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Introduccién

El fendmeno evolutivo suele ser descrito como el principio unificador esencial del
resto del conocimiento bioldgico, por lo que, la evolucion, debe ser entonces el eje

guia en la ensefianza de las ciencias biologicas."

Es cierto que dentro de la comunidad cientifica existe polémica en torno a la
evolucion,? no obstante, tal debate no se basa en la disputa de si la evolucion
biolégica realmente ocurre o no, sino que trata sobre las caracteristicas o detalles

acerca del mismo proceso evolutivo, en otras palabras, como este se produce.?

La controversia respecto a los procesos que ocasionan el surgimiento de las
categorias taxonomicas especificas y supraespecificas es aln imperante.* Por lo
que, el estudio de la evolucion usualmente puede ser dividido en dos categorias:

microevoluciéon y macroevolucion.®

El debate acerca del vinculo entre la micro y la macroevoluciéon es largo,
complejo y mordaz. Desde su inicio fue el contexto por excelencia que permitio la
confrontacién de perspectivas presumiblemente antagodnicas sobre el fendmeno

evolutivo; los fundadores de la Teoria Sintética (Fisher, 1930; Haldane, 1932;

'Dobzhansky, 1973; Asociacion Americana para el Avance de la Ciencia [AAAC], 1993; Fourez,
1994; Consejo Nacional de Investigacion [NRC], 1996; Futuyma, 2009; Schilders, et al., 2009;
Mclnerney, 2009; Ruiz, et al., 2012; Sickel & Friedrichsen, 2013.

°Nadelson & Southerland, 2010, p. 152.

3Cf. Academia Nacional de las Ciencias [NAS], 2008; McBride, et al., 2009.
4Simpson, 1944; Vasallo, 1995; Simons, 2002; Erwin en Ayala & Arp, 2010.
SHendry & Kinnison, 2001; Catley, 2006; Dodick, 2007; Freeman & Herron, 2007.



Wright, 1932; Dobzhansky, 1937; Huxley, 1942; Mayr, 1942; Simpson, 1953) se
decantaron por postular la visidon equivalente entre la micro y la macroevolucion, a
diferencia de los planteamientos que se hicieron llamar saltacionistas (Bateson,
1894; de Vries, 1901; Morgan, 1919; Goldschmidt, 1940; Schindewolf, 1950). A
pesar de lo anterior y de que muchos aspectos originales de la polémica han

cambiado en la actualidad, la heterogeneidad de explicaciones pervive.®

Posiblemente el periodo mas acalorado sobre la disputa entre la micro y la
macroevolucion fue a principios y mediados del siglo XX, durante la etapa de
gestacion de la Sintesis Moderna. Este debate estuvo dado por aquellos que
sostenian que la falta de transicion morfolégica entre los diferentes grupos
taxonomicos se debia a la incompletitud del registro fésil,” pues asumian un patrén
de cambio gradual y constante, por lo tanto, para éstos, el vinculo entre la micro y
la macroevolucidén se asentaba unicamente en el principio de la intensificacion o
combinacion de los procesos evolutivos en las poblaciones; mientras que, aquellos
que pugnaban que la brecha transicional era un fendmeno legitimo, argumentaban
que éste estaba justificado por mecanismos esencialmente diferentes,® tal como los
que sustentaron primordialmente Richard Goldschmidt y Otto Schindewolf quienes
arguyeron que el surgimiento de nuevas especies y de las categorias taxonomicas
supraespecificas concernia a la emersién de mutaciones a pequena escala o a
diferentes configuraciones cromosdémicas durante etapas tempranas del desarrollo
embrionario, las cuales podrian desencadenar alteraciones fenotipicas mayusculas

en los organismos, y no a la extrapolacion de las causas de la microevolucion que

®Hendry & Kinnison, 2001; Leon-Sanchez, s.f.
7Cf. De Renzi, 2009.

8Simpson, 1944, p. 97.



intuiria el cumulo de pequefios cambios genéticos durante largos periodos segun el

modelo sintético.®

Historicamente, la polémica entre estos dos fendbmenos ha versado en que,
segun los partidarios de la Sintesis Moderna, la micro y la macroevolucion se
explican por los mismos procesos.'® Es decir, para ellos, la diferencia entre estas
dos categorias es meramente cuantitativa, pues asumen que el proceso evolutivo
es siempre gradual, por lo que consideran que la macroevolucién no es mas que el
resultado de las dinamicas microevolutivas acumuladas y sostenidas a lo largo de
periodos geoldgicos prolongados — argumento conocido como extrapolacion —;
mientras que, los partidarios de la Teoria de los Equilibrios Puntuados y las
aproximaciones internalistas de la evolucion conciben una estructura jerarquica del
proceso evolutivo. Consideran entonces que la micro y la macroevolucion son
dimensiones evolutivas semi-independientes, las cuales, en consecuencia, pueden

intuir mecanismos procesuales exclusivos o emergentes.!

En referencia al escenario contemporaneo del debate entre la micro y la
macroevolucion en la biologia evolutiva, contienden dos modelos tedricos que han
promovido la instauracion de programas de investigacion innovadores en la
disciplina y con ello, consecuentemente, postularse como el paradigma explicativo

sucesor de la llamada Teoria Evolutiva Estandar.2

9Cf. Ochoa, 2017.

9Es necesario aclarar que el aspecto mas rispido del debate esta dado por aquellos que defienden
las posturas mas polarizadas respecto a las diversas teorias y disciplinas que pretenden elucidar el
fenémeno evolutivo.

""Meléndez, 1998; Feldman & Weitz, 2001; Makinistian, 2009; Ochoa, 2017.

2De acuerdo con Laland, et al., (2014), la Teoria Evolutiva Estandar (TEE) puede ser considerada
como la version actual de la Sintesis Moderna, consolidada entre la década de 1930 y 1940. En este
sentido, la TEE conserva en gran medida las mismas asunciones de la Sintesis original: “nueva varia-



En este marco, por un lado, los proponentes y defensores de la llamada Sintesis
Evolutiva Extendida critican fuertemente la suficiencia del gen-centrismo y el
reduccionismo causal que pervive en el modelo evolutivo actual — Teoria Evolutiva
Estandar — para dar cuenta adecuadamente de la integridad del fenémeno
evolutivo al reconocer la gran influencia que los procesos por los cuales los
organismos crecen y se desarrollan tienen en la evolucién; por tanto, insisten en
ampliar o extender el marco tedrico del modelo evolutivo vigente para albergar
fendmenos tales como la plasticidad fenotipica, las constricciones del desarrollo, la
herencia extragenética y la construccion del nicho como mecanismos igualmente
responsables de los resultados evolutivos, ademas de la seleccién natural y la
deriva genética. Por el otro lado, los sustentantes de la Teoria Evolutiva Jerarquica
sostienen que la evolucién es un fendbmeno que ocurre en una multiplicidad de
niveles, desde el genético hasta el ecosistémico. En este tenor, divisan un modelo
evolutivo constituido por un par de jerarquias gemelas interconectadas — la
genealdgica y la econdmica o ecoldgica — en la que los cambios en las dinamicas
que se suscitan en una jerarquia dada afectan las dinamicas de la jerarquia
contraria. Con base en ello, esta teoria encarna un programa de investigaciéon que
apuntala a la unificacién efectiva de la micro y la macroevolucién bajo un enfoque

darwiniano no reduccionista.’?

Bajo esta linea de pensamiento, el campo de estudio de la macroevolucion hoy
dia se enfoca al estudio de los patrones y procesos asociados al nacimiento, la

persistencia y la muerte de las especies como individuos evolutivos. En este sentido,

cion surge a través de mutacion genética aleatoria; la herencia ocurre a través del DNA; y la seleccién-
natural es la Unica causa de adaptacion, el proceso por el cual los organismos se vuelven mas aptos| 4

a sus ambientes — los cambios que ocurren mientras los organismos crecen y envejecen — son de
importancia secundaria, e incluso menor” (Laland, et al., 2014, p. 163).

SLaland, et al., 2014; Pievani, en Eldredge, et al., 2016.




los diversos modelos explicativos desde la paleontologia, como la Teoria de los
Equilibrios Puntuados, la Teoria del Balde de Chapoteo — Sloshing Bucket Theory
— vy la hipétesis de los pulsos de renovacién — turnover pulses —, son articulados
para cimentar la esencia de una estructura evolutiva jerarquica, con procesos
operando en un complejo de muchos niveles emergentes anidados; en
consecuencia, esta nocion se opone al extrapolacionismo que ejerce la Teoria
Sintética o Estandar de las dinamicas ubicadas en la dimensidon microevolutiva para
explicar los patrones observados en la macroevolutiva, pues, a pesar de que se
admite como un modelo que se rige por el paradigma darwiniano original, la
reciprocidad causal y las propiedades emergentes que intuye para cada nivel de la
jerarquia hace imposible la previsibilidad de los fendmenos y patrones que se

produzcan en otros niveles.™

Desde otro angulo, si bien, la Teoria Sintética de la Evolucion, o Teoria Evolutiva
Estandar, es la explicacion referencial para elucidar el fendmeno evolutivo, misma
que asegura dar cuenta tanto de la micro como de la macroevolucion en su seno
argumentativo, lo cierto es que es usual hallar una falta de acuerdo respecto a la
definiciéon de ambos conceptos en la literatura de biologia evolutiva’® debido a las
diferentes perspectivas que conviven actualmente dentro de la disciplina en relacién

con el vinculo entre estas dos dimensiones.

Este problema se agudiza debido a que, a menudo, los libros de texto presentan

definiciones simplificadas de conceptos bioldgicos, ignorando asi la exteriorizacion

“Lieberman; Umerez, en Eldredge, et al., 2016.
SArnold, et al., 2001, p. 9.



de las profundas disputas o disensos que éstos suelen tener entre los cientificos

sobre su significado exacto.®

Cualquiera que sea el caso, ambos fendmenos estan bien documentados y, por

ello, son fundamentales para el entendimiento integral de la evolucion bioldgica.!”

Planteamiento del problema

Aunque para muchos autores la micro y macroevolucion estan ligadas, la distincion
entre estos dos fendmenos suele ser vaga, confusa y cambiante, ajustandose
continuamente en funcién a nueva evidencia, diferentes organismos, y situaciones

o condiciones particulares.’®

En contraste, fue gracias a la consolidacién epistemoldgica de la Teoria
Sintética por parte de la comunidad cientifica a partir del siglo XX, que la
microevolucion — generalmente entendida a la luz de este modelo como la
evolucion de las especies en el corto plazo a través de cambios genéticos ocurridos
en las poblaciones — cobro6 gran relevancia y atencion en la mayoria de los planes
de estudio sobre biologia, en los cuales, por consiguiente, se ha relegado la
evolucion de las categorias taxondmicas supraespecificas o, la llamada

macroevolucion. !

6Van Dijk & Reydon, 2010, p. 657. n

""Novick & Catley, 2012, p. 2680.
"8Hendry & Kinnison, 2001; Simons, 2002; Novick, et al., 2014.
'SCatley, 2006; Dodick, 2007; Nadelson & Southerland, 2010; Folguera, 2011; Novick, et al., 2014.



La controversia epistemologica asociada a los fendmenos micro vy

macroevolutivos que mayormente es exhibida, tanto en las obras de divulgacion

como en la literatura especializada, reside en las siguientes cuestiones:

1)

El desacuerdo entre los diversos autores e investigadores respecto a
considerar o no la formacibn de nuevas especies como micro o
macroevolucion. Pues mientras para algunos evolucionistas el surgimiento
de especies es juzgado como el resultado de procesos microevolutivos, otros
arguyen que la microevolucién se limita a dar cuenta de las subespecies y
variedades, en consecuencia, el surgimiento de nuevas especies y los

taxones supraespecificos atafien al estudio de la macroevolucion.

La dimension de tiempo de estos procesos. Tradicionalmente, bajo el modelo
sintético, los productos de los procesos microevolutivos suelen considerarse
como resultados en el corto plazo, mientras que, aquellos reconocidos en la
dimension macroevolutiva son estimados en el largo plazo,?° esto debido a la
vision gradualista de la Teoria Sintética. No obstante, para algunas
perspectivas heterodoxas de la evolucion, el surgimiento de las categorias
taxondmicas supraespecificas es fruto de procesos con un impacto fenotipico

cuasi-inmediato.

Las dinamicas evolutivas asociadas a cada fendmeno. Frente a la Sintesis
Evolutiva, los procesos involucrados en ambas dimensiones son
basicamente los mismos: mutacion, seleccion natural, deriva genética y flujo

genético — actuando al interior de las poblaciones —. Sin embargo, actual-

2Erwin, 2000, p. 79.



mente las propuestas teoricas en boga y disciplinas modernas dentro de la
biologia evolutiva — la Sintesis Extendida, la Teoria Jerarquica y la biologia
de sistemas — sustentan, bajo un enfoque mas pluralista, mecanismos
suplementarios a los reconocidos por la Teoria Estandar, tal como la
plasticidad fenotipica, la canalizacién del desarrollo, la construccion de nicho,
la herencia epigenética, la seleccidn de especies, la seleccién multinivel, la
seleccidn interna,?! la dinamica de la causalidad reciproca que esgrime el

modelo jerarquico y, en un sentido parcial, la autoorganizacion.??

En el terreno de la didactica, las imprecisiones conceptuales, asi como las
controversias que existen en el seno de la biologia evolutiva estan frecuentemente
asociadas a dificultades en la ensefianza y el aprendizaje de esta disciplina. De
igual modo, a partir de considerar la ensefanza de la evolucion biolégica como un
tema fundamental, el reflexionar y sugerir soluciones a los problemas asociados a

ésta, se vuelven acciones necesarias.??

Alvarez-Pérez (2015) remata el argumento anterior al sefalar que las
imprecisiones y polémicas de la ciencia erudita suelen verse amplificadas en la

ensefianza y el aprendizaje de la disciplina en cuestion.

21Concepto que describe los cambios morfologicos asociados a la aptitud de los organismos, Iosn
cuales, unicamente responden a la disposicién, coordinacion y congruencia interna de las partes que

los constituyen dados los principios ontogenéticos particulares que rigen su desarrollo (Cf. Caponi,

2008).

2Considerada como un agente organizador del cambio evolutivo, capaz de generar por si mismo
propiedades emergentes suficientemente coherentes, como resultado de la interaccion entre los
elementos que componen un sistema bioldgico sin la participacion de factores externos al organismo
ni previamente codificados de manera directa en su material genético (Cf. Camazine, 2003).

23Cf. Ruiz, et al., 2012.



Desde otra arista, los libros de texto representan una herramienta didactica
fundamental en el proceso de ensefianza-aprendizaje, pues, en muchas ocasiones,
son los unicos medios a través de los cuales los profesores se basan para preparan
sus clases, ademas de estimarlos como materiales con un alto grado de fiabilidad,
por lo que es comun que los docentes los recomienden a sus alumnos como lecturas
centrales para sus cursos. No obstante, no se considera el hecho de que las
grandes empresas editoriales, en su mayoria, son renuentes a dotar sus obras de
una actualizacion en su contenido, pues parecen sopesar que con esta omision
tendran asegurada la aceptacion del profesorado, el cual también estd poco

inclinado a renovarse.?

Otro factor importante que considerar en la problematica ya planteada es que
algunos de los textos de uso frecuente, desde nivel universitario hasta el basico,
presentan un panorama incorrecto y/o incompleto del fendbmeno evolutivo. En
consecuencia, parece imperativo y valioso realizar una profunda revisién del
contenido de todos los libros de texto que permita una seleccion eficaz de los
recursos didacticos que realmente merezcan serlo frente al estado actual de la

ciencia,? y generar los que hagan falta.

Es en virtud de lo anterior que la epistemologia?® cobra gran relevancia en la
didactica de la disciplina a ensefar, pues es la herramienta primordial para hacer

precisiones conceptuales y sefialar polémicas. La también llamada epistemologia

24CF Hillis, 2007. n

25Alfonsi, et al., 2013, p. 9.

2E| concepto de “epistemologia” que en esta tesis se emplea y en el que se sustenta el andlisis
comparativo es el de la herramienta filoséfica que se orienta a la indagacion y la critica de los
fundamentos sobre los cuales se cimienta la creacién del conocimiento.



cientifica suele considerarse como el agente regulador del conocimiento cientifico,

pues se aboca a apuntalar la rigurosidad de este tipo de conocimiento.?’

En esta tesis se realizd un analisis epistemoldgico con intencion didactica sobre
los conceptos de micro y macroevolucion y se apuntalaron propuestas de

ensefanza y aprendizaje cuya edificacion se basa en dicho analisis.

Relevancia del tema

En tanto el debate de estos fendmenos esté vigente en el seno de la biologia
evolutiva, esclarecer los conceptos de micro y macroevolucion, precisar los modelos
disponibles para explicar los fendbmenos asociados a éstos y ubicar el centro de la
controversia, es necesario en la formacion del pensamiento evolutivo

contemporaneo.

Si en la disciplina a ensefar hay debates e imprecisiones, y a los alumnos se
les ensenan contenidos en los que se muestra una ciencia acabada y sin problemas,

éstos tendran una idea distorsionada de la disciplina y del quehacer cientifico.

En contraste, si en la ensefianza se encara el debate, los alumnos estaran en
condiciones de entender cual es la naturaleza de la ciencia que estan
aprendiendo.?® En consecuencia, en esta tesis se propone plantear el debate y

hacer precisiones conceptuales que orienten la comprensidn de estos conceptos.

21Cf. Gianella, 1986.
28Cf. Nadelson, 2009.



En lainvestigacion en didactica de biologia evolutiva la problematica identificada
en torno a estos dos fendmenos se limita Unicamente a la dimension temporal: el

corto y el largo plazo.?®

En este contexto, Nadelson y Southerland (2010) estimaron que, los estudiantes
visualizan inherentemente a la micro y a la macroevolucion como procesos de cierta
manera diferentes en lo que a la temporalidad concierne, por tanto, juzgan que la
insistencia en la distincién entre ambos conceptos es instrumental y esencial en los
esfuerzos para describir el como las personas llegan a entender y aceptar la
evolucion, conocimiento que resultaria de suma valia para la generacién de
estrategias de ensefianza-aprendizaje innovadoras y mas eficientes sobre el

fendmeno evolutivo.

Si bien, el argumento anterior pretende respaldar el mantenimiento de la
distincién entre estas dos categorias en perjuicio de las posturas que buscan su
dilucién, dada su naturaleza nebulosa, ciertamente sélo reconoce una de las tres

controversias puntualizadas en esta tesis.

En todo caso, la decision por preservar la ensefianza de ambos fendmenos no
debe recaer en términos pedagaogicos ni psicoldgicos, sino en la esencia misma del
vivaz debate que perdura en la disciplina, el cual refleja parte de la vitalidad de la

biologia evolutiva en su tarea cientifica.

Finalmente, las discusiones en la historia y filosofia de la ciencia que abordan la
comparacion entre los diversos significados que han tenido los diferentes términos

cientificos a lo largo de la historia y los significados actuales, son de gran importan-

29\/gase Alters & Alters, 2001; Scott, 2005; Nadelson & Southerland, 2010; Sickel & Friedrichsen,
2013.



cia para la educacion, ya que, en primer lugar, ayudan a obtener una mayor claridad
acerca del porqué algunas concepciones de los alumnos distan de los modelos y
los conceptos cientificos sobre este tema y, a la vez, precisan el contexto cientifico

en el que los términos que poseen significados multiples son o no son apropiados.*°

Por otra parte, el robustecer las bases conceptuales para explicar estos
fendmenos a través de su puntualizacion, anadlisis y comparacién, abona al avance

filosofico de la biologia evolutiva.

Preguntas de investigacion

¢, Cuales son los modelos explicativos de los fendmenos micro y macroevolutivos?

¢ Cuales son los debates actuales sobre la micro y la macroevolucion?

¢ Cual es la perspectiva epistémica en textos de uso frecuente respecto a los

modelos para explicar la micro y la macroevolucion?

Objetivos
e Esclarecer los conceptos de micro y macroevolucion.
e Precisar los modelos que explican los fendmenos micro y macroevolutivos.

e Ubicar los debates tedricos que hay en la biologia evolutiva sobre la micro y

la macroevolucion.

e Perfilar una propuesta didactica sobre micro y macroevolucion.

30van Dijk & Reydon, 2010, p. 657.



Métodos

La premisa de esta tesis estribd en la existencia de una falta acuerdo y precisiéon
tanto en las definiciones como en los modelos explicativos de micro y

macroevolucion en la literatura de biologia evolutiva escolar y académica.

Por tal motivo, se considerd realizar un estudio comparativo con enfoque
epistemologico entre diversas obras especializadas en la ensefianza de esta
disciplina, asi como trabajos abocados al abordaje de la problematica entre ambos
fendmenos con el fin de hallar consensos y disensos que permitiesen puntualizar y
caracterizar el debate que perdura en la actualidad en torno a la micro y la
macroevolucién. Finalmente, utilizar la informacién obtenida de dicho analisis como
el punto de partida para evaluar la pertinencia del mantenimiento de esta
terminologia y, perfilar, en consecuencia, una propuesta didactica sobre estos dos

conceptos para educacion universitaria.

En atencion al planteamiento de los objetivos previos, se opté por la
identificacion de las 10 obras de uso frecuente sobre biologia evolutiva — el cual es
un criterio util desde la metodologia de la investigacion en didactica de las ciencias
pues contempla los recursos didacticos que tienen un mayor impacto entre los
estudiantes — disponibles en la biblioteca de la Facultad de Ciencias (UNAM) en
un periodo reciente de cinco afnos — de diciembre de 2010 a enero de 2016 —. En
un segundo momento, se realizo la busqueda de literatura académica especializada
en el abordaje de la polémica entre la micro y la macroevoluciéon de manera explicita

para contrastarse entre si.




A continuacién, se procedié con la extraccion de citas textuales sobre micro y

macroevolucion en la literatura seleccionada.

La informacién sustraida de las citas textuales se clasificé en cuatro unidades
practicas de analisis: (1) Demarcacion taxonomica, (2) Magnitud temporal y
velocidad, (3) Magnitud del cambio evolutivo y (4) Procesos o dinamicas evolutivas

asociadas.

Con base en los resultados producto del analisis de las citas textuales, se
precisaron los acuerdos y disensos en torno a estos dos conceptos entre los
diferentes autores involucrados en el estudio con los cuales se generaron los

nucleos conceptuales respectivos a microevolucion y macroevolucion.

Finalmente, se crearon esquemas y recursos didacticos derivados de esta
investigacion que ilustraran la polémica y auxiliaran en la ensefianza de estos dos

conceptos.

Estudios previos

Multiples autores han dedicado sus trabajos, al menos en parte, a realizar un
compendio historiografico de las diferentes propuestas tedricas y perspectivas en

torno al vigoroso debate entre la micro y la macroevolucion. 3’

En una primera instancia, Hendry y Kinnison (2001) desarrollaron un breve

analisis de la polémica entre la micro y macroevolucion en la que resumieron el esta-

31Véase Bock, 1970; Stanley & Freeman, 1980; Stanley, 1981; Mayr, 1982; Sober, 1982; Harrison,
1982; Ayala, 1982; Benton, 1985; Depew, 1986; Gould, 1994; Fitch & Ayala, 1994; Vasallo, 1995;
Jablonski, 2000, Erwin, 2000; Lyman & O’Brien, 2001; Hendry & Kinnison, 2001; Simons, 2002;
Vergara-Silva, 2002; Kutschera & Niklas, 2004; Grantham, 2007; Eldredge, 2008; De Renzi, 2009;
Folguera, 2010.



do de la controversia mediante el planteamiento de los argumentos antagonicos de

un par de autores:

Un enfoque microevolutivo equivale al estudio de la ‘macroevolucion en accién”
(Schulter, 2000, p. 8) y ‘...los fendmenos evolutivos a gran escala no pueden ser
entendidos solamente en las bases de la extrapolacion de los procesos observados

en el nivel de las poblaciones modernas y las especies’ (Carroll, 2000).32

Posteriormente, estos mismos autores hicieron un esfuerzo por recapitular las
diversas soluciones que algunos investigadores han propuesto en su intento por

reconciliar a la micro y a la macroevolucién:

Un acercamiento es usar los modelos tedricos para preguntar cémo los procesos
microevolutivos pueden generar grandes cambios morfolégicos (ej. Kirkpatrick,
1982; Lynch, 1990; Hansen & Martins, 1996) o aislamiento reproductivo (ej. Orr &
Orr, 1996; Kondrashov & Kondrashov, 1999; Gavrilets, 2000). Otro acercamiento es
preguntar si los ritmos de la evolucidon en poblaciones contemporaneas son
consistentes con los ritmos en el registro fosil (ej. Losos, Warheit & Schoener, 1997;
Reznick, et al., 1997). Uno también pude probar si la divergencia entre especies es
consistente con los patrones de variacién genética dentro de las especies (Schulter,
1996), y si los procesos microevolutivos son responsables del aislamiento

reproductivo en sistemas naturales (Schulter, 2000).3

Erwin (2000) y Jablonski (2000) hicieron lo propio al recabar y exponer de
manera sintética las diferentes consideraciones y teorias planteadas por diversos
autores a lo largo de la historia del debate entre estos dos fendmenos, en las que

se ha pretendido abogar por la independencia disciplinar y fenomenoldgica de la

%2Hendry & Kinnison, 2001, p. 5.

