradacion: Fue un término de Osborn que utilizd6 para designar las primeras
fases de la evolucion de los caracteres. Ademas, el término hacia referencia a
la ortogénesis, es decir, a la descripcion de caracteres que surgen y se dirigen
hacia puntos definidos.

Saltacionismo: Teoria que consiste principalmente en que cambios abruptos en los
fenotipos de los individuos son los responsables del origen de las nuevas
especies y de categorias taxondmicas elevadas. Los cientificos que se
apoyaban en esta teoria, argumentaban que las variaciones continuas,
observadas en la diferenciacion intraespecifica, no eran las responsables de
las discontinuidades observadas entre las especies, mas bien decian que
cambios genéticos, con resultados letales en el sistema del desarrollo, podrian
propiciar el origen de un nuevo complejo y, por lo tanto, de nuevos caracteres
de valor taxonémico.

Seleccion estabilizadora: Explicacion de la constriccion por preservacion del tipo en
donde se asume que las presiones selectivas mantienen constante las
estructuras de un grupo, pues una modificacién fuera de los limites del tipo
puede producir muertes en la poblacion.

Seleccion natural: Como no todos los individuos de una poblacion sobreviven,
porgue hay un numero limitado de recursos, si algunos de esos individuos
contiene una variacion que le confiere una ventaja adaptativa en un ambiente
dado, éstos sobreviviran y dejaran mas descendientes que los demas
individuos, heredandoles dicha variacion favorable.

Somatogénico: Adjetivo que utiliza Scott para describir el proceso que implica que

las células de todo el cuerpo también participan en la herencia.
Taquitélico: Ritmo de evolucién rapida.
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Tetraplasia: Teoria de Osborn la cual se refiere a que la evolucién esta controlada
por cuatro factores primordiales, la herencia, la ontogenia, el ambiente y la
seleccion.

Tipoestasis: Segun Schindewolf, una vez que se produce una estructura estable, la
siguiente etapa es que la estructura se mantiene sin cambios significativos
durante mucho tiempo.

Tipogénesis: Segun Schindewolf, en esta etapa se observa que las nuevas formas
son muy flexibles al cambio, y éstas surgen repentinamente en los estratos
geoldgicos.

Tip6lisis: De acuerdo con Schindewolf, es la etapa en la que un grupo decae y se
extingue.

Tipostrofismo: Es la teoria de Schindewolf que indica que los tipos o las estructuras
de valor taxondmico tienen un ciclo de vida definido.

Variacion continta: Variacion que surge por pasos pequefios e imperceptibles.

Variacion isotropica: Variacion que surge en todas direcciones y sin ninguna
trayectoria especifica.

Zona adaptativa: Segun Simpson, es la relacién de cambios entre las estructuras de
los organismos con respecto a la zona ambiental en la que habitan.

Zona ambiental: Segun Simpson, es un area geografica delimitada que posee
diferentes factores ambientales: clima, alimento, depredadores, etcétera.
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