33Ibidem.




macroevolucion en favor de una vision jerarquica del fendmeno evolutivo ante la
solida evidencia proveniente de campos como la paleontologia y la biologia

evolucionaria del desarrollo.

Por un lado, Erwin (2000) ultima que es completamente factible el hecho de que
algunos patrones asociados con la dimension macroevolutiva pueden describirse
como productos de dinamicas microevolutivas bajo el clasico enfoque gradualista;
no obstante, también agrega que la evidencia que documenta discontinuidades en
las diferentes escalas taxondmicas debe ser considerada seriamente en las
discusiones en torno a la cuestion de como se produce la evolucién, pues apuntala
a la existencia de una estructura evolutiva jerarquica, la cual dificultaria, frenaria e

incluso contrarrestaria los efectos de la microevolucion.
Es respecto al punto anterior que este autor sefala:

Mucha de la discusion se ha enfocado en el patrén, en vez del proceso. Aun las
grandes oportunidades para el progreso en la macroevolucién pueden venir desde
la biologia comparativa del desarrollo (Gillbert, et al, 1996). Aqui las preguntas van
desde si la participacion del desarrollo en la especiacion es distinta del cambio
evolutivo adaptativo intraespecifico, a la relacién entre los grandes cambios

morfoldgicos y la evolucion del control genético del desarrollo.4

Mientras Jablonski (2000), asegura que el gran desafio para la biologia
evolutiva, en vista de que todas las propuestas tedricas que consideran el tempo y
el modo del proceso evolutivo han sido efectivamente certificadas en las
transiciones de especies fosiles, es generar los métodos que permitan una

evaluacion adecuada de la frecuencia virtual de los diferentes patrones inferidos,

34Erwin, 2000, p. 82.




asi como probar la influencia de los factores internos y externos sobre el desarrollo
de los rasgos biolégicos. Es en este sentido que Jablonski expresa una
complementariedad de los procesos micro y macroevolutivos en detrimento de una
postura de exclusiéon mutua.

Por su parte, Folguera (2010) realizé un trabajo similar en el que estudio y
comparo, bajo una perspectiva histérico-filoséfica, las diversas posturas sobre el
vinculo entre la micro y la macroevolucion de cinco notables evolucionistas e
investigadores de la Teoria Sintética — Dobzhansky (1900-1975), Wright (1889-

1988), Simpson (1902-1984), Mayr (1904-2005) y Ayala (1934) —.

En dicho trabajo Folguera refiere que, es debido a las incompatibilidades
metodolégicas y fenoménicas de la paleontologia respecto a las relaciones
disciplinares constituyentes de la Sintesis — formuladas bajo la influencia de la
genética de poblaciones — que este campo de estudio fue demeritado como
disciplina expositora de los fendbmenos macroevolutivos, los cuales debieran ser
analizados a través de los mecanismos propios de la microevolucion; en
consecuencia, se practicd una extrapolacion de los mecanismos identificados en el
contexto microevolutivo hacia la macroevolucion. Es de este modo que, en lo
relativo a la relacion entre macroevolucion y la microevolucion, podemos observar
que no se trataba (ni se trata actualmente) de un debate de reduccion tedrica, sino
mas bien parece tratarse del problema derivado de la ausencia de formulaciones

tedricas para explicar procesos evolutivos en los niveles superiores al poblacional .3

Finalmente, los trabajos que abordan la problematica sobre la relacidén entre la

micro y la macroevolucion bajo un enfoque didactico son escasos y, como se men-
35Folguera, 2010, pp. 291-292; cursivas mias.




ciono6 con anterioridad, centran sus investigaciones unicamente en la controversia

temporal de este debate:

Primeramente, Nadelson y Southerland (2010) reconocen que a pesar de los
beneficios que han tenido los esfuerzos por intensificar el énfasis en la evolucion
bioldgica por parte de los desarrolladores de los estandares cientificos dentro de los
programas de estudio de educacién basica — K-12 — en los Estados Unidos, existe
un desequilibrio curricular entre los temas asociados a la ensefianza de la micro y
la macroevolucién, en los que suele predominar el microevolutivo — ej. seleccién
natural, deriva genética, etc. —. No obstante, estos investigadores aciertan que
actualmente muchas de las preguntas fundamentales del publico respecto a la
evolucion competen actualmente a los cambios macroevolutivos, por lo que

consideran que ampliar la educacion sobre este campo de estudio es imperioso.

Bajo esta premisa, el objetivo de estos autores fue el desarrollo y la evaluacién
psicométrica de la Medida de Entendimiento de la Macroevolucion (MUM), por sus
siglas en inglés, la cual se concibi6 como un instrumento de valoracidn de la
comprensiéon universitaria de pregrado sobre la descripcion cientifica de este
fendmeno para diagnosticar la eficiencia de los programas de estudio respecto a los
objetivos pedagdgicos sobre el fendbmeno evolutivo, en un intento por ampliar el

interés en relacion con la ensefanza de la macroevolucion.

El estudio sugiri6 que existen diferencias individuales de aceptacion y
entendimiento entre la microevolucién, en términos del corto plazo, y la
macroevolucion, en términos del largo plazo. Ademas, Nadelson y Southerland

sefalaron que este escenario esta asociado con una tendencia en los estudiantes




a aceptar a la microevolucion como una explicacion cientifica valida, mientras que

se rechazan algunos aspectos propios de la macroevolucion.

Por su parte, Novick y Catley (2012) se abocaron a evidenciar las fallas
metodolégicas del modelo de evaluacion MUM generado por Nadelson y
Southerland, asi como a plantear modificaciones a dicho instrumento que

contribuyeran a optimizar su efectividad.

Estos autores argumentaron que, la ensefianza de la macroevolucién en
estudiantes universitarios y de bachillerato estd usualmente repleta de
explicaciones confusas y vagas debido a que los resultados asociados a este
fendmeno se relacionan con la vision acumulativa de los procesos vinculados a la

microevolucion, los cuales ocurren dentro de las poblaciones a través del tiempo.

En atencién a este alegato, dichos investigadores se dedicaron a la busqueda
de los enfoques mas afortunados para centrar el entendimiento y ensefianza sobre
la macroevolucion y, de esta manera, complementar el encauzamiento en el que el
MUM fue concebido originalmente, que consistia en: el tiempo profundo, la
clasificacion, la especiacion, los fosiles y la naturaleza de la ciencia. Las nuevas
unidades planteadas por Novick y Catley fueron la filogenia y el cladismo, los cuales,
segun estos autores, son de suma utilidad pues albergan la nocion del surgimiento
tanto de las especies como de las categorias taxonémicas de mayor inclusion,

ademas de esbozar las relaciones evolutivas entre todas estas.

Por ultimo, Novick, et al. (2014) se orientaron a demostrar que la instruccion

sobre la seleccion natural, la cual constituye el principal foco de atencion en lo que




a la ensefanza de la biologia evolutiva en el bachillerato e introductorio universitario
en los Estados Unidos, es insuficiente para promover las habilidades asociadas al
llamado pensamiento de arbol — free-thinking —, es decir, aquel raciocinio que aloja

la concepcion de la biodiversidad a través de las diferentes categorias taxondmicas.

Bajo esta linea de pensamiento, estos autores arguyeron que los arboles
filogenéticos son modelos macroevolutivos que compendian las diversas hipotesis
cientificas en torno a los patrones de relaciones evolutivas, asi como la evidencia
histérica que apoya dichos patrones. Por lo tanto, el pensamiento de arbol compete
al campo de la macroevolucién y es una perspectiva fundamental para suplementar

la ensefnanza de la evolucion.

En conclusion, con esta investigacion, los autores constataron a través de una
herramienta evaluativa, la hipotesis respecto a que la instruccion basada
unicamente en la microevolucién no es una sélida garantia para favorecer del
pensamiento de arbol en los estudiantes de preparatoria y educacion universitaria,
y que, en consecuencia, el adiestramiento tanto en la generacion como en la

interpretacion de cladogramas es imprescindible.

Pese a la existencia de diversos trabajos que se orientan a cdmo ensefar
biologia evolutiva en consideracion de los diferentes obstaculos epistemoldgicos,
asi como de las pre-concepciones sostenidas tanto por alumnos como por

docentes,*¢lo cierto es que hasta el momento no parece reportarse un estudio en el

36\/éase Hofmann & Weber, 2003; Gonzalez-Galli, 2005; Sinatra, et al., 2008; Richards, 2008; Smith,
2009; Nadelson, 2009; Schilders, et al., 2009; Mclnerney, 2009; Smith, 2010; Araujo-Llamas & Roa-
Acosta, 2011; Folguera y Galli, 2012; Ruiz-Gutiérrez, et al., 2012; Alfonsi, et al., 2013; Sickel &
Friedrichsen, 2013; Rodrigues-da Silva, et al., 2014; Yates & Marek, 2014; GroR3sched|, et al., 2014;

Alvarez-Pérez & Ruiz-Gutiérrez, 2015.



que se priorice la distincion, puntualizacion conceptual y debate tedrico entre la
micro y la macroevolucién para su posterior transposicion didactica en educacion

universitaria, los cuales son los objetivos que ambiciona alcanzar esta tesis.

Con el propdsito de esclarecer la historia de la polémica que persiste en relacion
con los fendmenos de la micro y la macroevolucion en la biologia evolutiva, desde
su origen hasta la contemporaneidad, a continuacién, se presentan los siguientes
cuatro capitulos. En el primero se remonta al nacimiento de ambos conceptos, asi
como al enfrentamiento de las posturas que motivaron la controversia. En el
segundo se exponen los fundamentos filoséficos sobre los cuales se edificaron las
perspectivas que propiciaron el enfrentamiento tedrico que polemiza el vinculo entre
la micro y la macroevolucion hoy dia. En el tercero se recapitulan las
interpretaciones de diversos autores sobre los patrones de cambio exhibidos en el
registro fosil, asi como algunos mecanismos desde la paleontologia que buscaron
desvincular a la macroevolucion de las dinamicas microevolutivas. Por ultimo, en el
cuarto se muestran y exploran las diferentes disciplinas y modelos vanguardistas
que plantean un panorama innovador acerca del fenédmeno evolutivo en contraste

con la Teoria Sintética.




Capitulo |
Laraiz de la controversia sobre el vinculo entre la micro y la macroevolucion

Dobzhansky (1937) introdujo la macroevolucion al evolucionismo del
habla inglesa pero decisivamente rechazoé cualquier discontinuidad
entre la micro y la macroevolucion.

-Erwin, 2000

El primer cientifico en acufiar las expresiones microevolucion®" y macroevolucion
bajo un enfoque evolutivo pleno fue el embridlogo comparativo, entomdlogo vy
genetista ruso Yuri Filipchenko® (1882-1930) en su obra de 1927 Variabilitat und
variation (Variabilidad y variacion). Filipchenko preciso a la evolucion que ocurre al
interior de las especies, asi como a la formacion de Jordanones — razas y
subespecies — y Linneones — especies — como microevolucién; mientras que, la
evolucién sobre el nivel de las especies,*® es decir, la formacién de géneros y
taxones de mayor inclusion — familias, 6rdenes, clases y phyla — la denominé

macroevolucion.4?

S"En 1909 el botanico estadounidense Robert Greenleaf Leavitt fue la primera persona en emplear
o . . . . i . : 22
el término microevolucién en un articulo de la revista Botanical Gazette. En dicho trabajo, Greenleaf

invoco a la microevolucion para referirse a lo que él mismo llamo el “misterio” de cémo la falta de

forma da lugar a la forma, en un claro contexto de desarrollo embrionario.

38A veces escrito como lurii Filipchenko o Yuri Philiptschenko.

%En la literatura especializada es frecuente hallar definiciones sobre macroevolucion tales como la
formacion de grupos taxonémicos “superiores” o, la evolucion “sobre”, “por encima” o “arriba” del
nivel de especie. Para evitar términos que evocan la idea de organismos o especies superiores e
inferiores, en esta tesis se opto por referirse a categorias taxondmicas supraespecificas o de mayor

inclusion que el de especie para sefialar a lo que se refieren estas explicaciones.

4OAlexandrov en Adams, 1994, p. 52.



Para este autor la microevolucion estaba regida por la seleccion natural de rasgos
cuya herencia podia ser dilucidada en términos de la genética mendeliana, mientras
la macroevolucién estaba puramente guiada de manera interna y basada en la

variabilidad de la herencia citoplasmatica no genética.*'

Filipchenko nunca considerd a la especiacion como el problema central de la
evolucion. En su opinion, la especiaciéon era el mismo proceso gradual de
diferenciaciéon de grupos como cualquier otro cambio microevolutivo, regido por la
seleccién natural, en primer lugar los biotipos, luego los Jordanones y, finalmente,
las nuevas especies o Linneones. Para él, la distincidn entre las especies linneanas

y los jordanones era soélo cuantitativa.*?

Este autor planted una relacion entre su explicacion de la variacion y el problema
de la macroevolucién afirmando que las pequefas mutaciones escalonadas podian
acumularse para transformar a los Jordanones y que los Jordanones que forman
una especie linneana, geograficamente separada, pueden ser transformados para
producir especies distintas. No obstante, él fue en el refuerzo de algunos
argumentos en contra del principio de divergencia de los caracteres de Darwin,
manifestando su propia postura como sigue: “Nos parece muy probable que el
origen de los caracteres [que diferencian las] categorias sistematicas superiores
[requiere] algunos otros factores que el origen de las unidades taxondmicas
inferiores” (p. 91). Dos paginas después él especula contra Morgan que, “los

caracteres genéricos, como aquellos del primer estado del desarrollo del huevo, y

41p1,
Ibidem.

“2|bidem, p. 53.




también aquellos de las categorias sistematicas superiores, estan determinados, no

por el nucleo, sino por el citoplasma” (p. 93).4

Filipchenko fue partidario de un tipo de autogénesis,** postura que lo obligo a
negar que la variacion dentro de las poblaciones fuese la responsable de explicar
las diferencias entre los taxones supraespecificos. Por tanto, éste distinguio a la
micro y a la macroevolucion como niveles evolutivos independientes. Tal vision es
consolidada cuando Filipchenko expone: “la genética contemporanea remueve el
velo de la evolucion de los biotipos, Jordanones y Linneones, pero no de la

evolucion de las categorias sistematicas superiores” (p. 93).4°

Los origenes y muchos de los fundamentos que caracterizan a la actual Teoria
Sintética de la Evolucién, pueden ser rastreados hasta la obra de Theodosius
Dobzhansky Genetics and the origin of species publicada en 1937.46 En dicho
trabajo, Dobzhansky introduce por primera vez los términos de microevolucién y

macroevolucion al inglés y a la biologia evolutiva estadounidense.*’

Dobzhansky, en contraposicion de su amigo y mentor Yuri Filipchenko — de
quien claramente hereddé ambos términos —, no concibié una diferencia entre los

procesos que darian origen tanto a la dimension microevolutiva como a la

“3Burian en Adams, 1994, pp. 133-134.

4Corriente filoséfica ubicada en los campos de la biologia y la medicina, la cual afirma que tanto la
filogenia como la ontogenia son producto exclusivamente de factores internos de los organismos.

4SIbidem, p. 132.
46Ayala, 1982, p. 275.
47Erwin, 2000, p. 79.



macroevolutiva, las cuales, serian causadas por la mutacion, la seleccion natural, la

deriva genética y el flujo genético.*®

Las palabras “microevolucion” y “macroevolucion” son términos relativos, y tienen
solo un significado descriptivo; éstos no implican ninguna diferencia en las agencias

causales adyacentes.*®

Se piensa que las dos cuestiones que mas competieron al trabajo de
Dobzhansky cuando emigré de Rusia a los Estados Unidos en 1927 fueron, en
primer lugar, las causas de la variacion en las poblaciones y, por ultimo, la relacion
entre la micro y la macroevolucion. Ambos aspectos se unieron en una pregunta
vinculatoria consistente en: ¢las causas de la variacién dentro de las poblaciones
son las mismas que las causas de la variacién entre las poblaciones, entre las

especies, y entre los taxones superiores?°°

De regreso con Filipchenko, éste, en su libro Variabilidad y variacion hace tres
distinciones cruciales utiles para entender la postura que ulteriormente tomaria
Dobzhansky respecto al vinculo entre la micro y macroevolucion. Estas distinciones
son: 1) la variacibn como una condicidn [Variabilitét] versus la variacion como un
proceso [Variation]; 2) la variacion individual versus la variaciéon grupal; y 3) estatica
versus dinamica. Para Filipchenko estas tres distinciones solo podian ser divisadas

y analizadas en o debajo del nivel especie.®

48Adams, 1994; Erwin, 2000.

“Dobzhansky, 1951, p. 17.
50Burian en Adams, 1994, p. 132.
Sbidem, p. 133.



En este sentido no vamos mas alla..., que es (no) mas alla de las especies, pues
sostenemos que hay que entender por variabilidad [Verédnderlichkeit] la desigualdad
o diversidad de individuos o grupos de individuos dentro de los limites de una
especie, de modo que los limites de las especies son al mismo tiempo los limites

naturales de la variacion.5?

Para Filipchenko tales distinciones justificaron la division del estudio de la
variacion en relacion con la evolucion en términos de la estatica y la dinamica. La
primera se ocuparia del andlisis de la variacion en los individuos — normas de
reaccion, respuestas a la variacién ambiental, etc. — y en los grupos — diferencias
entre grupos en las distribuciones de caracteres de todos los tipos, incluyendo sus
extremos y medios — sobre rangos especificos de ambientes. Bajo el principio de
que la estatica se refiere a la variacibn como una condicién, sus resultados no
versan sobre la heredabilidad de esa variacion y, por lo tanto, no revelan su
significado evolutivo. Por el contrario, la heredabilidad, asi como sus consecuencias
en relacion con la seleccion, el tamano de la poblacion, etc., es estudiada por la
dinamica. El estudio de la dinamica de la variacion dentro de las especies requiere
de métodos completamente diferentes que aquellos de la estatica, incluyendo los
métodos de la llamada genética de poblaciones. Por tanto, esta seria la dimension
en la que las leyes de Mendel tuvieran sentido explicativo.>® En palabras del mismo
Filipchenko, la dinamica aborda “el proceso evolutivo en sentido estricto” (p. 14) —

la fisiologia de las poblaciones y |a fijacion de las diferencias entre las poblaciones.>

52Filipchenko, 1927, p. 15, citado en Adams, 1994, p. 133.
53pidem.

S4lbidem, p. 134.



Es precisamente esta perspectiva sobre el abordaje del estudio de la variacion
respecto al fendmeno evolutivo la que encajé de manera intima con la postura que
Dobzhansky asumia acerca de la extrapolacion de los procesos microevolutivos

para atender los problemas asociados con la macroevolucién.®®

El estudio de los mecanismos de la evolucién esta dentro de la provincia de la

genética de poblaciones.®
Premisa que remata de la siguiente manera:

La experiencia muestra, sin embargo, que no hay camino hacia la comprensién de
los mecanismos de los cambios macroevolutivos, los cuales requieren tiempo en
escalas geoldgicas, que no sea a través de la comprensién de los procesos
microevolutivos observables dentro del lapso de tiempo de una vida humana,
usualmente controlados por la voluntad del hombre, y algunas veces reproducibles

en los experimentos de laboratorio.®’

La contundente declaracién de Dobzhansky debe ser contextualizada. Cuando
éste escribid sobre las discusiones de los patrones de la gran escala en evolucion,
a menudo evoco tanto al macromutacionismo y/o a la ortogénesis®® cada uno de los
cuales rechazo el predominio de la seleccion natural en el cambio evolutivo.
Dobzhansky se preocupo principalmente por consolidar una acercamiento riguroso

y experimentalmente tratable del estudio de la evolucion con la seleccidon natural

55Ibidem.
%Dobzhansky, 1951, p. 16.

STIbidem.

%8Cf. Erwin en Ayala & Arp, 2010.




como el nucleo de los estudios que derivaran de esta aproximacion. En
consecuencia, €l rechazdé cualquier proceso macroevolutivo uUnico que no
involucrara a la seleccidon natural, ya que ni la macromutacion ni la ortogénesis
fueron apoyadas por las investigaciones experimentales de la época, y ninguna otra
teoria del proceso macroevolutivo habia sido propuesta, asi que, Dobzhansky,
arguyé que el énfasis deberia ser colocado en los procesos microevolutivos que

fueron sujetos de estudios experimentales.>®

En todo caso, se podria especular que la razon por la cual Dobzhansky defendid
los argumentos a favor de la continuidad de los procesos evolutivos en todas las
escalas taxonémicas fue debida, en parte, a su afan de superar las objeciones de
Filipchenko acerca de la perspectiva extrapolacionista referente al vinculo entre la
micro y la macroevolucion sostenida por el Neo-Darwinismo.?° Para Dobzhansky, la
superacioén de tales objeciones pudo ser muy bien justificada al centrar sus estudios
en los modelos matematicos de la genética de poblaciones, la cual, por naturaleza,
no enfatiza las consideraciones respecto al origen de la variacion tanto en los

individuos como en las poblaciones.®"

Dobzhansky, en las dos ediciones de su libro Genética y el origen de las

especies, plantea los mecanismos que causan la microevolucion:

5lbidem, p. 181-182.
80En este aspecto es necesario recalcar que la genética de poblaciones y, por tanto, la Teoria
Sintética, se formularon antes del desciframiento de la estructura del DNA, por lo que no se especificd

en ellas la naturaleza molecular de las mutaciones en la generacion de variacion (Futuyma, 2015;
Gontier, 2015).

6'Burian en Adams, 1994, p. 129.



1) “mutaciones y cambios cromosémicos”; 2) “las regularidades dinamicas de la
fisiologia de las poblaciones,” incluyendo “seleccion, migracién, y aislamiento
geografico”; y 3) “la fijacion de la diversidad ya alcanzada en los dos niveles

anteriores”.%?

El argumento extrapolacionista por el que abogdé Dobzhansky fue reforzado por
éste mismo, valiéndose de la descripcion previamente hecha por Filipchenko

respecto a la micro y la macroevolucién, bajo el siguiente supuesto:

[...] las especies son la unica (y por lo tanto la mas alta) categoria sistematica para

haber resistido el analisis critico.%®

Por consiguiente, si se considerase a las especies como las ultimas unidades
taxondmicas sobre las cuales puede actuar la evolucion, entonces, no habria cabida
para no intuir que los mismos procesos que se infieren en la microevolucion

intervendrian de igual manera en la dimensiéon macroevolutiva.

Cerca del inicio de la primera edicion (1937), Dobzhansky se lamenta de nuestra
inhabilidad de entender los mecanismos de los cambios macroevolutivos, los cuales
requieren de tiempo en la escala geoldgica. Afiadio que “estamos obligados de mala
gana en el presente nivel de conocimiento a poner una ensefia de equidad entre los

mecanismos de la macro y microevolucion” (p. 12).64

En virtud de lo anterior, Dobzhansky (1937) pese a que admite la existencia de
la variacion intraespecifica entre los individuos y las poblaciones como producto de

posibles contingencias historicas o al actuar de la deriva genética, sefiala que esta

52Dobzhansky, 1937, p. 13; Dobzhansky, 1951, p. 18.
63Dobzhansky, 1937, p. 306.

84Burian en Adams, 1994, pp. 134-135.



variacion es normalmente mantenida por seleccion natural y por competencia
intraespecifica. Por consiguiente, si la seleccion natural mantiene tales diferencias
entre los organismos que provocan que las poblaciones se diferencien, y si las
diferencias entre las poblaciones son transformadas a diferencias interespecificas
por una continuacion del mismo proceso de seleccién, entonces, las distinciones
entre la micro y la macroevolucién se reducen a términos de escala, por lo que no

habria necesidad de invocar ningun proceso macroevolutivo.5®

Finalmente, es el mismo Dobzhansky quien diluye la claridad de las definiciones
de ambos conceptos, la cual Filipchenko habia aportado, al aducir que la distincion
entre estos dos fendmenos es meramente cuantitativa y, “todo limite entre una y

otra es forzosamente arbitrario” (Dobzhansky, 1970, p. 404):

El analisis genético esta [...] limitado a las diferencias en los niveles individual, racial,
especifico, y como mucho el genérico, los cuales son usualmente considerados la

provincia de la microevolucién.®®

Una minoria de evolucionistas modernos [...] creen que los factores de la evolucion
conocidos — mutacion, recombinacién de genes, seleccion, y deriva genética — dan
cuenta sélo de la “microevolucion,” la cual es usualmente equiparada con la
formacion de razas. Otros y hasta ahora procesos desconocidos, deberian explicar

la “macroevolucién”— el origen de especies y grupos de especies.®’

85Ibidem, pp. 129-130.
%Dobzhansky, 1951, p. 17.

6”Dobzhansky, 1955, pp. 165-166.



[...] estos cambios involucran la alteracion de un unico gen o, como mucho, un
pequefio nimero de genes. Estos son llamados cambios microevolutivos, para
distinguirlos de la macroevolucion, la cual resulta en la produccion de nuevos

géneros, familias, y clases.®®

Como se puede advertir tras esta revision historiografica, desde el origen de
ambos términos en el contexto del estudio de la evolucién, surgié el debate central
que aun perdura en relacion con el vinculo entre la micro y la macroevolucién: la
extrapolacion de los procesos microevolutivos para dilucidar la macroevolucion vs.
la independencia fenoménica y explicativa de ambas dimensiones. En este sentido
es necesario inquirir y desembrollar los principios filos6ficos de estas posturas

rivales para entender la trama de la controversia.

68 IhT,
Ibidem, p. 191,



Capitulo I

Gradualismo vs. saltacionismo

La seleccion artificial puede producir varios tipos
diferentes de moscas de la fruta y varios tipos diferentes
de perros, pero, a partir de moscas de la fruta, lo que se

produce son sélo mas moscas de la fruta.
- David L. Hull & Michael Ruse, 1998

La biologia es considerada como una ciencia historica® como tal, enfrenta el
problema de las escalas de tiempo. Dado que el tiempo de una vida humana es
insuficiente para atestiguar los procesos que conducen al origen de nuevas
especies, asi como al surgimiento de innovaciones morfoldgicas en los diferentes
linajes, la biologia ha tenido la necesidad de generar diversos medios para inferir
los posibles procesos involucrados en el fendmeno evolutivo. En consecuencia, los
bidlogos han diferenciado dos niveles practicos de la evolucion: la microevolucion y

la macroevolucion.”

El gradualismo en la biologia moderna se utiliza para describir un patrén de
cambio evolutivo incremental, ininterrumpido y direccional sobre un largo periodo

durante la historia de las especies.”"

El fundamento gradualista que encauza las explicaciones para elucidar el

fendmeno evolutivo de la actual Teoria Sintética procede de la iconica obra de

59Gould, 1986; Eldredge, 1999.
°Ochoa, 2017, p. 25.

""Hopkins & Lidgard, 2016, p. 1.



Charles Darwin, On the origin of species by means of natural selection, or the

preservation of favoured races in the struggle for life publicada en 1859.72

La consideracion contemporanea del gradualismo en la biologia evolutiva se
adscribe directamente y, por tanto, a la manera en que Darwin infirié el surgimiento
de las especies sobre el tiempo geoldgico. En este sentido, los cambios sufridos por
las especies deben ser a través de incrementos sucesivos en los que las
transiciones entre diferentes estados sean, por su parte, mas o menos continuas y

lentas, en vez de abruptas y rapidas.”

Darwin era consciente de que la evoluciéon implicaba eventos de cambio a través
del tiempo, por lo que el registro fosil seria un recurso ideal al cual acudir para
obtener evidencia que apoyara la existencia de este fendbmeno; no obstante,
también reconocié que el registro fosil era imperfecto, razén por la cual desestimoé

a éste de capacidad probatoria alguna para su teoria.”

Debido a que la seleccion natural actua solamente al acumular variaciones leves,
sucesivas y favorables, no puede producir modificaciones grandes o repentinas;

ésta solo puede actuar mediante pasos muy cortos y lentos.”

La busqueda de eslabones evolutivos en la investigacion paleontologica se
convirtid, asi, en una tradicion como consecuencia légica de asumir la perspectiva

gradualista y extrapolacionista de Darwin.”®

2Cf. De Renzi, 2009.
SHopkins & Lidgard, 2016, p. 1.
"“De Renzi, 2009, p. 231.

">Darwin, 1859/2001, p. 417.
8Vera-Cortés, 1996-1999, p. 53.



Es conocido que Darwin tuvo una notoria influencia filosoéfica de su colega y
amigo Charles Lyell a través de su libro Principios de geologia — 1830-1833, una
obra de tres volumenes — el cual se fundd en el principio del uniformitarismo que
James Hutton esbozo en el siglo XVIIL.”” Dicha tesis afirmaba que el cambio
geoldgico toma lugar de manera gradual, sobre largos periodos y que las
condiciones de vida han sido relativamente constantes, en otras palabras, los
procesos geoldgicos que acontecen en la actualidad ocurrieron de la misma manera
y con la misma intensidad que en el pasado. Por tanto, se derivé el enunciado: el

presente es la llave del pasado.”®

Este criterio, ademas de sembrar los cimientos metodolégicos de la geologia
moderna, también se funddé como el argumento naturalmente antagdnico de la
célebre Teoria del Catastrofismo, consumada en las intensas proclamas del
naturalista francés Georges Cuvier.”® En consecuencia, Lyell se propuso sustituir la
idea de la ocurrencia de catastrofes reiteradas con la nocién de que el cambio en la
Tierra fue siempre gradual y ocasionado por procesos que podian ser observados

en el presente.®

El principio del uniformitarismo dimana de la aseveracién de que la naturaleza

no hace saltos — del original en latin Natura non facit saltum — acuiada por primera

""Eldredge & Gould, 1972; Pagel, 2002; Browne, 2006; Erwin en Ayala & Arp, 2010.
8Sequeiros, et al., 1997; Pagel, 2002.

°De acuerdo con esta teoria, el registro fosil albergaba una serie de floras y faunas que habian sido
destruidas sucesivamente como resultado de diversas devastaciones naturales, tales como
inundaciones — las cuales fueron comunmente asociadas con el diluvio biblico —, y luego fueron
reemplazadas por nuevos conjuntos de organismos (Pagel, 2002, p. 642).

80pagel, 2002, p. 642.



vez en la obra Discours veritable de la vie, et des 0os du Geant Theutobocus, roy des
Theutons, Cimbres et Ambrosin de Jean Tissot en 1613. En su libro de 1673,
Consequence de | 'hypothése generale publiée il y a quelque temps pour expliquer
le phénomene de l'attachement dans la vuide ou dans une place dont l'air a esté

tiré, Gottfried W. Leibniz designo este enunciado como la ley de la continuidad.®’

De esta manera, la perspectiva uniformitarista, materializada en el gradualismo
evolutivo que asumioé Darwin como simpatizante de las ideas de Lyell, en la que la
evolucion procede bajo un modo lento, variable pero relativamente constante, tanto
dentro de la duracidon de una especie como durante la especiacion, de tal manera
que la formacion de especies no necesita involucrar episodios discretos de
derivacion filogenética o grandes cambios morfolégicos repentinos, se convirtié en

el eje vertebral del Neo-Darwinismo y la Sintesis Moderna de la Evolucion.8?

[...] esta accion tan lenta e intermitente de la seleccidon natural concuerda
perfectamente bien con lo que la geologia nos dice acerca de la velocidad y la

manera en el que los habitantes de este mundo han cambiado.8?

Como lo sefalé Vera-Cortés (1996-1999), la nocion del uniformitarismo vy el
gradualismo fueron resultado congruente de la influencia de la cosmovision
occidental que imbuy6 las ideas de continuidad, plenitud, direccionalidad,
gradualidad, progreso y orden, entre otras, las cuales fueron esenciales para

consolidar su identidad.

81Luna, 1995, pp. 134-135.
82Cf. Hopkins & Lidgard, 2016.

8Darwin, 1859/2001, pp. 103-104.



La vision de la continuidad del cambio de las formas, tanto organicas,
inorganicas e incluso imaginarias, tiene su fundamento en el concepto platonico de
la plenitud o completitud, segun el cual este mundo estaria constituido por todas las
clases de seres posibles. Para Platén, la estima de la condicion de plenitud del
universo era sindbnimo de belleza y, en ultima instancia, seria la prueba de la
perfeccion de la creacion y la existencia de Dios. Por consiguiente, en los lugares
donde pareciera haber vacios deberian de existir entidades reales o imaginarias
que los rellenaran, pues de constatar efectivamente estas brechas, se pondria en

duda la realidad del creador divino.8

En un segundo momento, el concepto aristotélico de la continuidad, el cual
sostenia que las cosas son continuas siempre que tienen un tnico y mismo limite
cuando se superponen y lo poseen en comun, se fusioné consecuentemente con el
concepto de la plenitud platonica. De este modo, todas las cosas y seres de este
mundo completo — incluyendo al tiempo y el espacio — deben ser continuos, asi
como variar de manera continua y no ser, por lo tanto, unidades discretas. Por este
motivo, cualquier clasificacion de los organismos, estructurada en funcién de
determinado rasgo o atributo, deberia exhibir series lineales de transformacion y no

unidades discretas definidas mediante limites abruptos.

Como resultado de la union de estas dos nociones, surgié naturalmente el
principio de la gradacién. Con base en esto, las series de transformaciones de

entidades que constituyen un mundo completo deben variar en un modo continuo,

8%\/era-Cortés, 1996-1999, p. 58.
85|pidem.




gradual e incesante. En este sentido, seria obvio considerar que entre dos unidades
claramente diferenciables deba existir un infinito numero de estados intermedios
que difieran los unos de los otros de modo muy sutil y casi indistinguible. De aqui
fue donde se derivd el que los organismos, particularmente los animales, se
configurasen en torno a un esquema lineal, continuo, gradual y ascendente; idea

que se nombro la escala natural de los seres o scala naturae.® V8’

Para el siglo XVIII la concepcion del mundo como una gran cadena de seres
que versaba en torno a los principios de la plenitud, continuidad y gradacion lineal
alcanzé su maximo esplendor.88 Con base en ello, Lovejoy (1983) acierta cuando
dice que “no es posible una correcta historia de las ciencias biolégicas del siglo XVIII
sin tener presente el hecho de que, para la mayor parte de los hombres de ciencia
de todo este periodo, los teoremas implicitos en la concepcion de la Cadena del Ser
seguian construyendo los presupuestos esenciales del entramado de todas las

hipétesis cientificas” (p. 294).

Como seguidor de esta antiquisima cultura cientifica occidental, Darwin invoca
la natura non facit saltum como un canon vertebral de su teoria en mdultiples
ocasiones dentro de El origen... para manifestar su perspectiva de que la naturaleza
y todos los elementos que en ella se ubiquen cambian de manera gradual y continua

en el tiempo.

8Ibiderm, pp. 58-59.
87La gran cadena del ser estaria formada por un nimero casi infinito de eslabones articulados lineal

y jerarquicamente, desde las manifestaciones mas simples de la vida, hasta las mas complejas,
pasando por todos los grados posibles que permiten completar la cadena (Vergara-Cortés, 1996-

1999, p. 59).

88Jpidem, p. 61.



[...] el canon de ‘Natura non facit saltum’ con cada nueva adicibn a nuestro
conocimiento tiende a hacer mas estrictamente correcto, es en esta teoria

simplemente inteligible.?°

Paralelamente, Darwin argumentdé en favor de la consideracion del aforismo
latino como ley — tal como lo estimo Leibniz — pues sopesaba que las leyes eran
una sucesion de hechos conocidos con seguridad que, por tanto, podian

confirmarse de manera empirica.
Darwin, en una parte del capitulo VI de su libro El origen... escribe:

[...] si incluimos todos los [organismos] de los tiempos pasados [la ley de la

continuidad] debe ser, bajo mi teoria, estrictamente verdadera.®

La importancia de considerar a los seres u organismos extintos radica en que
convierte a la ley de la continuidad en una norma prospectiva que clama por la
insistente busqueda de organismos intermedios. Esta ley, ademas de intuir la
esencia gradual de los cambios en la naturaleza, también empata sublimemente
con laidea de que la actividad de la seleccion natural es continua. En consecuencia,
dicha nocién permite asir que los cambios del pasado debieron haberse generado
por las mismas causas que en el presente — uniformitarismo — de modo tal que
justifica completamente apelar a la seleccion artificial como instrumento

corroborativo de la existencia de la seleccion natural.9?

89Darwin, 2001/1859, p. 417.
9Lyna, 1995, p. 135.

9'Darwin, 2001/1859, p. 188.

9 una, 1995, pp. 135-136.



Otro aspecto valioso para la teoria de Darwin era el convencimiento de que la
variacion debia producirse de forma continua e infinita, pues de esta manera, los
individuos que constituyeran una poblacién ocuparian toda la gama posible de
gradaciones respecto a un rasgo particular. Para que la variacién pudiese ser
infinita, Darwin arguy6é que ésta deberia producirse por azar, es decir, que el
surgimiento de variacion fuese independiente de las necesidades de los organismos
en cuestion. Este punto es crucial, pues si el azar no se viese involucrado y, en
consecuencia, la variacién no fuese gradual, entonces la seleccién natural no
tendria razén de existir en tanto las necesidades de los organismos determinarian

univocamente los caracteres que éstos adquiriesen.®

Si bien, en la época de la publicacion de El origen... se revel6 una célebre
memoria que documentaba por primera vez multiples sucesiones morfoldgicas
ininterrumpidas entre especies de moluscos de agua dulce ubicadas en el Mioceno
inferior, lo cierto es que las aparentes disrupciones de las formas organicas en el
registro fésil abundaban apabullantemente, por lo cual, el propio Thomas Huxley
aconsejé a Darwin no tomar la premisa de la natura non facit saltum a pie juntillas
pues, asumirla, obligaria forzosamente a estimar que el registro fosil era

imperfecto.®

No obstante, el que el registro fésil no aportara evidencias a favor de su
proclamada ley de la continuidad nunca representé una amenaza para la validez de
la teoria de Darwin, ya que, en principio, la ley de la continuidad fue concebida bajo
la doctrina de la verae causae de Whewhell la cual sefiala que las leyes deben poder

dar cuenta de los fendmenos de manera congruente, sin embargo, las verae causae

3Ibidem, p. 137.
%De Renzi, 2009, p. 232.




no necesitan forzosamente derivarse de regularidades empiricas, bastaria con la
posesion de cierto potencial explicativo para ostentarse como leyes.?®® En
consecuencia, la ley de la continuidad no reclamaria inexcusablemente el hallazgo
de los fdosiles correspondientes a cada uno de los estados intermedios en el
repertorio de la variacion, sino la posibilidad de relacionar virtualmente las
transiciones intermedias entre dos especies emparentadas a través de algun tipo

de gradacién.%

Fue precisamente la perspectiva anterior la que permitié consagrar a la
gradualidad y a la continuidad como verdaderas reglas del proceso evolutivo, por
tanto, en la Teoria Sintética de la Evoluciéon, se defendié y practicé una
extrapolacion de las causas de la dimension microevolutiva hacia aquella de la

macroevolucion.®’

Por este motivo, la problematica basica que se reconoce en torno al debate
sobre el vinculo entre la micro y la macroevolucion es si la ultima puede ser

enteramente reducida a los procesos que ocasionan la primera.®

Es indiscutible la gran aceptacién e influencia que generd El origen de las
especies a escala global debido a su flexibilidad teérica pues, ademas de considerar
a la seleccion natural como el proceso cardinal que conduciria el cambio evolutivo,

Darwin también abogo por la intervencion del postulado lamarckista del uso y des-

SCf. Luna, 1995.
%lbidem, p. 142.

%7Cf. Folguera, 2010.

%Ayala, 1982; Hull & Russ, 1998; Erwin, 2000; Grantham, 2007; Ayala & Arp, 2010; Ochoa, 2017.



uso®, asi como a las misteriosas leyes de la correlacion del crecimiento. No
obstante, hacia finales del siglo XIX y principios del siglo XX se produjo un
rompimiento cuasi-irreversible del aparente sdlido frente que exhibid el estudio de
la evolucion de esa época mediante la obra de Darwin, etapa la cual fue apodada
por Julian Huxley como el eclipse del darwinismo,'°® provocado por la rivalidad
epistemoldgica de los diferentes investigadores surgida a raiz de las
incompatibilidades en los enfoques disciplinares que, a su vez, se debieron a las

exigencias de la especialidad a las que cada uno se dedicaba.’’

Durante los primeros afos del siglo XX, a causa del redescubrimiento de las
leyes de Mendel, se origind la division mas grave del darwinismo entre los llamados
darwinistas de campo y los genetistas experimentales. Los primeros se mantuvieron
allegados a las contemplaciones originales de Darwin — la dimension poblacional
de las especies, el actuar de la seleccion natural y la esencia gradual del cambio
evolutivo — mientras los segundos se opusieron al caracter explicativo de la
seleccion natural, en cambio, propusieron a las mutaciones subitas como el motor

de los procesos de especiacion y, por ende, de la evolucion.%?

El denominado periodo del eclipse del darwinismo fue una etapa llena de
efervescencia en la biologia evolutiva debido, ademas de las situaciones ya

descritas, a las propuestas que exageraban las consideraciones darwinistas hasta

9La razon por la cual Darwin tuvo en consideracion al lamarckismo fue debido a que no puedo
formular una teoria de la herencia suficientemente sélida, por lo que tuvo que fusionar su famosal

teoria de la herencia mezclada con la nocion del uso y desuso que popularizé Lamarck (Pigluicci,

2009, p. 219).

100Cf. Ochoa, 2017.
01Cf. Ledn-Sanchez, s.f.

92pidem, pp. 1-2.



el punto dogmatico, tal es el caso del neodarwinismo de Weismann dotado de un
hiper seleccionismo recalcitrante, la biometria de Galton o el hiper adaptacionismo
de Wallace, los cuales terminaron por fomentar una profunda fragmentacion de este
campo de estudio en perjuicio de los partidarios de las posturas darwinistas mas

mesuradas.’03

La esencia del saltacionismo surgié cuando los simpatizantes y continuadores
del trabajo de Mendel se alejaron de los fundamentos darwinistas, en particular de
la nocion gradualista del cambio evolutivo y del poder de la seleccion natural para
elucidarlo. Para los partidarios de esta vision — saltacionistas de aqui en adelante
— las mutaciones y la herencia genética serian los eventos esclarecedores unicos
de la evolucion. Los primeros saltacionistas tenian razones sélidas para considerar
de esta manera al proceso evolutivo pues, contrario al postulado darwinista del
surgimiento de variacion infinito y gradual, los saltacionistas probaron
experimentalmente que la presencia de ciertos genes tenia efectos morfoldgicos
considerables sin evidenciar una supuesta gradacion continua entre las formas

resultantes.'%4

El redescubrimiento de las leyes de Mendel entrafié la fundacion de la genética
moderna, asi como el nicho por excelencia en cual se refugiaron todos aquellos que
no encontraban en los supuestos darwinianos una solucién satisfactoria sobre el

proceso evolutivo.'%

Hacia la década de 1920, gracias a la teoria cromosdmica de Sutton y Boveri;
el reconocimiento de la recombinacion genética como el mecanismo evolutivo

193pagel, 2002; Ledn-Sanchez, s.f.
%4Garcia-Azkonobieta, 2005, p. 64.

05Cf. Ledn-Sanchez, s.f.




fundamental en detrimento de la herencia citoplasmatica derivado de los estudios
de Morgan; el descubrimiento de las mutaciones reversibles y la formulacion de los
modelos matematicos basados en la dinamica genético-poblacional, se alcanz6 una
conciliacion y unién de los enfoques discontinuos — mendelistas — y continuos —
biometristas — de la variacion al resolver que no existia forzosamente un conflicto
en conjuntar el mecanismo de la seleccion natural con las consideraciones
disruptivas de la variacién, hecho que marco la primera pauta para que la Teoria

Sintética de la Evolucién se lograra consolidar décadas después.’%

En 1946, decenas de evolucionistas provenientes de diferentes disciplinas
bioldgicas se dieron cita en la primera reunion de la Sociedad para el Estudio de la
Evolucion. Dicha sociedad fue una extensién del Comité Nacional Norteamericano
de Investigacion, el cual se fundd un par de afos antes con el fin de indagar en los
problemas evolutivos que compartian tanto la genética como la paleontologia. En
consecuencia, George G. Simpson y Ernst Mayr fueron electos como presidente y
secretario de tal sociedad respectivamente. De estas reuniones se fragué el marco
epistémico de referencia comun sobre el que se afianzé la Sintesis Moderna: los
organismos experimentan descendencia con modificacion pues evolucionan a

través de la seleccion natural.%”

Por esta razén, la Teoria Sintética de la Evolucion designo la aceptacion general
de dos conclusiones las cuales versaron en que, la evolucion gradual puede ser

explicada en términos de cambios genéticos pequerios (“mutaciones”) y recombina-

1%6Mayr, 1982; Fitch & Ayala, 1994; Moreno-Klemming en Soler, 2002; Ochoa y Barahona, 2014;
Ochoa, 2017; Sanchez, s.f.

9"Huxley, 1942; Provine & Mayr, 1980; Smocovitis, 1996; Eldredge, 1999, citados en Gontier, en
Serelli & Gontier, 2015, p. 231.



cion, y el ordenamiento de esta variacion genética por seleccion natural; y los
fendmenos evolutivos observados, particularmente los procesos macroevolutivos y
especiacion, pueden ser explicados en una manera que es consistente con los

mecanismos genéticos conocidos'%®

Pese a que esta teoria evolutiva supuso y logrd, con relativo éxito en la
comunidad cientifica, una sintesis entre la genética mendeliana, la seleccién natural
y el llamado pensamiento poblacional para dar cuenta del cambio fenotipico, el
aislamiento reproductivo, la gran cuestion del origen de las especies y, finalmente,
los patrones macroevolutivos de la biodiversidad mediante el uso de la
extrapolacion, lo cierto es que muchos investigadores del fenbmeno evolutivo entre
los cuales se encontraban notables figuras como Richard Goldschmidt y Otto
Schindewolf encabezaron y continuaron el movimiento disidente del postulado

gradualista.’®?

En una primera instancia, Bateson, entre 1886 y 1887, se dedicé al estudio de
la correlacion entre la variacion ambiental y la variacion interna u organica. Tras este
analisis hallé que no existia una correspondencia entre estos dos tipos de variacién
en muchas especies, hecho que resultaba igualmente desfavorable tanto para el
darwinismo como para el lamarckismo pues, si una misma especie toleraba
ambientes bastante diferentes sin exhibir caracteres adaptativos debia ser entonces

porque el ambiente no era el factor fundamental que dicta totalmente el control del

%Mayr, en Gould, 1982, p. 382, cursivas mias.

19Mayr, 1982; Provine, 2001; Futuyma, 2015; Ochoa, 2017; Fabregas-Tejeda & Vergara-Silva,
2017.



cambio evolutivo como lo suponian estas teorias.'’® Dado este hallazgo, reconocié
dos tipos de variaciones: las variaciones individuales o continuas (sin relevancia
evolutiva) y las variaciones discontinuas — las cuales se generan de manera
repentina y promueven la especiacion —.""" Por consiguiente, Bateson dedujo que
la esencia discontinua de este tipo de variacién no podia entenderse en términos de
su relacion con el ambiente sino en las bases de los procesos internos inherentes

de los organismos.''?

La discontinuidad [...] tiene su origen no en el ambiente, ni en ningun fendmeno de
adaptacion, sino en la naturaleza intrinseca de los propios organismos,

manifestada en la discontinuidad de la variacién.'3

De esta manera, Bateson justificd la brecha exhibida entre las especies como
producto del surgimiento de variaciones discontinuas. Esta propuesta en torno a la
variacion discontinua que fomentaba el cambio evolutivo a través de la especiacion
y que, a su vez, desechaba el proclamado atributo creativo de la seleccion natural

fue nombrada saltacionismo.'"4

"OFjlipchenko sostuvo una postura similar producto de su tendencia holista y vitalista: “El proceso de

la evolucion de los organismos no puede ser explicado ni por los llamados factores Lamarckianos,
ni por la seleccion — es una de las caracteristicas basicas de los seres vivos. Incluso permitiendo la
posibilidad de reducir una serie de procesos de la vida a meramente causas mecanicistas, esto no
nos permitira explicar la vida de un organismo como un todo” (Filipchenko, 1927, citado en Adams,
1994, p. 50).

"Es evidente la influencia que Bateson tuvo en el trabajo de Filipchenko pues este dltimo fue puntual
en el reconocimiento de estos dos tipos de variaciones: “él definié a la variacion individual como
variabilidad no heredable causada por la influencia del ambiente; [...] En contraste, la variacion
grupal la consideré como una variacion de caracteristicas heredables” (Alexandrov en Adams, 1994,
pp. 50-51).

"2Mayr, 1982, p. 545, citado en Leon-Sanchez, s.f., p. 4.

"13Bateson, 2012/1894, p. 567.
"4Soler, 2002; Ochoa, 2017; Ledn-Sanchez, s.f.



El saltacionismo de Bateson encontré su mas solido apoyo en el mutacionismo
de Hugo de Vries surgido a raiz de su libro de 1901 Die mutationstheorie (Teoria de
la mutacion). de Vries, quien fue uno de los primeros seguidores del trabajo de
Mendel gracias a que ayudo al redescubrimiento de las leyes de éste, sustentd de
igual modo una postura en la que desestimé la importancia de la seleccion natural
en la evolucion, pues para él las especies se producian a través de cambios

genéticos subitos con efectos fenotipicos discontinuos.’®
La teoria mutacionista de de Vries se baso en tres enunciados:

1) Todos los cambios evolutivos se deben a la aparicién de una nueva mutacion, es
decir, de una nueva discontinuidad genética. Por tanto, la fuerza determinante de la
evolucion es la presion de mutacion; 2) La seleccién natural es una fuerza irrelevante
en la evolucion, que puede como mucho eliminar mutaciones deletéreas; 3) Ya que
la mutacion puede explicar todos los fendmenos evolutivos, la variacion individual y

la recombinacion genética, al no producir nada nuevo, son irrelevantes.'®

En virtud de lo anterior, de Vries planted la nocion de que las especies alternaban
periodos de cambios con periodos de inmutabilidad."'” Ademas, debido a que éste
nunca estimé que la variacion individual tuviera una base genética, hecho que lo
llevd a negar el clasico juicio darwiniano que consideraba a las razas como especies

incipientes, le valié el repudio de los darwinistas.''®

""5Moreno-Klemming en Soler, 2002; Pagel, 2002; Ledn-Sanchez, s.f.
""8Moreno-Klemming en Soler, 2002, p. 38.

"7|dea sobre la que se fundo el concepto de la estasis en la Teoria de los Equilibrios Puntuados de
Eldredge y Gould a inicios de la década de 1970.

"8Cf. Moreno-Klemming en Soler, 2002; Le6n-Sanchez, s.f.



En 1940, el genetista judeo-aleman Richard Goldschmidt publico su libro Las
bases materiales de la evolucion. En esta obra, al igual que lo hizo originalmente
Filipchenko, abogd por una autonomia de la dimension macroevolutiva en contra

del postulado extrapolacionista que habia divulgado Dobzhansky en 1937.

Goldschmidt repitié el argumento de que los procesos genéticos que gobiernan
la microevolucion son diferentes de los que atafien a la macroevolucién. Por lo tanto,
el supuesto del cambio gradual y continuo era unicamente valido en la dimension
microevolutiva, es decir, en la formacién de variedades o razas de una especie, pero

no cuando se abordaba el estudio del surgimiento de éstas.®y 120

El paso decisivo en la evolucién, el primer paso hacia la macroevolucion, el paso de
una especie a otra, requiere otro método evolutivo que el de la mera acumulacién

de micromutaciones.'?’

En este sentido, Goldschmidt propuso un mecanismo genético autbnomo para
explicar el surgimiento de las especies y, asi, esclarecer la macroevolucién.'?? Tal
mecanismo consistia en las mutaciones sistémicas como responsables del cambio

evolutivo. Las mutaciones sistémicas, segun este autor, estribaban en cambios

%QOchoa, 2017, p. 127.
:

120A| parecer Goldschmidt fue el primero en abordar explicitamente la controversia sobre el vinculo
entre la micro y la macroevolucion que Dobzhansky habia iniciado al estimar la diferencia entre
ambas como cuantitativa, en contraste de la conceptualizacion original de Filipchenko, el cual
reconocia una independencia mutua de ambos fenébmenos.

12'Goldschmidt, 1940, p. 183, citado en Ochoa, 2017, p. 139.

2Goldschmidt, a diferencia de las definiciones legitimas de Filipchenko, entiende a la
microevolucion como la formaciéon de nuevas poblaciones, polimorfismos y subespecies, mientras
que a la macroevolucion como la formacion de especies y categorias taxondmicas supraespecificas.
Posiblemente lo anterior se deba a la confusidon que propicié Dobzhansky entre ambos términos, lo
que permite pensar que Goldschmidt no conoci6 la obra de Filipchenko (1927) pues, ademas, este
investigador admite que Dobzhansky es el autor de ambos términos los cuales introduce en su obra
Genética y el origen de las especies de 1937.



cromosomicos tales como translocaciones o inversiones que, en consecuencia,

tenian la capacidad de reorganizar el genoma de los organismos.'?

Para Goldschmidt, la esencia de la disrupcion en el proceso evolutivo estaba
dada por los cambios genéticos de cualquier magnitud que tendrian el potencial de
provocar una serie de modificaciones durante las etapas embrionarias del proceso
ontogenético de los organismos. Si el producto procedente de estas
transformaciones resultaba funcional al momento de su génesis, constituiria el
surgimiento de una nueva forma, la cual podria verse también como una nueva
especie. Lo anterior fue el fundamento de su conocida Teoria de los Monstruos

Esperanzados.'®*

El argumentaba entonces que, las nuevas especies se originaban por
variaciones abruptamente discontinuas, o macromutaciones. A pesar de que
Goldschmidt era consciente de que la gran mayoria de las macromutaciones tenian
efectos funestos sobre la adecuacion de los organismos — a los cuales llamé
monstruos — arguyo que, de vez en cuando, un monstruo esperanzado era
generado, ya que se encontraba previamente adaptado a un nuevo modo de vida
sin la intervencion de la seleccion natural.’® Por lo tanto, consideré que la
macroevolucidn se debia al inusitado éxito de los monstruos esperanzados en vez

de la acumulacién de pequefios cambios genéticos dentro de las poblaciones.%®

'ZHarrison, 1982; Pagel, 2002; Dietrich en Ayala & Arp, 2010; Ochoa, 2017.
24Harrison, 1982; TheRen, 2005; Ochoa, 2017.

125Cf. TheRen, 2005.

28Ipidem, p. 353.



En resumen, Goldschmidt argumento, bajo el mismo tenor que el mutacionismo
de de Vries y el saltacionismo de Bateson, que las alteraciones cromosémicas
subitas con efectos fenotipicos discontinuos podrian ser la clave para dilucidar
adecuadamente los procesos macroevolutivos.'” Asimismo, con base en su
doctrina de la genética fisiolégica, este autor ubico tanto el surgimiento como los
efectos de estas mutaciones cromosdmicas en el contexto de una coordinacion y
regulacion interna de naturaleza genética, las cuales proveerian de ciertas vias de
cambio evolutivo posibles dado el supuesto de la determinacion y organizacion de
los procesos ontogenéticos por parte de las llamadas constricciones del

desarrollo.28

Finalmente, el paleontdlogo aleman Otto Schindewolf en su libro Cuestiones
basicas de la paleontologia — 1950 — intercedi6 a favor de considerar los taxones
supraespecificos como unidades evolutivas, pues, de acuerdo con este autor, las
categorias taxondmicas de mayor inclusion que la especie exhibian un atributo
ciclico en el que éstas surgian de manera repentina en el curso de la evolucion,
estableciendo una configuracion morfolégica rudimentaria y generalizada de la cual
dimanaban de manera gradual y progresiva diversos morfos con adecuaciones
particulares pero conservando siempre el patron estructural original. Por ultimo, los
denominados tipos fundamentales, de los cuales se derivaban el resto de las

formas, perecian como parte del proceso de extincidn del propio linaje.’?®

12’Ochoa, 2017, p. 133.
e

28Cf. Ochoa, 2017.
2/pidem, pp. 146-147.



Para interpretar el surgimiento repentino de especies que muestra el registro
fosil, en el que no parece haber ningtn vinculo gradual o continuo con los anteriores;
que estas formas fundamentales permanecen constantes — sin cambios
significativos — durante mucho tiempo; que los grupos estrechamente relacionados
producen independientemente el mismo tipo de modificaciones, y que grupos
taxonémicos enteros desaparecen de manera abrupta.’® Schindewolf postula la
Teoria del Tipostrofismo fundamentada en tres fendmenos: la tipogénesis — el
origen o nacimiento de los grupos — la tipoestasis — el establecimiento de los

grupos — Y la tipdlisis — la extincion de los grupos —.3'

Schindewolf dispuso de las teorias del saltacionismo y de la ortogénesis para
explicar los mecanismos dinamicos de las fases de su teoria. Primero, argumento
que una vez instaurado un tipo primitivo durante la etapa de la tipogénesis, éste se
transformara de manera paulatina y gradual, dentro de sus propios parametros de
constriccién, guiado por factores internos hacia una adaptacién potencial —
tipoestasis —; sin embargo, en algun punto, le sobrevendra un cambio dramatico y
rapido — geoldgicamente hablando — que lo disociaria de su disefio basico, hecho
que lo llevaria a constituirse como un tipo nuevo.132y 133

Con base enlo anteriorde  Este autor recargé la interpretacion de los cambios
abruptos, a los que se refirid en su teoria, en modificaciones ontogenéticas de los
organismos, estimando de mejor manera aquellas que se producen en estadios
70bidem, p. 147.
31Ibidem, p. 148.

82Cf. Ochoa, 2017.

33Como se puede apreciar, la Teoria del Tipostrofismo de Schindewolf guarda gran similitud con la
Teoria de los Equilibrios Puntuados de Eldredge y Gould. Se debe tener en mente que ambas teorias
proceden de la paleontologia y, por lo tanto, fueron hipétesis que pretendieron abordar el fenémeno
de la discontinuidad entre los linajes que se presentaba en el registro fosil.



tempranos del desarrollo embrioldgico. En este sentido, Schindewolf intuyd que
mientras mas prematuramente surgieran estas modificaciones no habria cabida
para transformaciones intermedias, por lo que serian lo suficientemente robustas
para atenuar las fuerzas de constriccion de un tipo estable y, asi, constituirse un

arquetipo innovador.'3*

Con base en lo anterior, derivé el término de proterogénesis, el cual definié como
la capacidad de que los caracteres que aparecen en etapas juveniles de los
respectivos ancestros puedan extenderse progresivamente a las fases adultas de

los descendientes, fundando fenotipos renovados.'3°

Consecuente con todas sus explicaciones, Schindewolf relegd, al igual que
Bateson y de Vries el papel de la seleccion natural al nivel microevolutivo, pues la
consideré como el factor exclusivamente encargado de la modificacion superficial
de los rasgos ya establecidos en los organismos, en consecuencia, ésta soélo les
proporcionaria una adaptabilidad inmediata — microevolucién — mas no podria ser

responsable del disefio de érganos nuevos — macroevolucion —.'%6

A la luz de este breve analisis que pretendié desembrollar el origen y precisar
los fundamentos de ambas perspectivas sobre la dinamica del cambio evolutivo —

gradualismo y saltacionismo'’ — es posible alegar que las explicaciones del gra-

134Cf. Ochoa, 2017.

135bidem, pp. 152-153.
138Cf. Ochoa, 2017.

87En esta tesis, el término de gradualismo se referira al patron evolutivo que se produce mediante
la paulatina acumulacion de cambios en una tendencia constante (o sostenida), mientras que el de
saltacionismo como el patrén evolutivo que procede a través de cambios disruptivos (no graduados)
en breves lapsos.



dualismo se caracterizaron por primar los mecanismos ambientales como
impulsores de la evolucion, restando importancia a los fendmenos del desarrollo de
los organismos; en contraste, el saltacionismo enfocé su atencion a los procesos
genéticos internos, particularmente los suscitados durante etapas embrionarias de
la ontogenia de los individuos, por consiguiente, estimé a tales procesos del
desarrollo como los factores verdaderamente relevantes para elucidar la evolucion,
o por lo menos para explicar la brecha fenomenoldgica que polemizaba el vinculo
entre la micro y la macroevolucién, menospreciando la importancia de la accion de

los mecanismos ambientales en el surgimiento de los taxones supraespecificos.

Bajo esta linea de pensamiento, algunos autores’? han intuido que la
controversia sobre la que versa este capitulo — gradualismo vs. saltacionismo —

puede ser conceptualizada bajo el titulo de externalismo vs. internalismo.'*®

El externalismo y el internalismo, por las razones ya mencionadas, intuyen
perspectivas rivales que, por consiguiente, han sustentado argumentos
contrastantes acerca del como interpretar la inconsistencia de los patrones de
cambio que vislumbra el registro fésil. En este contexto, es fundamental conocerlas
para descifrar el desarrollo de la polémica entre la micro y la macroevolucién hasta

la actualidad.

138\/éase Alberch, 1989; Gould, 1989, 2002; Garcia-Azkonobieta, 2005; Ochoa, 2017.

%En un contexto mas amplio, los externalistas sostienen que el mecanismo primario para la
respuesta adaptativa es la seleccion natural actuando sobre la variacion genética; de esta manera,
los genes son encauzados a través de lo que el ambiente impone. En contraste, los internalistas a
menudo afirman que la atencion exclusiva a las dinamicas ambientales centrandose en rasgos
estructurales, hace imposible explicar adecuadamente la forma organica y el curso de la evolucion,
pues estiman que existen constricciones y otros factores internos en los sistemas ontogenéticos de
los organismos que contribuyen, en buena medida, a determinar los fenotipos (Cf. Godfrey-Smith,
1996, citado en Fabregas-Tejeda & Vergara-Silva, 2017, p. 8).



Capitulo I

Perspectivas sobre la imperfeccion del registro geoldgico

La paleontologia [...] permanecié como el campo de juego
subsidiario para un juego con reglas completamente especificadas en
otro lado. Simpson espero ganar respeto para la paleontologia al
definir su campo como un aliado de la sintesis, pero tanto en la
politica como en la guerra, la fidelidad sin independencia sera usada

hasta el extremo, pero nunca realmente honrada con equidad.

— Gould, 1994
El uniformitarismo aplicado al estudio de la evolucion — también nombrado
uniformitarismo evolutivo — es la asercidon de que los ritmos, mecanismos y

procesos que pueden ser observados de manera empirica en la actualidad, son
suficientes para explicar los patrones evolutivos en la gran escala a través de la
extrapolacion de éstos.™0 Es decir, lo pequefio e inmediato puede ser extendido y
suavemente acumulado — gota a gota y grano por grano — a través de la
inmensidad del tiempo para producir todas las escalas de eventos historicos.
Ninguna unicidad deberia ser atribuida a los eventos de la gran escala y largos
tiempos; ningun principio necesita ser establecido por lo grande y largo; toda la
causalidad reside en la pequefiez de lo observable en el presente, en donde todas

las magnitudes pueden ser explicadas por extrapolaciéon.'*!

No debiera haber una razén necesaria por la cual el uniformitarismo fuese
correcto; esta postura cuando mucho pudiese ser considerada como una premisa
interesante de cémo el cambio evolutivo ocurre.'? Sin embargo, el compromiso que

“0Erwin en Ayala & Arp, 2010, p. 188.
41Gould, 1994, p. 6764; cursivas mias.

42TheRsen, 2006; De Renzi, 2009; Erwin en Ayala & Arp, 2010.




Darwin asumio con la ley de la continuidad lo llevo a reconocer al registro fésil como
imperfecto y, por tanto, incapaz de servir como fuente de evidencia que apoyara los

principios de la gradualidad y del continuo que proclamé en su teoria.

El poder del credo extrapolacionista es el argumento central que vincula
intimamente al gradualismo darwiniano en la biologia con el uniformitarismo lyeliano
en la geologia mediante dos fundamentos cientificos: el primero, de caracter
metodoldgico, el cual se vale de la ubicacién de toda la causalidad en un mismo
nivel espacio-temporal para ostentarse como un recurso accesible que permite la
observacion directa y experimental de las poblaciones; y, el segundo, de indole
tedrico, segun el cual, al situarse toda la causalidad — o al menos todos los
mecanismos principales — en un solo nivel de la jerarquia potencial en la
naturaleza, se reduce un complejo resultado fenomenoldgico de los niveles de

organizacién y tiempo a un solo lugar de produccion causal. 3

Como ya se exploré en los capitulos anteriores, Dobzhansky introdujo los
conceptos de micro y macroevolucion a la biologia evolutiva estadounidense en
1937 en su libro Genetics and the origin of species. Para él, los fendbmenos de la
micro y la macroevolucion debian ser entendidos como resultado del mismo
conjunto de dinamicas evolutivas — mutacién, seleccion natural, deriva y flujo
genético — bajo el fundamento uniformitarista. En este sentido, la diferencia entre
ambos conceptos versd unicamente en la apreciacion de la cantidad de cambio que

fue acumulada por la unidad evolutiva en cuestion.

43pagel, 2002, p. E-24.



De esta manera, cuando Dobzhansky (1970) sehalé que “todo limite entre [la
micro y la macroevolucion] es forzosamente arbitrario” (p. 404), es posible ilustrar la
asuncion extrapolacionista con el ejemplo de la demarcacién sistematica: si alguien
considerase a una familia taxondmica como microevolucién, bajo la optica de
Dobzhansky, este juicio no seria incorrecto, pues, al tener en cuenta que la
macroevolucién no es mas que los efectos de los procesos microevolutivos
acumulados por largos periodos geologicos, la macroevolucién es igual a la

microevolucion en términos practicos.

En un articulo de 1933 publicado en la revista American Naturalist, Dobzhansky
ya argumentaba que el proceso de especiacion unicamente debia comprenderse en
términos de una poblacion diferenciada genéticamente y, por lo tanto, aislada
reproductivamente de otras. Este énfasis en la poblaciéon delimité
consecuentemente las bases epistemoldgicas y metodoldgicas que habrian de ser
instauradas en el abordaje evolutivo.’* De este modo, Dobzhansky fundé una
doctrina sobre el estudio de la evolucion que estribaba en el alcance de objetivos
experimentalmente accesibles, basada siempre en el predominio de la seleccion
natural, la cual, como en su momento lo aseveré Darwin, se veria reflejada en las
pautas de cambio que exhibiera la seleccion artificial bajo el fundamento
uniformitarista.'® Es por ello que, para los genetistas de poblaciones y algunos otros
bidlogos microevolutivos, la primacia de una aproximacion experimental de la

evolucion demando, en consecuencia, una continuidad de los procesos a través de

144Cf. Provine, 1986.

45Metodoldgicamente, parecia apropiado confiar en las causas que fueron actualmente observadas
antes de proceder a invocar factores adicionales que nunca nadie antes habia atestiguado (Pagel,
2012, pp. 642).




las escalas. Enfoque que, por tanto, dominé en las explicaciones basadas en la

Teoria Sintética de la Evolucién. 46

Las razones del gran éxito que tuvo este programa son diversas. En primer
lugar, permitio la obtencidén de resultados empiricos; de esta manera se constato
que los cambios microevolutivos eran factibles de observarse en el laboratorio,
mientras que no era asi con los macroevolutivos. Ademas, tales resultados fueron
expresados en un lenguaje matematico conciso. Por otro lado, es necesario sefialar
que el programa reduccionista tuvo una gran influencia de factores sociales, como
la financiacidon de la genética de poblaciones por parte de la Comision de Energia
Atdmica de los Estados Unidos, o la proximidad de ciertos conceptos evolutivos con
algunas agendas politicas, tal como el movimiento eugenésico en algunos paises

de Europa y en la misma Unién Americana.’#’

Como ya se bosquejd, debido al panorama violento del discurso evolutivo de
principios del siglo XX durante la etapa del eclipse del darwinismo en el que la
seleccion natural fue sujeta de numerosas apreciaciones negativas vy
desacreditaciones, particularmente en Europay los Estados Unidos, los fundadores
de la Teoria Sintética se propusieron acentuar y defender fervorosamente la
primacia causal del mecanismo de la seleccion natural actuando sobre contextos
poblacionales especificos; por consiguiente, se acordd, en el marco de la Sintesis,
que el fendmeno de la adaptacion a través de la seleccidn natural fuese la dinamica
central del proceso evolutivo. En adicion, los autores de este modelo, influenciados

por el principio uniformitarista, se dedicaron a presentar suficiente evidencia logica

146Cf. Erwin, en Ayala & Arp, 2010.
47Gilbert, et al., 1996, citado en Garcia-Azkonobieta, 2005, p. 172.



que efectivamente respaldara la evolucion gradual, principalmente mediante la
accion de la seleccion natural sobre mutaciones azarosas de pequefia magnitud,
con el fin de reemplazar las ideas mutacionistas/saltacionistas con el pensamiento
poblacional, aunque, ciertamente, por un lado, no pudieron objetar de manera
contundente el hecho de que las macromutaciones no contribuyeran en la evolucion
de los grandes cambios fenotipicos, y por el otro, no trataron todos los factores
evolutivos en lo absoluto, por lo que, explicativamente, se limitaron mucho al

abordar los patrones y causas de la extincién.#®

Muchas décadas antes de la publicacién de El origen de las especies, multiples
investigadores ya habian reconocido tres intrigantes particularidades del registro
fosil: las brechas morfoldgicas que exhibian las especies, las cuales daban cuenta
de un aparente surgimiento repentino’® de éstas; la prolongada persistencia
morfolégica de muchos linajes — estasis morfolégica —; y el fenébmeno que
involucraba la rapida diversificacion de nuevas especies a la par que otras
disminuian — fendmeno que posteriormente seria nombrado como sorting (cribado
de especies) —"° pero, por alguna razon, después de que la icdnica obra de Darwin

vio la luz, las discusiones en torno a estas singularidades paleontoldgicas cesaron.

Para Cuvier y numerosos investigadores pre-Darwinianos creacionistas, ese
patron de origenes aparentemente abruptos y estasis morfolégica, fue interpretado

como la evidencia de que las especies fueron producto de un mandato divino y, su

estabilidad, como prueba de un mundo no evolutivo — fijismo —. Por otro lado, su
8E|dredge, 2007; Futuyma, 2015; Fabregas-Tejeda & Vergara-Silva, 2017.
149 os términos repentino y abrupto aluden a una interpretacion del patrén de la secuencia fésil en I

que el cambio parece ser brusco o falto de gradaciones intermedias como lo supondria la Sintesis.

50Cf. Reznick & Ricklefs, 2009.



repentina desaparicion en el registro fosil se dedujo como secuela de la ocurrencia

de diversas catastrofes naturales de origen divinal.®!

Como se anticipd en el capitulo anterior, el cuerpo filoséfico occidental,
compuesto por las ideas de la plenitud, la continuidad y la gradacién, promovié un
auténtico programa de investigacion basado en la busqueda de seres que pudieran
completar los huecos de la gran cadena del ser a modo de eslabones perdidos.
Pese a que esta metodologia no se libré de los ataques por parte de diferentes
criticos que evidenciaron el gran numero de entidades faltantes que requeria la
hipétesis, los defensores de esta postura arguyeron que las supuestas lagunas
exhibidas eran aparentes, y se debian unicamente al limitado conocimiento de la
naturaleza logrado hasta ese momento, o bien, al diminuto tamafio de muchos de

los componentes de la serie. %2

En este sentido fue que Charles Lyell, en sus Principios de geologia, siendo un
intento para explicar los cambios precedentes de la superficie de la Tierra a través
de la referencia a las causas que ahora estan en operacion, se opuso al
catastrofismo/fijismo, respaldando la visidn uniformitarista de Hutton mediante la
conviccion de que el efecto lento, constante y acumulativo de las fuerzas naturales

habia producido un cambio continuo en el curso de la historia de la Tierra.®?

En afinidad con lo anterior, Darwin argumenté que estas aparentes
discontinuidades entre las especies que mostraba el registro fésil se debian, ante
todo, a la divergencia de los linajes a través del gradualismo filético y, por ultimo, a
5TCF, Pagel, 2002.
52| ovejoy, 1983, p. 300.

53Sequieros, et al., 1996; Pagel, 2002.




la extincion de las formas intermedias no adaptativas por parte de la seleccion
natural.'® Frente al problema del porqué en la mayoria de los casos no se hallaban
estas formas intermedias, Darwin medité que el hecho de encontrar o no tal o cual
fosil correspondiente a tal o cual fase intermedia, seria una suerte de casualidad,
pues, apelando al principio azaroso del que dispuso en la base del surgimiento de
variacion en su teoria, la existencia de tales formas estaria directamente relacionada
con la fortuna de que éstas fuesen generadas. Por otro lado, Darwin también alegé,
en favor de la imperfeccién del registro geoldgico, que era sumamente improbable
que las especies permanecieran el tiempo suficiente en un mismo terreno en el que
se almacenaran los sedimentos para permitir una adecuada preservacion de los
fésiles de las formas intermedias ya que, ademas, este autor concebia a las

variedades como entes de existencia breve y localizada.’®®

Consecuente con esto, Darwin, en su afan por romper con las elucidaciones
creacionistas y saltacionistas, interpreté el patron del origen repentino de las
especies y la estasis como un artefacto de la lamentable imperfeccion del registro
fosil, que es como un ruido cubriendo una verdadera sefial de cambio gradual que

el registro intermitente de los estratos generalmente no pudo preservar.'®

No vemos nada de estos cambios lentos en progreso, hasta que la mano del tiempo
ha marcado el largo lapso de las edades, y luego tan imperfecta es nuestra vision
de las edades geoldgicas pasadas, que solo vemos que las formas de vida ahora
son diferentes de lo que eran anteriormente. '’
T4 Cf. Reznick & Ricklefs, 2009.
%5 una, 1995, p. 142.
%6pagel, 2002, p. 963; cursivas mias.
S’Darwin, 1859/2001, p. 82.




En conclusion, para Darwin, lo realmente importante era la constatacion de las
similitudes morfologicas que guardaran los fosiles de una misma formacion
geoldgica con los fosiles de diferentes pisos o, con los de otras formaciones de
distintos periodos, asi como, que los pisos intermedios entre otro par de éstos,
conservasen fosiles de caracteristicas intermedias entre los de la formacidn superior

y los de la inferior.™%®

Si vemos intervalos de tiempo suficientemente largos, la geologia claramente
declara que todas las especies han cambiado; y han cambiado en la manera en la
que mi teoria requiere, esto es, han cambiado lentamente y en una manera

graduada.™®

Thomas Henry Huxley advirti6 a Darwin que habia hecho una afirmacion
bastante aventurada ya que la brusquedad geolégica no se relaciona
necesariamente con un origen saltacional de las especies en una sola generacion
— alegato que refutaria a la seleccién natural —, y que, en todo caso, la seleccion
natural no requiere de un gradualismo puro a través de cada grado intermedio
concebible. En una famosa misiva dirigida a Darwin, Huxley escribe: “Cargas con

una dificultad innecesaria al adoptar la Natura non facit saltum sin reservas”.'%°

No obstante, Darwin se sintio tan seguro acerca de esta explicacion que, incluso,
aposto toda la validez de su teoria — tanto el mecanismo de la seleccion natural

como el mismo hecho de la evolucién — en su famoso reclamo:

58 una, 1995, p. 142. m
15Darwin, 1859/2001, p. 412.

160Pagel, 2002, p. 964.



El registro geoldgico [es] extremadamente imperfecto y [este hecho] explicara en
gran medida porqué no podemos encontrar variedades interminables, conectando
juntas todas las formas de vida extintas y existentes a través de sutiles pasos
graduados. Aquel que descarte estas perspectivas de la naturaleza del registro

geoldgico, rechazara correctamente mi teoria completa.'®’

La solucién de Darwin, influida por el principio uniformitarista, implicé la
consideracién de que el registro geoldgico raramente proporciona evidencia directa
y fiel del fendmeno de la evolucion — definido, de acuerdo a expectativas teoricas,
como una serie de fésiles transicionales en la que debe observarse el vinculo entre
una especie ancestro y una descendiente a través de una secuencia
estratigraficamente ordenada de formas intermedias que cambian de manera

gradual — en su forma empirica.'®?

El extrapolacionismo puro derivado de la acogida del uniformitarismo darwiniano
en la Sintesis Moderna generé un problema funesto para la paleontologia, pues si
cada evento en la escala del estudio del paleontdlogo podia ser interpretado a través
de la extrapolacion desde un presente que contiene todas las causas, entonces, la
paleontologia era incapaz de hacer cualquier aporte teorico al estudio de la
evolucién.’® Mas aun, como lo sefialé Eldredge (2007), la discordancia entre la
genética y la paleontologia surge y se acentua cuando los procesos de la variacion,
la herencia y la seleccion no solo son considerados como centrales sino
virtualmente como los Unicos mecanismos de cualquier relevancia, suficientes para

explicar el fenémeno evolutivo en su totalidad. %

®1Darwin, 1859/2001, p. 342.

62pagel, 2002, p. 964
63Gould, 1994, p. 6765.
'64Eldredge, 2007, p. 11.



En 1944 en su obra Tempo and mode in evolution, el paleontdlogo
estadounidense George Gaylord Simpson, en un intento por rescatar a su disciplina
del vacio tedrico en el estudio del fendmeno evolutivo al que lo habia condenado la
asuncion del uniformitarismo y el uso de la extrapolacion — principio metodoldgico
del uniformitarismo — por parte del modelo sintético, presenté una teoria para
elucidar el presunto fendmeno de la discontinuidad del registro fosil en rechazo sélo

de la invocacion de una intrinseca incompletitud de éste como lo supuso Darwin.

En este libro, Simpson pretendié refutar las explicaciones saltacionistas,
derivadas del reconocimiento de las macromutaciones y mutaciones sistémicas, por
parte de Goldschmidt principalmente, como las responsables de las brechas
morfolégicas entre linajes exhibidas en el registro fosil. Sobre esta cuestion,
Simpson concluyd, pese a que no pudo rechazar categéricamente la ocurrencia de
saltos en la evolucion dadas las limitaciones del estudio del registro geolégico, que,
en todo caso, la supuesta evidencia paleontolégica en la que se apoyaba el
saltacionismo, consistente en los casos de rompimientos repentinos en el registro o
del surgimiento abrupto de nuevos grupos taxondémicos, no era para nada una
generalidad del proceso evolutivo, esto es que “la continuidad [...] e intergradacién
gradual comunmente ocurre entre lo que ciertamente son buenas especies y

géneros” (p. 58).16°

Con base en lo anterior, Simpson distinguié tres tipos de evolucion:
microevolucion, macroevolucién y megaevolucion. Al primero lo definié6 como los

procesos revelados por la genética experimental que actuan sobre poblaciones po-

'85Cuando Simpson se refirid a buenas especies y géneros aludi6 a la verificacion de un conjunto 62
cuasi-perfecto de transiciones morfolégicas graduales en la constitucion de estos grupos.




tencialmente continuas. Al segundo como la evolucion que involucra el surgimiento
y divergencia de grupos discontinuos, es decir, en o cerca del nivel minimo de
discontinuidad genética.'®® Por Gltimo, a la megaevolucion la concibié como el origen
del resto de las categorias taxondmicas, con la particularidad de ocurrir a tasas de
cambio mas vertiginosas que en los otros dos tipos, supuesto que generaria la

presencia de aparentes saltos en el registro.'®”

Segun Simpson, estos presuntos saltos se deben entonces a que, una gran
poblacién se fragmenta en una multitud de poblaciones pequefias que a su vez
evolucionan hasta alcanzar diversas ubicaciones ecoldgicas en un abanico de
distribucion geografica y, de este modo, se generarian procesos de divergencia
continua extremadamente rapidos que darian origen a las categorias taxondmicas
respectivas — familias, ordenes, clases y phyla —.'®® Dada la extraordinaria
velocidad de los procesos evolutivos que caracterizarian a la megaevolucion,
aunado a las condiciones fortuitas de fosilizacion presentes en los diferentes
terrenos; la ocurrencia de tales procesos en regiones geograficas restringidas; asi
como el reducido tamafo de las poblaciones, contribuirian a la ilusion de un
surgimiento discontinuo o por saltos de las especies en el registro geologico de

acuerdo con modelo de Simpson.'69

'86En este caso se refirio exclusivamente al nivel de especie y el de género.
'67Erwin, 2000, Folguera, 2002.
'88Folguera, 2009, p. 285.

89Este mecanismo hipotético fue una adecuacion de la Teoria del Equilibrio Cambiante de Sewall
Wright (1932), en el que Simpson combind la concepcion de las adaptaciones clave, las cuales
permitirian a los individuos propagarse en ambientes infrautilizados, con la idea de los paisajes
adaptativos. Estos Ultimos se definen por una combinacién de caracteres que deben aparecer
juntospara establecer a un fenotipo bien adaptado. Los picos estarian separados unos de otros a
través de valles que representarian un conjunto de rasgos que resultan en una disminucion de la
aptitud de los organismos. Finalmente, las transiciones entre picos adaptativos estarian mediadas
por la mutacién, la seleccién natural, la deriva genética y la migracién, los cuales, junto con la
condicién preadaptativa que poseerian algunas poblaciones gracias a las adaptaciones clave, consti-



De esta manera, la megaevolucion, esto es, la evolucion ocurrida a grandes escalas,

encuentra una diferencia cualitativa con los “tradicionales” ambitos microevolutivo y

macroevolutivo.'70

Existen razones para pensar que el motivo mas probable por el cual Simpson
se decanto por designar una tercer dimensién evolutiva — la megaevolucion — se
basd en la cuestion sobre el desinterés y/o la insuficiencia de los genetistas por
realmente corroborar el origen de las categorias taxondmicas de mayor inclusion
que el de la especie, pues, todo lo que la genética habia podido constatar era el
surgimiento de subgéneros, cuando mucho, por lo tanto, la génesis del resto de los
taxones, a los que la genética habia probado ser incapaz de acceder hasta el

momento, debia ser encomendada a la paleontologia.

Por consiguiente, si el término “macroevolucién” es aplicado al surgimiento de
grupos taxonomicos que estan en o cerca del nivel minimo de la discontinuidad
genética (especies y géneros), el estudio de la evolucién a gran escala seria llamada
por los paleontélogos “megaevolucion” [...] La asuncion, como en el trabajo de
Goldschmidt, de que la megaevoluciéon y macroevolucion son lo mismo en todos los
aspectos es mas justificada que la asuncion, tan violentamente atacada por
Goldschmidt y otros, de que la microevolucién y macroevolucion difieren sélo en
grado. Los paleontologos tienen mas razon para creer en una distincion cualitativa
entre macroevolucion y megaevolucion que en una entre microevolucion y

macroevolucion. '’

tuirian cambios evolutivos de gran velocidad a los que denominaria como evolucion cuantica
(Reznick & Ricklefs, 2009, p. 838). 64

"Otbidem.

71Simpson, 1944, p. 98; cursivas mias.



En relacion con las tres dimensiones evolutivas, Simpson, a continuacién,
teorizo tres tipos de ritmos evolutivos o tempos: 1) el tempo taquitélico (rapido) —
para explicar la evolucion cuantica — surgiéo como un concepto teérico para todo un
espectro de ritmos tan rapidos que era muy improbable que los cambios evolutivos
que generasen fueran grabados en muchas circunstancias geoldgicas vy, por lo
tanto, este ritmo fue considerado el responsable de las notables discontinuidades
en el registro fosil. 2) el tempo braditélico (lento) para dar cuenta del asentamiento
de las formas estables — también denominadas como fosiles vivientes — en zonas
adaptativas constantes. Y 3) el tempo horotélico (regular) para explicar la
anagénesis ordinaria en la evolucion filética — responsable, segun él, de alrededor

del 90% del registro fésil —.172

En suma, debido a que el gran objetivo de Simpson fue establecer una
independencia tedrica de la paleontologia para hacerla un campo de estudio
relevante en el abordaje de la evolucion al considerar que esta disciplina era la Unica
en tener acceso al analisis fenomenolégico de la gran escala, este autor rechazé la
idea de aceptar directamente el aspecto mas experimental de la genética de
poblaciones para dar una razén de las pautas mostradas en el registro geoldgico, o
que acarrearia consecuentemente el argumento de la imperfeccién de éste; en
cambio, Simpson propuso un método inferencial de los modos evolutivos a partir de
la descripcion de los tempos — braditélico, horotélico y taquitélico — con el fin de
formular una teoria macroevolutiva desde la paleontologia. No obstante, Simpson

sostuvo en todo momento que cualquier cambio evolutivo debia ser consistente con

72Gould, 1994, p. 6767.



los principios de la genética moderna, hecho que representd una limitacion para el
alcance de su proposito original y, por tanto, propicid que la paleontologia se
mantuviera como una disciplina obsecuente de los fundamentos de la genética de
poblaciones'”?y limitada a la presentacion de la evidencia que corroborara el modo

en el que esta ultima dictaba que la evolucién ocurria. 74

Sin embargo, un importante numero de evolucionistas no quedaron conformes
con la resolucién propuesta por la Sintesis, en especial porque este modelo parecia
incapaz para explicar los fendmenos que involucraban la enorme rafaga de
novedades morfolégicas mostradas en el registro geolégico, como las
caracterizadas en la era neoproterozdoica o en el periodo Cambrico; es de esta
manera que, ante el insistente reclamo de que la paleontologia no apoyaba un
patron gradual de cambio evolutivo tal como el que se predijo o asumid en la Teoria
Sintética, en 1972, los paleontdlogos Niles Eldredge y Stephen Jay Gould
formularon la Teoria de los Equilibrios Puntuados. Esta teoria retomaé los viejos pero
controversiales reconocimientos de la llamada estasis morfolégica y del cribado de
especies exhibidas en el registro fosil como los bastiones para combatir el
extrapolacionismo de la Sintesis en su propdsito de explicar el origen de la

dimension macroevolutiva.'”®

Actualmente, gracias a las reflexiones teoricas de Stebbins & Ayala (1981) y Ayala (1982), IE
Teoria Sintética admite una autonomia macroevolutiva epistémica (mas no ontologica) de los
principios que rigen a la microevolucion. Esto es, pese a que insisten en que los mecanismos
causales del fendbmeno macroevolutivo deben ser consistentes con los fundamentos genético-
poblacionales identificados en la dimensién microevolutiva, los patrones de la macroevolucién son
impredecibles con la simple apelacién y extrapolacion de los mecanismos microevolutivos pues
reconocen que la macroevolucién ostenta propiedades emergentes.

74Gould, 1994; Folguera, 2009.
75Carroll, 2000; Erwin, 2000; TheRen, 2005; De Renzi, 2009.



Esta teoria paleontoldgica planted que todos los eventos de evolucidon
virtualmente relevante'”® ocurren bajo el modelo de largos periodos geoldgicos de
estabilidad morfolégica — fase de equilibrio — interrumpidos por cortos y rapidos
episodios de especiacion'” — fase puntuada —."78Y7° Una de las consecuencias
de asumir este modelo fue que los cambios evolutivos se concentraban en los

eventos de especiacion y ya no dentro del continuum temporal de las especies.'®

La evolucién no es la transformacion de partes anatomicas y piezas, lenta y
sostenida que fue tradicionalmente considerada de ser. En vez, no pasa mucho por
los verdaderos periodos largos de tiempo. Cuando la evolucion ocurre, lo hace muy
rapidamente, en poblaciones geograficamente aisladas. Este es el conjunto de ideas

centrales de lo que pronto se llamara “equilibrios puntuados.'®’

"8 Relevante en términos de la paleontologia, pues esta disciplina es incapaz de abordar el estudio
de los cambios en las frecuencias alélicas dentro de las poblaciones, por lo tanto, asume a la
evolucién como los cambios morfoldgicos entre los diferentes linajes.

77Seguln esta teoria, a diferencia del modelo sintético, la mayor parte del cambio evolutivo no
procede por las transformaciones morfolégicas de poblaciones ancestrales a poblaciones
descendientes sin derivarse (anagénesis), sino, en cambio, mediante un modelo de especiacién que
genera bifurcaciones (cladogénesis), en el que la poblacion ancestral persiste en su forma original
(Eldredge & Gould, 1972; Pagel, 2002).

"8Mayr sefiala que esta teoria se fundé en los cimientos de su mecanismo de especiacion peripatrica
(1963), la cual sugiere que una nueva especie se originaria a partir de una pequefia poblacion aislada
de otra ya existente. A causa del reducido tamafio de la poblacién apartada, el cambio evolutivo seria
relativamente rapido con una mayor influencia de la deriva genética. La gran restriccion
espaciotemporal de dicha poblacién intuiria como consecuencia que la transicion gradual fuese muy
improbable de registrarse en términos paleontolégicos (Mayr, 1982; De Renzi, 2009).

79Sober, 1982; Ayala, 1982; Maurer, et al., 1992; Hull & Ruse, 1998; Kutschera & Niklas, 2004; De
Renzi, 2009.

80De Renzi, 2009, p. 235.
'81Eldredge, 2008, p. 113.



En este aspecto, los equilibrios puntuados no hicieron ninguna observacion
adicional acerca del patron que exhibia el registro fosil, en cambio, simplemente
aceptaron de manera integra el predominio de la estasis morfologica y la aparicion

abrupta de los linajes como los datos literales de la mayoria de las morfoespecies. 182

La tesis de los equilibrios puntuados surgié como una explicacion que, en un
principio, buscaba que los estudios paleontolégicos fueran congruentes con el
mecanismo de la especiacion peripatrica de Mayr (1954), pues se habia hecho
evidente una contradiccion disciplinar e ideolégica del modelo de la especiacion
geografica con el patron darwiniano clasico del gradualismo filético o anagénesis —
el cual no intuye derivaciones, por lo que se mantiene una misma especie en todo
momento —. Por otro lado, al reconocer el origen abrupto y la estasis como un
fendmeno auténtico del cambio evolutivo, Eldredge y Gould pretendieron cambiar la
perspectiva convencional que se tenia sobre el registro fosil bajo el paradigma
uniformitarista el cual lo consideraba imperfecto; de esta manera, bajo el nuevo
enfoque, el registro fésil quedaria entendido plenamente sin la necesidad de generar

explicaciones auxiliares que dieran cuenta del porqué de su incompletitud. 183

De acuerdo con lo anterior, el modelo puntuacionista habria surgido como una
teoria complementaria de la Sintesis, sin embargo, a los pocos anos de su creacion,
los artifices de la Teoria de los Equilibrios Puntuados radicalizaron sus
concepciones al proponerse que la macroevolucion se apreciara como un campo
de estudio autonomo, independiente de la llamada teoria microevolutiva derivada
de los fundamentos de la genética de poblaciones. Esto ocurrié cuando juzgaron

182Pagel, 2002, p. 964. m

'83Cf. Cachén y Barahona, 2002.




pertinente establecer una diferencia procesual basica entre los mecanismos que

conducian a la microevolucion y aquellos responsables de la especiacion per se.'8

Para sustentar tal proposicién, plantearon a las especies como los individuos
legitimos de la dimensién macroevolutiva, ya que, si la evolucion ocurre como
eventos discretos en vez de proceder en un extenso continuo,'®® esto
necesariamente implicaria que las especies tienen efectivamente un nacimiento,
una persistencia y una muerte definidas, por tanto, éstas poseerian propiedades

Unicas e irreducibles al nivel evolutivo inferior.186

En este sentido, Gould (1994) subrayé que “para ser una unidad de seleccion,
los objetos biolégicos deben incorporar cinco propiedades basicas: puntos de
nacimiento, puntos de muerte, suficiente estabilidad a través de su existencia,
reproduccion y, herencia de rasgos paternales mediante la progenie. (Las tres
primeras propiedades son requeridas para individualizar cualquier elemento
nombrado como una entidad distinta en vez de un segmento arbitrario de un
continuo; las ultimas dos son prerrequisitos para los agentes de la seleccidn

darwiniana, definidos como éxito reproductivo diferencial” (p. 6769).

Con base en el bosquejo que hicieron Eldredge y Gould sobre los patrones de
especiacion y extincion que distinguirian al nivel macroevolutivo, asi como las

discusiones sobre la autonomia de las especies para considerarlas verdaderas uni-

8 bidem, p. 90. E

85Segun la perspectiva del uniformitarismo evolutivo, si las poblaciones mantienen un flujo genético
constante, entonces no es posible clamar por un estatus de individualidad para las especies, que es,
como entidades que pueden convertirse en unidades activas de la evolucion por derecho propio
(Pagel, 2002, p. 967).

18Ayala, 1982; Gould, 1982; Thompson, 1982; Erwin, 2000.




dades evolutivas, Steven Stanley en 1975 propuso la seleccion de especies como
un mecanismo analogo a la seleccidon de individuos en la dimension
macroevolutiva.’® La seleccion natural en el nivel del individuo es entendida en
términos de reproduccion diferencial y supervivencia de los organismos causadas
por la variacion heredable que influye sobre la aptitud, la cual, a su vez, es un
producto de la interaccién entre los rasgos de un organismo y su ambiente. En el
nivel de la especie, la seleccion se referira a la reproduccion diferencial y/o extincion
de especies ocasionada por la variacion heredable en aptitud.'® En otras palabras,
la seleccidn de especies es la interaccion entre variacion de caracteres emergentes
heredables y el ambiente el cual causa diferencias en especiacion y/o ritmos de

extincion entre variantes de especies dentro de un grupo monofilético."®®

En este tenor, los puntuacionistas aceptaban entonces la accién de las
dinamicas evolutivas clasicas, pero unicamente dentro de los periodos de equilibrio,
mientras que los eventos de evolucion relevantes — especiacidon — eran generados
por el mecanismo de la seleccion de especies y las macromutaciones guiadas por

las constricciones del desarrollo.'

El atributo extremista de los Equilibrios Puntuados que los distinguiria de las
consideraciones del modelo sintético fue que Eldredge y Gould estimaron que,

durante los periodos de estasis, las poblaciones son incapaces de responder de ma-

"8Maurer, et al., 1992; Dietrich, en Ayala & Arp, 2010.
88Grantham, 1995, p. 305.

89V/rba, 1984, en Ho & Saunders, p. 323; cursivas mias.
1%0Gould, en Milkman, 1982b; Sober, 1982; Cachon y Barahona, 2002.



nera adecuada a la seleccién natural debido a las constricciones genéticas, 9"
dichas las cuales pueden flexibilizarse si la poblacion en cuestion experimenta un
cuello de botella. En este sentido, la deriva genética puede iniciar la evolucién hacia
un equilibrio genético diferente, en la que se constituiria una nueva especie aislada
de la especie madre. Por tanto, la evolucion morfolégica ocurre de manera
concertada con el evento de especiacidon; en consecuencia, la especie hija se
origina como una poblacion pequefa y geograficamente localizada, en el que la
transicion evolutiva de un fenotipo a otro se produce rapidamente, por consiguiente,
su existencia solo puede ser documentada en el registro fosil si extienden su rango

geografico.%?

En el sentido mas inmediatamente practico, los Equilibrios Puntuados definieron
a la estasis morfolégica como un fendémeno relevante y legitimo — en consecuencia,
se ostenté como una singularidad bastante desconcertante para las expectativas
del gradualismo darwiniano —. Previo a la propuesta de Eldredge y Gould, los
paleontdlogos solian interpretar los ya bien conocidos periodos extensos de
invariabilidad morfolégica como una vergiienza que solo evidenciaba el fracaso del
registro geoloégico por documentar la evolucion, por tanto, consideraban

despreciable su estudio activo como un fenédmeno interesante y genuino.'®?

91Cachdn y Barahona (2002) sefialan que los autores de la Teoria de los Equilibrios Puntuados, en
su version fuerte (Hoffman, 1992), asumieron que los eventos de especiacion debian de ser mu
rapidos, casi instantaneos, a causa de las revoluciones genéticas que interpretaron de manera

similar a las macromutaciones de Goldschmidt, las cuales conducirian al surgimiento inmediato de

nuevos taxones supraespecificos (p. 90).

92Fytuyma, 2015, en Serelli & Gontier, pp. 41-42.
193pagel, 2002, p. 966.



Originalmente, los periodos de estasis morfolégica fueron interpretados como
consecuencia de la seleccidn estabilizadora debido a la constancia de las
condiciones ambientales, no obstante, como posteriormente se demostré a través
de diversas investigaciones, las especies permanecian estaticas, aunque los
componentes bidticos y abidticos de sus respectivos ambientes cambiasen
pronunciadamente. Es por ello que, particularmente Eldredge, opt6 por redirigir la
explicacion de la estasis al fendmeno del seguimiento del habitat. Esto es, las
especies tenderian a migrar hacia regiones con condiciones ambientales similares
a las que estuvieran adaptadas previamente, en vez de permanecer en un mismo
territorio para forzar su evoluciéon.’® En este sentido, la estasis, para Eldredge y
Gould, implicaba una fuerte estabilidad fenotipica debida a la cohesién del genotipo
inherente a los organismos que se impondria frente a las diversas presiones de
seleccion, por lo que, este fendmeno se entendié como una ausencia de variacion

dentro de las poblaciones.'%

Sin embargo, de manera casi simultanea, algunos partidarios de la Teoria
Sintética realizaron diversos esfuerzos explicativos para apropiarse del fenémeno
de la estasis, el concepto mas desafiante de los Equilibrios Puntuados hacia la
Sintesis, en consonancia con los principios causales que rigen ese modelo
evolutivo. En consecuencia, algunas de las propuestas mas importantes en este
sentido versaron en el rechazo de la ausencia absoluta de variacion y, en cambio,
se invoco el mecanismo de la seleccion normalizadora (Williams, 1992) la cual
explicaria que la variacion se siguié produciendo de manera continua, pero, dicha

variacion, nunca difiri6 mucho de las formas ancestrales, las cuales resultarian

94Bokma, 2015, en Serelli & Gontier, p. 98.
'95Cf. Cachon y Barahona, 2002.




mucho mas constantes en términos geoldgicos, por lo cual, los representantes de
las variantes innovadoras, al tener un periodo de vida mas breve, pasarian
practicamente inadvertidos para el registro fosil, hasta que ocurriese un evento de

especiacion verdadera.%

De esta manera, pese a que los defensores del puntuacionismo pretendieron
desbancar al paradigma sintético como el modelo teérico mas afortunado para
explicar la evolucién,'’ finalmente, la Teoria Sintética, al lograr agenciarse la
causalidad de la estasis, demostrdé que esta hipotesis no era incompatible con sus
principios experimentales de la genética de poblaciones ni atentaba contra su
nucleo tedrico, por tanto, fue muy bien incorporada al seno explicativo de esta
teoria.1%

Sin embargo, como lo recalca Sober (1982), tanto el gradualismo como el
puntuacionismo no deben ser vistos como causas del fendmeno evolutivo sino como
efectos. Esto es, si la evolucion ha sido lenta y gradual o, en cambio, ha procedido
por un modelo de ajustes y arranques es una cuestion meramente acerca del qué

paso, no del por qué.

En relacion con el argumento anterior, debemos distinguir los dos grandes
pilares filosoficos de la Teoria Sintética de la Evolucion: el principio de la gradualidad
y el principio del continuo. La Teoria de los Equilibrios Puntuados no desafié a
ambos principios, sino unicamente a aquel del continuo en el sentido de la

constancia u ocurrencia incesante del proceso como lo reflexioné Darwin.

%8 pidem, p. 102.
%”Cachoén y Barahona, 2002; Kutschera & Niklas, 2004.
%8Ayala, 1982; Cachén y Barahona, 2002.



Una vez que la evolucion habia ocurrido — a través de una rafaga veloz de cambio
en especiacion — las cosas parecieron ralentizarse a un arrastramiento evolutivo —
por millones de anos. Esta estabilidad — ahora conocida como estasis — fue lo que
siempre hizo parecer a los “equilibrios puntuados” tan antidarwinista para muchos
bidlogos [...] El mensaje eterno de Darwin fue que el cambio evolutivo es continuo,
gradual y progresivo en su totalidad. Dado el paso de suficiente tiempo, el cambio

evolutivo de este tipo seria virtualmente inevitable.®®

Por consiguiente, Sober (1982) y Dawkins (1996) precisaron a esta teoria como
una mera hipoétesis de ritmos evolutivos diferenciales, es decir, una modificacion del
modelo gradualista de Darwin, no una teoria saltacionista.?®® Por este motivo, la
Teoria de los Equilibrios Puntuados persiste en la actualidad como un modelo de
aplicacion limitada para casos particulares de la evolucion, situacion que la identifica
como una teoria de rango medio que, por tanto, constituye ahora parte del cinturén

protector de la Teoria Sintética de la Evolucién.?*!

Empero, como lo apunta Bokma (2015), a pesar de la supuesta conciliacién
entre los Equilibrios Puntuados y la Sintesis, aun persiste una relacion insatisfactoria
entre la genética y la paleontologia, ya que, si la evolucion es un proceso tan obvio,
e incluso inevitable, como lo sostiene la Teoria Sintética, entonces ¢ por qué las
especies frecuentemente fallan en adaptarse al cambio ambiental? Puesto de otra
manera, si los principios que sustenta la Sintesis para dar cuenta de la inevitabilidad
de la adaptacioén, entonces, cuando el seguimiento del habitat ya no es posible, la

seleccion natural deberia haber actuado sobre las especies para que se adaptasen

"%°E|dredge, 2008, p. 112.
200Dawkins, 1996, citado en Pérez, et al., 2010, p. 863; cursivas mias.

201Cf. Cachon y Barahona, 2002.



al cambio ambiental. No obstante, esto raramente sucede y, por lo tanto, la
extincion, que es el destino de la mayoria de las especies, es la mejor evidencia de
qgue las especies fallaron en adaptarse, en vez de una exclusion competitiva a causa
de los mecanismos microevolutivos.2%?

Esto es a lo que diversos autores se han referido como los descuidos de la
Teoria Sintética por explicar los patrones y causas de la extincibn de manera
apropiada. En 1985, la paleontdloga américo-alemana Elisabeth Vrba, identificd y
describié periodos intensos de reestructuracion taxondmica y ecoldgica
relativamente rapidos, a los cuales denomind pulsos de renovacién — turnover
pulses —. Para ella y otros autores, estos pulsos son los principales impulsores que
moldean los patrones taxondmicos y las tendencias de su disparidad y diversidad,
los cuales, usualmente involucran dinamicas estocasticas y no lineales provocadas

por perturbaciones ambientales de magnitud variable .?%

En afos mas recientes, Eldredge ha sido el principal sustentante y desarrollador
de la Teoria del Balde de Chapoteo — Sloshing Bucket Theory — la cual parte de
la hipétesis de los turnover pulses de Vrba —. La Teoria del Sloshing Bucket
sostiene una relacion directamente proporcional entre la magnitud de los cambios
gue se suscitan en el contexto ecologico debido a perturbaciones de naturaleza
bidtica y/o abidtica, con la magnitud de un eventual episodio de diversificacion
biolégica que reconstituya, rehabilite o reemplace el ecosistema impactado

dependiendo del grado de la afectacién sufrida.?%

202Maynard-Smith, 1989; Reznick & Ricklefs, 2009; Bokma, 2015, en Serelli & Gontier, 2015.
203Temkin & Eldredge, 2015, en Serelli & Gontier, p. 216.
204Cf. Eldredge, 2007; Eldredge, en Eldredge, et al., 2016.



Mientras mayor sea la magnitud del evento ambiental, mayor sera el cambio en los
ecosistemas, incluyendo la magnitud de la pérdida de diversidad a través de la
extincion; mientras mayor sea la pérdida de taxones superiores, mas diferentes
seran los taxones recién evolucionados, y por lo tanto la naturaleza de los
ecosistemas subsiguientes que reemplazaron los sistemas perturbados anteriores.
Pensando en nuestro diagrama, es como agua chapoteando en el balde (el tamano

de los derrames depende de qué tan fuerte es sacudido el balde).2%

En este contexto, Eldredge considera que la mayoria de los eventos evolutivos
ocurren en renovaciones — turnovers — regionales de magnitud intermedia, cuando
la extincién de especies conduce a la rapida de nuevas especies. Bajo esta logica,
no pasa mucho en términos de evolucién morfolégica discernible hasta que el
cambio ambiental es suficientemente severo. Es decir, una perturbacién de
pequefia magnitud (que incluye el perecimiento de los individuos) no conducira a un
cambio apreciable. Por el contrario, una devastacion de grandes dimensiones, pude
conducir a la extincion de taxones enteros — fomentando la evolucién de otros
grupos taxondmicos de mayor inclusibn —. Finalmente, en escalas
espaciotemporales intermedias — donde son solo las especies individuales las que
son llevadas a la extincion, mas no lo taxones supraespecificos — las nuevas

especies evolucionan poblando los ecosistemas modificados.2%

Bajo este paradigma, el gradualismo amparado por la Sintesis, empiricamente
se revela como una fantasia, pues, al igual que en los tiempos de Lamarck — el
primero en interpretar la transformacién gradual de las especies a lo largo del tiempo

para explicar el controvertido fendmeno del reemplazo recurrente de especies en el

205/bidem, p. 14.

208/pidem.



registro fésil — cuando sustenté que las especies no eran entidades estables
debido a que evolucionaban constantemente fuera de existencia mientras
evolucionaban a sus descendientes de manera lenta, suave e intergradiacional, los
ilustrados de la época que admitian la mutabilidad o trasmutacién de las especies
lidiaron con la autenticidad del modo evolutivo gradual a causa de la falta de
evidencia en los estratos geoldgicos, situacion que enfatizé la propia Teoria de los

Equilibrios Puntuados.?%

En conclusion, es posible intuir que estas propuestas tedricas innovadoras
desde la paleontologia — los equilibrios puntuados, la seleccién de especies, los
pulsos de renovacion y el balde de chapoteo — plantean una aproximacion sobre el
estudio de la evolucion en el que el principio conservador del reduccionismo
sintético pierde protagonismo, pues, si bien, la Sintesis Moderna, o la Teoria
Evolutiva Estandar, ha insistido en poner el énfasis en la simplificacion del fenémeno
evolutivo a los aspectos genético-moleculares — también reconocida como la vision
atomicista — la teorizacion e identificacion de propiedades emergentes en las
unidades y patrones evolutivos de la dimension macroevolutiva, vislumbra la nocion

de una estructura jerarquica de la evolucion.?%

207Cf. Eldredge, en Eldredge, et al., 2016.
208De Renzi, 2009, p. 236.



Capitulo IV

Evo-devo, jerarquia evolutiva, sintesis extendida y autoorganizacion:
propuestas contemporaneas para la reconciliacion de la micro y la
macroevolucion

La vida no es sino una etapa mas en la inevitable evolucion de la

materia. Por ello es de esperarse que exista en diversos confines del
universo y que la vida en la Tierra tal como la conocemos, sea un

mero ejemplo de un proceso generalizado, una consecuencia de la

inalcanzable fuente creativa del universo en expansion.
— Miramontes, 2009

La preservacion y la defensa del gradualismo filético y otras posturas de la Sintesis
asociadas al principio del uniformitarismo evolutivo como los unicos fundamentos
validos en el estudio de la evolucidn requirié de un esfuerzo en conjunto y concreto
por desacreditar las perspectivas antagonicas. Es esto a lo que Gould describio
acertadamente como el endurecimiento de la Teoria Evolutiva, postura que suscito
una creciente insistencia, por parte de este modelo, en enfatizar el caracter
adaptativo de los rasgos de todos los organismos, lo cual culminé en la instauracion

del llamado programa adaptacionista.?

Este endurecimiento ha logrado instalarse en una parte importante de los analisis
realizados en la actualidad respecto a la relacion macroevolucién-microevolucion
presentandola como un debate ya resuelto y al que sélo algunos nostalgicos se

aferran.?'0

209Cf. Vergara-Silva, 2002.

21%Folguera, 2010, p. 292; cursivas mias.



En este sentido, es necesario reconocer que la actual Teoria Sintética de la
Evolucion surgio en una época reduccionista, ilustrada por la generacion del
movimiento Unidad de la Ciencia que fue promovido por los fildsofos del Circulo de
Viena y por el contexto intelectual denominado modernismo. El énfasis que
caracterizé a este movimiento fue en lo abstracto, lo simplificado, lo completamente
universal, los principios que subyacen en la construccion de lo complejo, desde lo
mas pequeno hasta lo general; por tanto, la idea de aceptar una autonomia tedrica
para la macroevolucién que se viera reflejada en la concepcién de una teoria
macroevolutiva independiente de los postulados reconocidos en la microevolucion,

resultd una nocion claramente antitética.2'!

Wagner y Laubichler (2004) expusieron que los fundadores de la Teoria
Sintética hicieron afirmaciones demasiado extensas al establecer que la evolucién
debe ser gradual, continua y que los patrones macroevolutivos pueden ser
explicados completamente por la sola accidn de la seleccion natural y la adaptacion
al ambiente, por lo tanto, consideraron que esto habia provocado que la Sintesis

abandonara el reino de la ciencia y se convirtiera en una mera ideologia.?'?

La macroevolucién puede abordarse desde su dimensién descriptiva y/o causal;
no obstante, la extrapolacién que practica el modelo sintético, al fundarse sobre la
concepcion canodnica del cambio evolutivo que asumiéo Darwin a través de la
acumulacion, la gradualidad y la lentitud del proceso directriz — en la que los
procesos intraespecificos observables en las pequerias escalas y cortos tiempos en

las poblaciones modernas, pueden, por la acumulacion constante de pequefios

21"Gould, 1994, p. 6768.

212WWagner & Laubichler, 2004, p. 97.




incrementos a través de la inmensidad del tiempo geologico, producir la panoplia
completa de los patrones evolutivos observados en la integridad del arbol de la vida
—213 anula tajantemente la causalidad macroevolutiva y, en cambio, la restringe a
un término descriptivo el cual sélo se invoca para caracterizar la magnitud

taxondmica del cambio que produjeron los mecanismos de la microevolucion.?'

Apenas una década después de la formulacién de la Teoria de los Equilibrios
Puntuados, Gould (1982b) sugirié que la tendencia evolutiva de la que daba cuenta
este modelo — largos patrones de estasis interrumpidos ocasionalmente por
rapidos eventos de cambio morfolégico — deberia ser el reflejo de una dinamica
interna de los organismos relacionada con una reorganizacién subita en los
sistemas reguladores del genoma que, en consecuencia, fomentarian procesos de
especiacion previos a la adaptacion, seguidos por la seleccion de las especies
resultantes — en lugar de la seleccion de las variantes de individuos dentro de una
especie —. La o las especies sobrevivientes de este proceso volverian a
establecerse en estasis morfolégica extensa gobernada por las constricciones

internas de los sistemas de desarrollo.2"®

En este sentido, los puntuacionistas afirmaban entonces que las mutaciones con
grandes efectos fenotipicos — macromutaciones y mutaciones sistémicas —
debieron haber sido responsables en gran medida del cambio macroevolutivo que

estaria basado en la rapidez con la que las discontinuidades morfoldgicas estan en

23pagel, 2002, p. E-24: cursivas mias. m
214\era-Cortés, 1996-1999; Pagel, 2002.

215Gould, en Milkman, 1982b, p. 36.



el registro.?'® Esto dio pie a que se argumentara que la especiacion rapida fue la

causante de generar una brecha entre la micro y la macroevolucion.2'”

Si bien hay un amplio acuerdo de que existe el fendmeno de la microevolucion,
el problema se origina cuando se pretende extrapolar a la macroevolucién bajo la
premisa de que suficiente microevolucion puede dar cuenta de las enormes
diferencias entre los linajes, como una bacteria y un ser humano. Hay razones
experimentales suficientemente contundentes para pensar que esto no es asi, pues
parece haber algun tipo de envoltura de variabilidad limitada que rodea a las
especies. La mejor evidencia de esto es la seleccion artificial, pues a medida que
plantas o animales son criados en una direccion determinada, nos topamos con un
tipo de barrera que se refleja en términos de esterilidad o reversion a formas

anteriores.2'8

La aptitud de los organismos esta determinada no solo por su ambiente externo,
sino también, y tal vez de manera predominante, por qué tan bien funcionan de
manera interna. Consecuentemente, los rasgos evolucionarian para formar
complejos coadaptados. Este principio es en gran parte descuidado en la Teoria
Sintética, la cual se enfoca casi exclusivamente en los factores evolutivos externos,

pero ciertamente no es nuevo.?'®

En 1965 el ingeniero industrial y financiero escocés Lancelot Law Whyte, en su
libro Internal factors in evolution, propuso el concepto de seleccion interna como
una segunda fuerza autonoma y directriz del cambio evolutivo a la par de la
seleccion natural. Este concepto se consolidd a partir de los numerosos reclamos
216Depew, 1986; Erwin, 2000.
217Erwin, 2000, p. 78.
218Hull & Ruse, 1998, p. 689.
219Schwenk & Wagner, 2001; Seaborg, 1999, citados en Bokma, en Serelli & Gontier, 2015, p. 101.




hechos por diversos autores respecto a la omision en la que el darwinismo habia
incurrido en torno a las exigencias de la coordinacion interna de las partes que
Georges Cuvier enfatizé en su Principio de la correlacion de las formas en los seres
organizados (1812), en las cuales, el naturalista francés, clamdé por una

correspondencia mutua de las partes que constituyen a los organismos.?2°

De acuerdo con lo anterior, Cuvier rechazé la nocién de la gradualidad evolutiva
debido a que sus estudios de anatomia comparada lo hicieron considerar a los
organismos como todos integrados, en los que cada forma y funcion de las partes
fueron articuladas en el cuerpo entero. Ninguna parte podria ser modificada sin
afectar su integridad funcional.??" La perspectiva de que los rasgos forman
complejos coadaptados, sin embargo, implica que la aptitud de cualquier rasgo, y
por tanto del organismo como un todo, depende de los rasgos y de sus relaciones
mutuas, en vez de recaer en la relacion simplista de los rasgos individuales con el

ambiente exterior como lo asume la Sintesis.?%2

Con base en este principio cuveriano,?>> Whyte concibié a la seleccion interna
como el proceso encargado de actuar directamente sobre las mutaciones en los
niveles molecular, cromosoémico y celular en funcion de la capacidad sistémica para
una actividad coordinada en vez de una cuestioén de lucha y competicion. En virtud
de ello, Whyte estimaba que la coordinacion interna era tan necesaria como la

adaptacién externa a las presiones impuestas por el ambiente.??*

220Cf. Caponi, 2008.
=

221Cuvier, 1798, en Rudwick, 1997, citado en Bokma, en Serelli & Gontier, 2015, p. 101.

222Ibjdem, p. 102.
22%Denominado “les conditions d’existence” (1798) (Bokma, en Serelli & Gontier, 2015, p. 102).

224Caponi, 2008, p. 165.



En este sentido, Whyte arguyé que cualquier cambio en las estructuras vy
funciones de todo organismo debian adecuarse a una serie de reglas de orden que
tenian que ser satisfechas por las partes internas y procesos de cada ser vivo capaz
de desarrollarse y vivir en un ambiente determinado, a las que denomind
Condiciones Coordinativas (CC). Las CC de Whyte, por tanto, intuyeron una
similitud con el Principio de las condiciones de vida de Cuvier en términos de la
coherencia funcional; ademas, el razonamiento de este evolucionista no sélo se
refirid a la coordinacion interna de las partes en los organismos plenamente
formados, sino también a la coordinacion y coherencia de las distintas etapas de su
ontogenia. En consecuencia, para Whyte, la ontogenia era tedricamente mas
importante que la filogenia, en tanto la filogenia no es mas que una secuencia de
relatos ontogenéticos.??® A este respecto, para que se haya logrado producir una
modificacién estructural en el estado adulto de un organismo, la evolucién tuvo que

haber incidido primero sobre el proceso embriolégico responsable por tal rasgo.

Mas tarde, a lo largo de la década de los 80, el evolucionista espaiol Pere
Alberch desarrollé estudios sobre la naturaleza genética de las teratologias no
funcionales — claramente no adaptativas — presentes en los individuos de diversas
especies. La justificacion de centrar su analisis en estos rasgos fue que tales
desviaciones del desarrollo a menudo resultan en formas letales y con una menor
adaptacion que la de sus antecesores. Por tanto, bajo la I6gica adaptacionista, la
seleccion natural deberia impedir su origen o, incluso, contribuir a su pérdida.
Empero, la realidad es que las teratologias no dejan de surgir de manera recurrente

pese a la accion en contra de la seleccion natural.??

2%5]bidem, pp. 165-166.

2%6Garcia-Azkonobieta, 2005, pp. 102-103.



Los estudios de Alberch tuvieron un gran impacto en el campo de la
macroevolucion en tanto este investigador entrand que las posibles
transformaciones morfolégicas no disponian de un fundamento azaroso, como lo
asumia la Teoria Sintética, sino que ciertas alteraciones morfolégicas serian mas
probables de generarse que otras a causa de la esencia no lineal del desarrollo
embrionario, esto debido al establecimiento de tendencias internas las cuales
delimitarian previamente las pautas de cambio disponibles para la seleccion

natural .22’

En este mismo orden de ideas, se adujo, particularmente por los embridlogos,
que la ontogenia impone restricciones que determinan o encauzan las direcciones
del cambio evolutivo.??® Tales caracteristicas serian dependientes de los llamados
constraints — o constricciones — las cuales son inherentes a los programas del
desarrollo, que son el conjunto de factores genéticos y epigenéticos que definen la
secuencia de eventos vinculados a la temporalidad y al orden que constituye la

ontogenia de los organismos.??°

Para proveer un contexto mas detallado de lo anteriormente expuesto, en un
articulo de 1982, Pere Alberch criticd el fundamento de la Sintesis Evolutiva que
considera a la seleccion natural como la fuerza deterministica unica en el proceso
de cambio evolutivo, pues alegé sagazmente que esta teoria es adecuada para
pronosticar o que es mas probable de sobrevivir una vez que los organismos se

produjeron, pero es incapaz de explicar los fenotipos que tienen mayor probabilidad

22’De Renzi, 2009, p. 240.

228En consonancia con Whyte, para que las variaciones heredables pudiesen surgir y ser sujetas de
la seleccion natural, éstas debian antes producir cambios compatibles con las Condiciones
Coordinativas; consecuentemente, las CC impondrian restricciones sobre la generacién de variacion
(Cf. Caponi, 2008).

22%Alberch, 1982; Miiller & Wagner, 1991, citados en Vasallo, 1995, p. 45.
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de generarse. En virtud de lo anterior, propuso un enfoque alternativo a esta visién
en la que hizo énfasis en la organizacion interna de los organismos a través de
postular las constricciones del desarrollo como los verdaderos factores
deterministicos del proceso evolutivo, en tanto estos encauzamientos serian los

responsables de establecer las vias sobre las cuales el cambio podria suscitarse.

En este mismo trabajo, Alberch apelé a un diagrama que exhibia poblaciones
discretas y, tras establecer que la naturaleza no es un continuo irrestricto de formas,
planted las dos soluciones viables que podrian argumentarse frente al problema de
explicar la discontinuidad exhibida entre los linajes: 1) los espacios vacios
mostrados comprenden las formas no adaptativas que fueron eliminadas
eventualmente por la seleccién natural y que a causa de la imperfeccioén del registro
fosil estan ausentes; y 2) los espacios vacios son el reflejo de las constricciones
internas de los organismos, pues los programas de desarrollo no fueron compatibles
con la generacién de las aparentes morfologias intermedias predichas por la

Sintesis Evolutiva.

Los patrones filogenéticos estan determinados, en gran medida, por el caracter
encauzador que presenta el programa de desarrollo. La variacion morfoldgica, a
nivel macroscoépico, no esta distribuida de forma continua, sino que lo hace segun

un conjunto finito de estados discretos.?°

El problema del internalismo fue que la llegada del darwinismo supuso
fundamentar la explicacion de los principios de la organizacién biolégica en la
continuidad filogenética, por tanto, la unidad de tipo, la cual era el fundamento

organizador de los formalistas, quedd imbuida en la nocion del origen comtin.?3' De

230Alberch, 1980, citado en Vasallo, 1995, p. 45.
231 Amundson, 1998, citado en Garcia-Azkonobieta, 2005, p. 131.




este modo, el estudio de los principios causales de la organizacion, que en ese
entonces era una labor realizada primordialmente por la embriologia, fue relegada

a un papel secundario.

Darwin ya vislumbraba que las semejanzas embriologicas serian un argumento
esencial a favor del vinculo entre los diferentes grupos de animales. No obstante,
en la Teoria Sintética de la Evolucion este elemento explicativo se omitio, es decir,
la explicacion en torno al ¢, cdmo las estructuras cambian? o al ¢ por qué las nuevas
estructuras surgen??32 Sober sefialé que esta omision no fue trivial, pues el creer en
el abrumador poder de la seleccidén natural dejoé poca cabida para los mecanismos
que atendieran el origen de la forma de los organismos, de modo tal que las
restricciones hipotetizadas sobre el influjo de la seleccion siempre fueron superadas

por la excesiva confianza en la capacidad rectora de la seleccion misma.?33

La llave para acceder a las respuestas de las cuestiones arriba planteadas es la
biologia evolucionaria del desarrollo — evo-devo — pues es la disciplina que se
encarga de estudiar como se originan y evolucionan las estructuras complejas, a

partir del estudio de las dinamicas del desarrollo.?3

La evo-devo, por tanto, se orienta al estudio de la filogenia de los genes de
control del desarrollo, los fendmenos embriolégicos y su papel en las propiedades
de la evolucion morfolégica estimando a la heterocronia — alteraciones en la
sincronizacion de las estructuras — y a la heterotropia — alteraciones en la posicion

de éstas — como los factores cardinales que inducen el cambio evolutivo.?3®

2%2Pérez, et al., 2010, p. 865. m

Z330ber, 1982, p. 316.

284Cf. Pérez, et al., 2010.
235Cf. TheRen, 2005.



En el 2000, Jablonski ya apuntaba a que la perspectiva micromutacional unica
del cambio evolutivo en las poblaciones parecia cada vez mas insostenible debido
al creciente numero de estudios que sefialaban que los genes de grandes efectos
— la mayoria de ellos presumiblemente involucrados en el desarrollo regulador —
ciertamente juegan un papel relevante tanto en los procesos de divergencia como

en los de adaptacion.?36

En el mismo afio, Carroll expuso que el desarrollo de los planes corporales mas
complejos conformados por una multitud de tipos celulares distintos, asi como de
estructuras anatoémicas requirieron de un sistema de control genético innovador
ausente en los organismos unicelulares. Sostuvo que la multicelularidad fue un
fendmeno extraordinario que surgié con la evolucién de los genes Hox a partir de
los genes homeobox cerca del final del Precambrico. Estos genes son los
responsables del control de la segmentacion corporal a través de la regulacion de

genes blanco a modo de cascada, rio abajo.?®’

El estudio de los genes Hox ha revelado un patron muy diferente del control
genético sobre la expresion de rasgos estructurales que aquel teorizado tanto por
la genética mendeliana como por la genética de poblaciones. Es por ello que, la
evolucion de la gran escala no debe ser entendida mas como el simple resultado de
la seleccion de alelos que determinan caracteres especificos, o como la progresiva
acumulacion de nuevas mutaciones en una tendencia aditiva, sino como un proceso
gue involucra una jerarquia del control genético que incluye la sincronizacion precisa
y la posicion de la expresion de los genes Hox, asi como la regulacion de una

cascada de genes rio arriba, junto con la interaccién de los productos de otros genes

236 Jablonski, 2000, p. 18.

237Carroll, 2000, p. 28.




Hox los cuales, a menudo, generan amplios resultados de caracter pleiotropico en

diversos tejidos y estructuras.?38

Es con base, entonces, en la progresiva cantidad de evidencia que sugiere que
las diferencias genéticas, incluso entre linajes intimamente relacionados, a menudo
involucran genes de grandes efectos, que una de las premisas mas relevantes del
campo de estudio de la macroevolucion en la actualidad versa en torno al rechazo
de la imperfeccion del registro fosil y a que la especiacion rapida podria ser
resultado de un pequefio numero de mutaciones en genes reguladores con

repercusiones en etapas tempranas del desarrollo.?*

Consecuentemente, cualquier aproximacion macroevolutiva debe dar cuenta
distintivamente de la produccion no aleatoria de la variacion fenotipica en las
grandes escalas espaciotemporales. Esta variacion no aleatoria o anisotrdpica
ocurre en multiples niveles jerarquicos. Desde otra arista, sus patrones, y
mecanismos subyacentes, requieren de mucha atencion ya que, el punto de partida
del modelo referencial de la Sintesis asume que la variacion ha sido producto de las
aportaciones de mutaciones azarosas en todos los niveles y que todos los rasgos
subyacen debajo de muchos genes con pequenos efectos aditivos que mutan
independientemente, con la probabilidad de un incremento en aptitud inversamente

asociado a la magnitud de sus efectos (Fisher, 1958).24°

Futuyma (2015) senala que los eventos asociados a la llamada evolucion
discontinua son explicados desde la Sintesis como producto de efectos

pleiotropicos; sin embargo, y pese a que este modelo es poderoso para el estudio

238 |h7
Ibidem, p. 29.

29Gtanley, et al., 1980; Jablonski, 2000; Carroll, 2000.

240 Jablonski, 2017, p. 432.



de las poblaciones a corto plazo, cuando se considera la gran escala del cambio
evolutivo, tal asuncién debe relajarse o modificarse — no hacia los anticuados
modelos de macromutacion y saltacion evolutiva, aunque eventos tales como la
duplicacién del genoma y la adquisicion de endosimbiontes pueden representar
encarnaciones modernas de tales discontinuidades — e incorporar el creciente

conocimiento referente a la relacion entre el desarrollo y la evolucion.?*!

De este modo, la fundacién de la evo-devo ha permitido la revaloracion de los
supuestos saltacionistas encarnados, particularmente, en la Teoria de los
Monstruos Esperanzados de Goldschmidt la cual se asienta en el origen de
macromutaciones y mutaciones sistémicas. Asi, tanto Thefen (2005) como
Kutschera y Niklas (2008) pretendieron revivir la teoria goldschmidtiana bajo un
nuevo contexto el cual involucraria, por un lado, la nocidon de mutantes homéoticos
y, por otro, la inmediatez de los cambios fenotipicos provocados por efectos
pleiotrépicos o re-arreglos gendmico-sistémicos estimados en un breve numero de

generaciones, cuando mucho.

De acuerdo con lo anterior, las nuevas perspectivas que apuntan hacia un
regreso de los monstruos esperanzados bajo la esencia saltacionista sustentada
por la evidencia proporcionada desde la evo-devo se fundamentan en el surgimiento
de mutaciones homeoticas que implicarian el origen de innovaciones morfologicas
clave en los individuos de una poblacidon original, los cuales, en consecuencia,
tendrian el potencial de establecer un nuevo linaje evolutivo. Estas mutaciones,
como lo argumenté Alberch, no serian precisamente infrecuentes, pues estarian

determinadas por el cambio evolutivo que se suscitara en una de las escasas vias

24Futuyma, en Serelli & Gontier, 2015; Jablonski, 2017. n



de las que disponen los programas de desarrollo debido a los constraints. De esta
manera, la reproduccion entre los individuos con las mismas mutaciones seria
factible, hecho que desembocaria en la propagacion de estos nuevos rasgos, la
cual, a su vez, propiciaria la conformacion de una pequefa poblacion aislada
reproductivamente de la original a la que Bateman y DiMichele (2002) acuiaron

como proespecie.?*?

Gould (1977a) admiti6 que el cambio saltacional que daria origen a los
monstruos esperanzados ciertamente, en la mayoria de los casos, no produciria
estructuras perfectamente adaptadas todas de una vez, sino que estas
innovaciones morfolégicas o adaptaciones clave servirian como el primer peldafio
del proceso para la constitucién de una nueva especie. En una segunda etapa de
este proceso es donde seria plausible ver actuar al resto de las dinamicas evolutivas

defendidas por la Sintesis en su modo mas tradicional: el gradual.?*3

La evolucién por arriba y por debajo del nivel de especie no esta gobernada por
procesos completamente diferentes, tanto los eventos graduales como los

saltacionales “puentean” las “brechas” que Goldschmidt vio entre las especies.?*

Puesto de esta manera, la evo-devo no invalida el marco referencial formal de
la Sintesis Moderna, sino que afiade otro nivel de explicacion. El alcance de la teoria
evolutiva esta expandido en lo que la evo-devo da cuenta no solo de qué tipos de

variacion van a ser mantenidos a través de la seleccion natural, sino también de qué

242Bateman & DiMichele, 2002; TheRen, 2005.
243Cf. Gould, 1977a.
24ThefRen, 2005, p. 363.



tipos de variacion pueden posiblemente surgir de un sistema de desarrollo

especifico.?*

Los puntos de partida de una perspectiva autobnoma de la macroevolucion son,
por un lado, la revelacién del control del desarrollo mediante una red de genes semi-
jerarquica que produce variaciéon de manera desproporcional o sesgada — debido
a la intrincada relacién que se mantiene entre los genes de control hacia los genes
efectores cascada abajo, pero que también implica una retroalimentacion por parte
de los genes de niveles inferiores para modular a los genes de control — y por el
otro, la modularidad del desarrollo — organizacion del desarrollo en médulos semi-
independientes —, la cual puede influenciar en las probabilidades del cambio
fenotipico en cualquier punto en el tiempo al promover la generacion de direcciones

particulares de cambio adicional.?46

En este contexto, Jablonski (2017) razona que las novedades evolutivas
explotan la modularidad y las redes reguladoras de genes o GNRs — que ostentan
una naturaleza jerarquica — pues asegura que los eventos asociados tanto a la
heterotropia como a la heterocronia son capaces de promover cambios fenotipicos
mas dramaticos y coordinados que los predichos por el modelo de la epistasis de
Fisher; por tanto, estos cambios tendrian mayores probabilidades de ser
adaptativos en contraste con las expectativas fisherianas porque se valdrian de vias

ontogenéticas preexistentes.?*

2%5\iller, 2007, p. 947, citado en Futuyma, en Serelli & Gontier, 2015, p. 58; cursivas mias.

248Carroll, et al., 2005; Petes & Davidson, 2015; Reibeiz, et al., 2015; Témkin & Eldredge, 2015;
Salazar-Ciudad & Jernvall, 2010; Gerber, 2014, citados en Jablonski, 2017, pp. 433-434.

27 Ibidem, p. 439.



A este respecto, pese a que la seleccidon es una fuerza poderosa, esta solo
puede operar en las variantes que le son presentadas, y el cambio evolutivo
relevante usualmente involucra cambios en la temporizacion, velocidad y lugar de
la expresion genética, la cual, gracias a los mecanismos epigenéticos, se facilita
enormemente el origen de la variacién en ciertas direcciones y combinaciones —
variacion anisotropica —. Por este motivo, la llamada variacion no aleatoria, la
modularidad y las GNRs deben seguir siendo estudiadas e integradas como
mecanismos evolutivos de cierta manera privativos del fendmeno de Ila

macroevolucion.?48

El problema con la Teoria Sintética de la Evolucidn no es que su paradigma neo-
Darwiniano sea incorrecto, sino que dicho canon, que sustenta y prima los
mecanismos de la seleccidn mas la deriva genética, establece que ambas fuerzas
son necesarias y suficientes para explicar todos los fendémenos evolutivos
conocidos. La postura de diversos evolucionistas que interceden por un panorama
plural de multiples marcos conceptuales coexistentes, no avalan la suficiencia del
paradigma neo-Darwiniano para dar cuenta de la totalidad de la evolucion, pese a
admitir que ciertamente es necesario. Incluso, divisan que no sea indispensable
para explicar ciertos fendmenos particulares, por lo que no se trataria de una

cuestién de una cosa u otra.?*°

En afinidad con el argumento anterior y procedente de las insistentes protestas
de multiples evolucionistas sobre la apreciacion de propiedades emergentes en las

especies, las cuales constituirian a éstas en verdaderas unidades evolutivas asocia-

248CF. Jablonski, 2017.

24%E|dredge, 1985; Fabregas-Tejeda & Vergara-Silva, 2017.




das a la macroevolucion, Gould intuy6 que el estudio de la evolucion representaba
una estructura jerarquica, un mundo construido no como un suave y constante
continuo, permitiendo la simple extrapolacion del nivel mas bajo al nivel mas alto,
sino como una serie de niveles ascendentes, cada uno ligado al siguiente de alguna
manera e independiente en otfras [...] las caracteristicas emergentes no implicitas
en la operacion de procesos en los niveles mas bajos pueden controlar eventos en

los niveles mas altos.?%°

Bajo este orden de ideas, el preludio de las diversas propuestas sobre una
jerarquia evolutiva se asienta en las discusiones en torno a las unidades y niveles
de seleccion que iniciaron en la biologia en 1962 con la publicacién del libro de
Wynne-Edwards sobre la seleccion de grupo. Los debates que surgieron a raiz de
este controvertido trabajo versaron sobre las posturas que estimaban factible que
ciertos rasgos pudiesen intuir una aportacién positiva a la aptitud de la especie como
grupo, aunque éstos pasaran por alto la aptitud individual o implicaran una
maladaptacion para sus portadores — ej. el comportamiento altruista en especies
de himendpteros —, y los que abogaban que los genes serian las ultimas unidades
que se beneficiarian de cualquier evento de seleccion — ej. la Teoria del Gen

Egoista de Richard Dawkins (1976) —.2%'

Derivado de las disputas que surgieron con motivo de la polémica ya descrita,
en las que se puso como centro de la contienda la identificacion y descripcion de
las unidades de seleccion contextualizadas en la dualidad replicadores e
interactores, David Hull fue el primero en enfatizar que el proceso de la seleccién

se suscitaria en multiples niveles: niveles donde la replicacién ocurriese (nivel gené-

250Gould, 1980, p. 121; cursivas mias.

2$1Gontier, 2010, p. 169.




tico y organismico), y niveles donde la interaccion se efectuase producto de la

replicacion diferencial (nivel de las poblaciones).?%?

Incidido por este panorama plural, Niles Eldredge, principalmente, se ha
dedicado al desarrollo de la nombrada Teoria Jerarquica de la Evolucion. Este
modelo alberga la nocidn de la coexistencia e interaccion reciproca de dos sistemas
jerarquicos independientes en términos de la jerarquia evolutiva y la jerarquia
ecolbgica entre las que se representan la ocurrencia de procesos diacrénicos y
sincronicos. En este escenario, la jerarquia evolutiva se basa en la replicacion y
transmision de la informacidén genética heredable, asi como de la reproduccion de
un complejo de unidades anidadas — genes, organismos, demes, especies y
taxones supraespecificos —, mientras que la jerarquia ecoldégica recae en los
patrones termodinamicos de la transferencia de materia y energia en un complejo
de unidades de diferente ontologia respecto a las presentes en la jerarquia evolutiva
— proteinas, organismos, avatares, ecosistemas locales y ecosistemas

regionales.?%3

El modelo de la Teoria Jerarquica de la Evolucion hace evidente la apropiacion
del panorama de la dinamica evolutiva dual entre los replicadores y los interactores,
ya que, segun Eldredge, esta se basa en el simple hecho de que los organismos
solo hacen dos y solo dos tipos de cosas: se reproducen y procuran fuentes de
materia y energia para sobrevivir (jerarquia evolutiva (genealdgica) y jerarquia

ecologica [respectivamente]).?%

22|pjdem, pp. 169-170.
:

253E|dredge, 2007; Témkin & Eldredge, en Serelli &Gontier, 2015; Eldredge, en Eldredge et al., 2016.

254E|dredge, 2007, p. 13; cursivas mias.



La diferencia entre estar vivo y generar nueva vida puede ser visto en un marco de
referencia conceptual que nos dice mucho. Primero, explica cdmo los procesos en
todos los niveles han interactuado para producir la historia de la vida que vemos
tanto en el registro fésil, como en la estructura ecoldgica y filogenética como ahora
existen en la Tierra. Y segundo, al mapear los patrones de la historia evolutiva de la
vida actual en la Tierra en el esquema jerarquico produce una vision general del
proceso evolutivo (lo llamo el “balde de chapoteo” (sloshing bucket) (Eldredge,
2003), que mas alla creo que tiene profundas implicaciones para el desarrollo del

curriculum en todos los niveles educativos.?®®

En virtud de ello, Pievani (2016) percibe a los dos muros que constituyen el
balde como la representacién de las dos jerarquias descritas. Cada una yendo
desde niveles microevolutivos a macroevolutivos y viceversa. Es en este sentido
que la Teoria Jerarquica se postula como una metateoria al reunir y engranar a
todos los principales patrones y mecanismos del cambio evolutivo para pretender

dar cuenta de cualquier fendmeno asociado a este proceso.?%®

La Teoria Jerarquica se vale de un patron de relacion entre entidades basado
en el principio de la inclusividad creciente — jerarquia composicional anidada — en
el que las entidades ubicadas en un determinado nivel estan compuestas de niveles
inferiores y estan propiamente establecidas dentro de entidades mas extensivas.
Dentro de este marco, en cualquier nivel dado, las entidades poseen atributos
particulares que pueden ser de naturaleza agregada — cumulativa/combinada de

propiedades de entidades en niveles inferiores — o emergente.?®’

255pidem.

256Cf. Pievani, en Eldredge, et al., 2016.
257Témkin & Eldredge, en Serelli & Gontier, 2015, pp. 185-186.



El fundamento de la jerarquia evolutiva es el flujo de informacion a través del
tiempo mediante la reproduccion/replicacion de las entidades genealdgicas. En este
sentido queda claro la interdependencia de las diversas entidades y niveles de la
jerarquia, pues las entidades pueden replicarse de manera exitosa solo como parte
de un gran todo.?%® Por su parte, la dinamica de la jerarquia ecoldgica o econdémica
reside en la interaccién de sus entidades — bajo la concepcion de sistemas abiertos

— con el ambiente mediante el intercambio de materia y energia.?*®

Como ya se expreso, la interaccion de los individuos en la jerarquia ecoldgica
con su ambiente estd causalmente asociada a la replicacion diferencial de las
entidades en la dimension genealégica. De esta manera, un cambio en la
informacion en un determinado nivel tiene un efecto en el patrén de diversidad de
los individuos genealdgicos. Esto es, el origen y cribado de la variacion en un nivel
focal, pueden estar relacionados de manera estrecha con la variacion que fue
filtrada en los individuos de un nivel inferior ya que, como se anticipo, los efectos de
los diversos procesos actuando simultaneamente en todos los niveles del patron
evolutivo, pueden ser propagados indirectamente a otros niveles a través de la

causacion reciproca hacia arriba y/o hacia abajo.?%°

En el marco de la Teoria Jerarquica, Témkin y Eldredge (2015) apuntan que el
fendbmeno de la evolucién ocurre como una respuesta a las perturbaciones

ambientales extrinsecas que fueron lo suficientemente fuertes para disrumpir el

28pyesto de otra manera, el mecanismo fisico de la transeferencia de informacion es la replicaciénm
del DNA, pero el destino histérico de la informacién depende de los procesos de replicacion de
individuos genealdgicos en niveles superiores (Témkin & Eldredge, en Serelli & Gontier, 2015, p.

193).

259 biclem, pp. 193-195.
280Ibidem, pp. 203-204.



estado estable de los sistemas, por lo que los mecanismos de amortiguamiento
deben prevenir que fallen las dinamicas de transmision de los efectos en cascada a
través de los niveles. ElI desencadenamiento de tales efectos sustanciales puede
provocar dos posibles resultados: que los sistemas colapsen — extincion — o que
los sistemas biolégicos busquen recuperar su equilibrio en un nuevo estado que
constituiria la base de una transicién evolutiva — especiacion — resultado de la
integracion de procesos que afectan el origen y cribado de la variacion a través de

los niveles de la jerarquia genealdgica.?®’

En resumen, la dinamica del fendmeno evolutivo se inicia, entonces, con la
ruptura del estado de equilibrio la cual conduce a un episodio de desestabilizacion
a corto plazo durante el cual el sistema sufre una reorganizacion solo para recuperar
un equilibrio bajo circunstancias alteradas, lo que puede posiblemente dar cuenta
del patrén empirico de los equilibrios puntuados, caracterizados por un periodo
prolongado de estasis fenotipica y una rafaga relativamente breve de cambio
fenotipico desencadenada por la especiacién como es documentado en el registro

fosil 262

En este contexto, la esencia de la respuesta evolutiva frente a una perturbacion
ambiental extrinseca estaria determinada por tres parametros: el alcance, la escala
y el modo temporal del impacto. El primero se refiere al rango de niveles en las
jerarquias bioldgicas afectadas directamente por la perturbacion; el segundo atafie
a la extension espacial del impacto al que puede llegar; mientras que el tercero

alude a la temporizacion variable de los factores externos, pudiendo ser regulares

281Ibidem, p. 208.

%62E|dredge & Gould, 1972; Hunt, 2008; Mattila & Bokma, 2008; Strotz & Allen, 2013, citados en
ibidem, p. 212.
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— periodicos/recurrentes — o contingentes — unicos/aperiddicos —. La magnitud
de la respuesta evolutiva es accidental sobre la naturaleza y escala espaciotemporal
de las perturbaciones ambientales abidticas. Es en este sentido que la Teoria del
Sloshing Bucket es congruente con el modelo jerarquico pues sostiene una
correlacién directa entre la magnitud de la perturbacion y sus consecuencias
evolutivas las cuales pueden ser expresadas como una serie de niveles
progresando desde virtualmente ninguna perturbacion, resultando en estasis, a

perturbaciones masivas que afectan la biota global.?%?

Dentro de un rango normal de condiciones ambientales, las redes moleculares
genéticas amortiguan las perturbaciones regulares a pequefa escala en los niveles
moleculares, simultaneamente incrementan la evolvabilidad al acumular variacién
oculta (no expresadas) en el nivel molecular [...] Tales dinamicas del nivel molecular
son traducidas a estabilidad fenotipica relativa en los niveles organismico y celular.
Cuando el nivel de la perturbacion excede el umbral de la integridad estructural y,
consecuentemente, la capacidad de amortiguamiento de las redes genéticas, las
redes ya sea que colapsen o se reconfiguren, las cuales son manifestadas en niveles
superiores como un incremento rapido de variacién fenotipica como un resultado de

la liberacion de polimorfismos ocultos acumulados previamente.?%*

En afinidad con las perspectivas jerarquicas de la evolucién y convencido de
que una vision pluralista seria el mejor juicio que tendria que adoptar la Teoria
Evolutiva para concebir la maravillosa complejidad de la naturaleza, Gould

argumento en rechazo del célebre reclamo de Simpson el cual estimaba que los

263 |hidem, pp. 208-209. m

2%4Ibidem, p. 212.



multiples estudios microevolutivos se harian un tanto irrelevantes y se debilitaria el
estudio integro de la evolucién si se demostrase que la micro y la son esencialmente

diferentes:265

La micro y la macroevolucién no son opuestas, pero tampoco una por extrapolacion
sigue a la otra. La existencia de una teoria macroevolutiva genuinamente
independiente no implica que los innumerables estudios de microevolucion se
volverian relativamente sin importancia. Estos estudios son vitalmente importantes
tanto para controlar en su propio dominio, y poderosamente contributivos a la
macroevolucién también. Contributivos, pero ni exclusivos ni decisivos. Ninguna
dicotomia existe. No hay un camino de explicacion reductiva. Nuestro mundo

evolutivo es una jerarquia de niveles, cada uno de legitimidad y valia irreducible.?®®

En este tenor, la propuesta de la Sintesis Extendida surge de la necesidad de
articular un nuevo marco de referencia para explicar la evolucion frente al
planteamiento de una serie de preguntas para las que la Teoria Sintética provee de
respuestas parciales o ninguna en lo absoluto: ;Qué papeles causales juega el
desarrollo en la evolucion? ;EI cambio evolutivo es siempre gradual (y qué
queremos decir con “gradual’)? ¢;La seleccion natural es el Unico principio
organizador que produce la complejidad biolégica? ;La seleccion natural produce
evolucion en otros niveles jerarquicos en adicion a los organismos, identificados por
Darwin, y el gen, sumando después de la consolidacion de la SM? ;Hay, de una
vez por todas, una discontinuidad de algun tipo entre las llamadas micro y
macroevolucion (y otra vez, podemos estar de acuerdo con el significado de estos

términos)? ¢;La cuestion de la herencia esta completamente arreglada o hay meca-

265Simpson, 1944, p. 97. E

266Gould, 1994, p. 6768; cursivas mias.




nismos adicionales ademas del genético estandar? ;Coémo surgen los fenotipos
nuevos, y representan una clase distinta de cambio fenotipico? ;Como la ecologia
y la biologia evolutiva se articulan; esto es, pueden las teorias ecologica y evolutiva

estar relacionadas 7257

Para los proponentes de la Sintesis Extendida de la Evolucion la postura gen-
centrista que caracteriza a la Teoria Sintética actual falla en capturar la gama
completa de procesos que dirigen la evolucion. Piezas faltantes incluyen como el
desatrrollo fisico influye la generacion de la variacion (sesgo de desarrollo); como el
ambiente moldea directamente los rasgos de los organismos (plasticidad); como los
organismos modifican los ambientes (construccion del nicho);, y como los
organismos transmiten mas que genes a través de las generaciones (herencia

extragenética).?%®

En este sentido, la Sintesis Extendida reconoce la co-determinacién causal —
en términos de reciprocidad — en concierto con el desarrollo del complejo
organismo-ambiente, asi como el flujo causal tanto hacia arriba como hacia abajo.
Consistentemente, la Teoria Jerarquica respalda la existencia de un flujo de
reciprocidad causal en ambos sentidos. Bajo este orden de ideas, ambos marcos
referenciales coinciden en rechazar la perspectiva linear exclusiva de la causalidad
que sostiene la Sintesis, asi como considerar a las propiedades emergentes de los
sistemas biolégicos como elementos cruciales para atender la explicacion de los

patrones macroevolutivos.?59

267Pjgliucci, 2009, pp. 220-221; cursivas mias. 100

268 aland, et al., 2014, p. 162; cursivas mias.

26%E|dredge, 2008; Pigliucci, 2009; Laland, et al., 2015; Fabregas-Tejeda & Vergara-Silva, 2017.



Los nuevos mecanismos evolutivos que pretende incorporar la Sintesis
Extendida — plasticidad fenotipica, herencia extragenética (epigenética),
canalizacion del desarrollo y construccion del nicho — seguiran proveyendo de
variacion fenotipica que necesitara ser filtrada por la seleccion natural; no obstante,
estas contribuiran, en un sentido importante, a disminuir y limitar el poder creativo

de la seleccion en el proceso evolutivo.?”°

Como es posible intuir, el conjunto de todas estas nuevas perspectivas acerca
del fendémeno evolutivo rompid el paradigma clasico sostenido por la Sintesis en el
que, como ya se explord, las presiones selectivas ocasionadas por el ambiente
serian las unicas en determinar la trayectoria filogenética de las poblaciones al
definir la reproduccion diferencial de ciertas formas en cada generacion. Para ello,
los externalistas tuvieron que recurrir a la concepcién de las mutaciones azarosas,
las cuales surgirian de manera isotropica, como la base material de las variantes
presentes en cada nueva generacion. En contraste, los internalistas reflexionaron
en que la fuente de orden del cambio evolutivo debia residir en un orden previo
basado en la nocién de la autoorganizacion biologica, la cual restringe las
posibilidades reales de los cambios en los organismos y, en adicion, asume la

nocidn jerarquica en la naturaleza.?’

El reconocimiento de los procesos de la autoorganizacién y su intento por
aplicarlos en las explicaciones evolutivas han sido la consecuencia del campo de la
biologia evolucionaria del desarrollo. La autoorganizacion de los sistemas bioldgicos

tiene un componente espacial predominante en los que cada parte tiene un estado

270Cf. Pigliucci, 2009.

27"Monod, 1972; Alberch, 1980; O'Neil, et al., 1986; Maturana y Varela, 1990, citados en Vasallo,
1995, p. 46.
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determinado por las partes de su vecindario y los cuales son capaces de

reconstituirse a si mismos si fueron perturbados.?"?

La nocion de la autoorganizacidén en la biologia puede ser rastreada, quizas,
hasta la propuesta del morfoespacio de David Raup en 1966. En tal afio, este
paleontdlogo realizé un estudio comparativo de las conchas de cuatro grupos
taxonémicos — braquidpodos, pelecipodos, gastropodos y amonoideos — tras
constatar la comparticién de un gran numero de caracteristicas geométricas entre
todos ellos. Dicho estudio tuvo como objetivo identificar el modo en el que estos
grupos estaban distribuidos dentro del espectro de formas geométricamente

posibles.

Al concluir, Raup hallé que la mayoria de las especies de los cuatro grupos
analizados se encontraban en regiones no sobrepuestas, ademas observd que
cerca del 75% del espacio teorico disponible carecia de formas existentes o que
alguna vez hayan existido. Esto lo llevd a preguntarse, entonces, si las regiones
vacias representaban formas de conchas fisiolégicamente imposibles de generarse
en los sistemas de desarrollo de las especies en cuestion, o bien, que la evolucidn
de estos taxones no habia tenido el tiempo suficiente para producir una mayor

diversidad de formas.?"3

272Cf. Futuyma, en Serelli & Gontier, 2015.

23De acuerdo con la perspectiva de Whyte, las CC, ademas de establecer el morfoespacio que la
evolucion de los organismos habra de ocupar, determina la secuencia en la que el morfoespacio
podra ser ocupado. De acuerdo con esto, las condiciones organizativas restringen a un espectro
finito y discreto las posibles vias por las que el cambio evolutivo puede suscitarse (Caponi, 2008, p.
166).



En virtud de lo anterior, Raup arguyd, finalmente, que la limitada diversidad
morfolégica de las conchas en estos cuatro grupos taxondémicos, en todo caso,
debia estar supeditada a las imposiciones funcionales de los organismos —
posiblemente en términos de la musculatura y las uniones en bisagra que permiten

la apertura de las conchas —.

Miramontes (2009) sefialé que la razon por la cual no se ha incorporado aun al
pensamiento evolutivo la posibilidad de que las dinamicas suscritas a la Sintesis
puedan deberse, al menos de manera parcial, a restricciones autoorganizativas de
los sistemas bioldgicos, no se debe a una cuestién de falta de evidencia o poder
heuristico, sino a causa de la resistencia y rechazo de algunos, fruto de la devocioén
profesada al principio del uniformitarismo darwinista enfatizada en la Teoria

Sintética.2™

Este mismo fundamento que reside en la primacia de la selecciéon natural para
dotar de las fuerzas disruptivas, direccionales y estabilizadoras que caracterizan al
proceso evolutivo ha sido el responsable de sustentar y permear el paradigma de
las mutaciones al azar, el cual, por su parte, proyecta la idea de que los organismos
no son mas que la acumulacion accidental de caracteres que se fijan; no obstante,
es necesario tener presente que hasta la fecha nadie ha logrado adjudicarse la
hazafia de haber generado experimentalmente una nueva especie a partir de la

acumulacion persistente de mutaciones, pese a lo mucho que se lo ha intentado.?”®

Frente al hipotético caso en el que se plantea la pregunta de ;qué veriamos? al

tener la posibilidad de repetir una y otra vez el origen de la vida en la Tierra, Mira-

24Miramontes, 2009, p. 38. 103

215|pidem.



montes afirmd que si bien, en principio, hallariamos formas innovadoras, o que
nunca se hayan repetido debido a la naturaleza accidental del proceso generador,
lo cierto es que, en contraste, certificariamos el surgimiento de estructuras o
atributos morfolégicos recurrentes, los cuales podrian explicarse con base en

diferentes premisas:

1) La recurrente seleccion de estos rasgos pues representan adaptaciones
utiles.

2) La inherencia evolutiva en el surgimiento de estos rasgos. Es decir, estos
caracteres manifestarian propiedades de los organismos tan facilmente

halladas en la evolucién que es practicamente ineludible que surjan.

3) La dependencia estructural basada en las propiedades inherentes de la
materia que constituye a estos rasgos, asi como a las leyes fisicas que las

gobiernan.

Son precisamente estas propiedades de la materia a las que Kauffman describio
como universales y ahistoricas, es por tanto que la seleccion tendria un poder muy
restringido y modesto para desviar o alterar el curso evolutivo de tales
propiedades.?’® De esta manera, la autoorganizacién ha ganado una capacidad
explicativa y relevancia teodrica creciente para postularse como el verdadero motor
de la evolucién en detrimento de la influencia del resto de las dinamicas

poblacionales.?””

Dado que una de las propiedades universales de la vida es su organizacidn

estructural multicomponente en redes complejas, las cuales poseen una topologia

218 Ibidem, p. 40.
'aem, p 104

217Cf. Chaos, 2014.



distintiva al del resto de la materia, éstas serian una caracteristica que veriamos
surgir periédicamente si pudiéramos hacer el experimento de rebobinar el origen de
la vida en la Tierra una y otra vez. Desde este angulo, la gran contribucién que se
obtendria del reconocimiento heuristico y adhesion del fundamento
autoorganizativo a la biologia evolutiva, es su capacidad por entrafiar una ciencia

verdaderamente predictiva.?”®

Con base en la postulacién de estos marcos de referencia innovadores que
abrazan un enfoque plural para intentar explicar el fenémeno evolutivo de manera
mas apropiada que el modelo Sintético es que, en la actualidad, se ha esbozado
una nueva distincidn entre las oOpticas micro y macroevolutivas, en la que el
pensamiento microevolutivo se asocia con el estudio de cdmo la seleccion a nivel
genético puede dar cuenta de los fendmenos de orden superior — como la
especiacion o la extincibn —, mientras que los encuadres macroevolutivos
contemporaneos perciben a las especies y a los taxones supraespecificos como
verdaderos individuos bioldgicos, ademas de atribuir causacion evolutiva tanto a

factores bioticos como abidticos que trascienden la seleccion genética.?”®

Siguiendo esta linea de pensamiento, la biologia evolutiva contemporanea esta
haciendo claro que se requiere del desarrollo de un nuevo paradigma que permita
la inclusién de nuevos modelos evolutivos ademas del de la seleccidon natural en lo
referente a la identificacion de niveles y unidades de evolucién, ya que, si bien, la
seleccion natural es un mecanismo importante, no es el mecanismo exclusivo de
acuerdo con el cual la vida evoluciona como se ha hecho cada vez mas evidente

con el creciente numero de mecanismos evolutivos complementarios y alternativos

278Cf. Mi tes, 2009.
iramontes, 105

2%Gontier, en Serelli & Gontier, 2015, p. 227.



que se han postulado — tal como la simbiogénesis, la hibridacién, la construccion
del nicho, las constricciones del desarrollo, la transferencia horizontal de genes, etc.
—. Puesto de otra manera, en congruencia con esta postura evolutiva, se hace
necesario no solo reconocer y avalar un pluralismo de las unidades y niveles de

seleccion, sino también aceptar las consecuencias de la pluralidad causal.?8°

De esta forma, gracias a que, en un primer momento, la evo-devo resalto las
omisiones e incurias de la Teoria Sintética al rebatir la idea de la seleccién natural
como la principal fuerza directriz de la evolucién a través del planteamiento de las
constricciones del desarrollo y las mutaciones en genes reguladores;??' la
introduccion de un concepto jerarquico de la naturaleza que permitié abogar por una
independencia tedrica de la macroevolucion; y, finalmente, el planteamiento de la
autoorganizacion, el cual se ajusta idealmente con la nocién de los constraints en el
desarrollo y el surgimiento restrictivo de variacion para perfilarse como el fenémeno
impulsor esencial del cambio evolutivo, es que se ha logrado el reconocimiento, por
parte de muchos evolucionistas, de la necesidad de ampliar la actual Sintesis
Evolutiva.?®®> En otros términos, los aspectos alternativos — internalismo,
saltacionismo, jerarquia evolutiva y autoorganizacion — han demostrado tener una
razon de ser, lo cual no debe implicar una confrontacion entre perspectivas para
determinar quién tiene la razén, sino apuntalar a una pluralidad de 6pticas que solo
pueden beneficiar al estudio de la evolucién,?3 pues como ya lo sefialaba Gould

(2002), “nada acerca de la poblacidén genética microevolutiva, o cualquier otro as-

280Cf. Gontier, en Serelli & Gontier, 2015. 106

281Garcia-Azkonobieta, 2005; McBride, et al., 2009.
282Cf. Folguera, 2010.
283De Renzi, 2009, p. 243.



pecto de la teoria microevolutiva, esta mal o es inadecuado en su nivel. La Sintesis

Moderna es incompleta, no incorrecta” (p. 975).

No obstante, al considerar lo anterior, surge la interrogante de si unicamente
debe buscarse la ampliacion del cuerpo tedrico de la Sintesis o si, ademas, debe
realizarse una reestructuracion de las relaciones disciplinares y jerarquias
procesuales en el seno de esta teoria.?®* Es decir, una nueva teoria que articule de
manera logica todos los mecanismos evolutivos involucrados en la evolucion
biolégica, comenzando con los procesos de naturaleza autoorganizativa, los
factores internos asociados al desarrollo de los organismos vy, finalmente, aquellas
causas situadas en el ambiente. Una secuencia congruente de mecanismos que
contribuyen cada uno en su propia dimension para constituir, en conjunto, el
fendmeno evolutivo pleno; desde esta tesis se propone contemplar a esta nocion
como una triada evolutiva dimensional en aras de adscribirse y continuar el fomento

a un verdadero enfoque pluralista en la disciplina.

Estos primeros cuatro capitulos pretendieron desentrafiar la historia de la
polémica entre estos dos fendmenos para precisar el centro de la controversia, asi
como el estado actual del debate. En el capitulo siguiente se exploraran y
presentaran las citas textuales sobre micro y macroevolucion de las cinco obras de
uso frecuente de la Facultad de Ciencias (UNAM) seleccionadas, en las que se
identifico primariamente el problema de la ausencia de concisién y acuerdo respecto

a las definiciones concernientes a estos dos conceptos.

284
Folguera, 2010, p. 292. 107



Capitulo V

Revision de las definiciones de micro y macroevolucién en libros de texto de

uso frecuente de la Facultad de Ciencias (UNAM)

La motivacién principal de esta tesis fue la contrastacion de las definiciones tanto
de micro como de macroevolucion entre los autores de las obras sobre biologia
evolutiva, disponibles para el alumnado en la biblioteca de la Facultad de Ciencias,
con el fin de evidenciar la falta de precision y acuerdo entre las diferentes
acepciones acerca de estos dos conceptos los cuales impactan sobre la formacion
de los futuros bidlogos. En consecuencia, meditar y evaluar posibles soluciones a
este problema se estimé crucial para optimizar y facilitar la ensefianza de la biologia

evolutiva.

Con este objetivo en mente, se procedié a la identificacion de las 10 obras de
uso frecuente sobre biologia evolutiva a partir de un registro bibliotecario electrénico
que comprendid un periodo reciente de cinco afnos — de diciembre de 2010 a enero
de 2016 —, solicitado a la coordinacion de la biblioteca de la Facultad de Ciencias

de la UNAM.

En un primer momento, se listaron todos los titulos disponibles en la seccién de
biologia evolutiva de la biblioteca de la FC a agosto de 2016 para proceder con la
busqueda puntual en el registro bibliotecario a través de la ayuda de los codigos
referenciales Unicos de cada obra. Posteriormente, la selecciéon de los 10 libros de

uso frecuente se baso en el conteo de las repeticiones de las obras en cuestion que

108



se asentaron en el registro, sin importar las solicitudes de usuarios recurrentes.
Cabe sefalar que el registro bibliotecario, exclusivamente, asentd el numero de

veces que un ejemplar recibio solicitudes de préstamo exitosas.

Al finalizar la determinacion de los 10 libros de texto de uso frecuente, se
prosiguio con la revision del contenido de estas obras referente a los temas de micro
y macroevolucion para establecer, en consecuencia, los cinco libros definitivos que
serian objeto del analisis comparativo de acuerdo con el énfasis tematico que

albergaran respecto a estos dos fenémenos.

1. Callow, P. (1983). Evolutionary principles. (1| 6. Toledo, V. M. y Garcia, A. B. (1972). Evolucidn. (12
edicién). Glasgow y Londres: Blackie & Son Ltd. edicion). México: Programa Nacional de Formacion
de Profesores — Asociacion Macional de
Universidades e Institutos de Educacién Superior.
2. Dodson, E. ©.(1963). Evolucion, proceso y resultado.
7. Mormone, J. J. y Magafia, P. (Eds.), (200%).

Evoiucion biolégica: una wsion actualizada desde

(1% edicién). Barcelona: Ediciones Omega, 5. A

Ia revista Glencias. (12 edicidn). Ciudad de México:
3. Freeman, 5. & Herron, J. C. (2007). Evolutionary Facultad de Ciencias — UNAM.

analysis. (4* ed) EUA. Pearson Benjamin
8. Futuyma, D. J. {(1998). Evolutionary biology. (32

cummings.
g ed.). Massachusetts: Sinauer Associates, Inc.

4 Futuyma, D. J. (2009). Evoution. (2= ed) | 9 Ridley, M. (1996).  Evolution. (2% ed)
Massachusetis: Blackwell Science, Inc.

Massachusetts: Sinauer Associates, Inc.
10. Dillon, L. S. (1978). Evolution: concepts and

5. Hall, B. K. (2011). Evolution: principles & processes.| ~ Consequences. (22ed.). EUA- Mosby.

(12 edicién). EUA: Jones and Barlett Publishers, LLC.

Tabla 1. Libros de uso frecuente sobre biologia evolutiva de la biblioteca de la Facultad
de Ciencias, UNAM (de diciembre de 2010 a enero de 2016) listados por orden de

frecuencia.
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1. Freeman, S. & Herron, J. C. (2007). Evolutionary| 4. Futuyma, D. J. (1998). Evolutionary biology. (32
analysis. (4% ed.). EUA: Pearson Benjamin ed.). Massachusetts: Sinauer Associates, Inc.
Cummings.

5. Ridley, M. (1996). Evolution. (2* ed.)

2. Futuyma, D. J. (2009). Evolution. (28 ed.). Massachusetts: Blackwell Science, Inc.

Massachusetts: Sinauer Associates, Inc.

3. Hall, B. K. (2011). Evolution: principles &
processes. (12 edicién). EUA: Jones and Barlett

Publishers, LLC.

Tabla 2. Libros de uso frecuente sobre biologia evolutiva con mayor énfasis en los

temas sobre micro y macroevolucion.

Primeramente, Freeman y Herron (2007) definen a la microevolucién como
“‘cambios en las frecuencias génicas y la distribucion de rasgos que ocurren dentro
de las poblaciones y especies” (p. 803). Mientras que a la macroevolucion como el
“‘gran cambio evolutivo, usualmente en morfologia; tipicamente se refiere a la
evolucion de diferencias entre poblaciones que justifican su colocacion en diferentes

géneros o taxones de nivel superior” (p. 802).

Por otro lado, el par de autores sefalan que tradicionalmente, los cambios que
toman lugar en escalas cortas de tiempo dentro de poblaciones han sido referidos
como microevolucion, mientras que los cambios que toman lugar en escalas largas

de tiempo entre agrupaciones taxondomicas mas amplias han sido denominados
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macroevolucion. De esta manera, los cambios a pequena escala [son]

microevolucién [...] y los cambios dramaticos, macroevolucién.?8

Mas adelante, Freeman y Herron (2007) escriben que “la evidencia muestra que
las especies cambian sobre tiempo en una escala pequefia, o microevolutiva (como
cuando los insectos jaboncillo evolucionaron picos mas cortos). Y muestra que las
especies cambian sobre tiempo en una gran escala, o macroevolutiva (como cuando

las aves evolucionaron de los dinosaurios)” (p. 49).

Finalmente, los autores refieren que:
uno de los debates mas antiguos en Biologia evolutiva ha sido si los cambios
toman lugar dentro de las poblaciones debido a mutaciones, seleccion,
deriva y flujo génico, quienes son los responsables por los tipos de cambios
que distinguen grupos como los cordados contra crustaceos o musgos contra
angiospermas. Tradicionalmente, los cambios que toman lugar en una escala
de tiempo corta dentro de poblaciones han sido referidos como
microevolucion, mientras los cambios que toman lugar en escalas de tiempo
largas entre agrupaciones taxonémicas mas amplias han sido denominados

macroevolucion.?8

Por su parte, Futuyma (2009) estima a la microevolucion como “un término vago,
[que] usualmente se refiere a los cambios evolutivos leves a corto plazo, dentro de
las especies” (p. G-6); en tanto a la macroevolucion como “un término vago [que] en
general significa que la evolucién de cambios fenotipicos substanciales, usualmente
son suficientemente grandes como para colocar el linaje cambiado y sus

descendientes en un género o taxon superior distinto” (p. G-6).

285Freeman & Herron, 2007, p. 40; cursivas mias. 111

286 Ibidem, p. 748.



Este autor menciona que los fundadores de la Sintesis discutieron de manera
convincente que la mutacion, recombinacion, seleccion natural, y otros procesos
operando dentro de las especies (a lo que Dobzhansky llamé microevolucion) dan
cuenta del origen de nuevas especies y las caracteristicas principales y de mayor

duracioén de la evolucion (llamado macroevolucién).?8”

En este sentido, Futuyma afirma que los fenémenos de la evoluciéon son con
frecuencia divididos en microevolucién (significando, principalmente, procesos
que ocurren dentro de las especies) y macroevolucion, el cual es a menudo

definido como “evolucion sobre el nivel de especie”.?88

Por ultimo, Futuyma (2009) reitera que la “MICROEVOLUCION [son] los
cambios genéticos dentro y entre poblaciones vy, [la] MACROEVOLUCION [es] la

evolucion de taxones superiores en toda su gloriosa diversidad” (p. 497).

En el caso de Hall (2011), precisa a la microevolucién como los “cambios
evolutivos dentro de las poblaciones de una especie” (p. G-12) y a la
macroevolucion como “el patrén de evolucion en y sobre el nivel de las especies.

Los fésiles son la principal evidencia de macroevolucion” (p. G-11).

Este autor senala que el termino microevolucion es empleado a veces para
hacer referencia a la radiacion adaptativa dentro de una especie, mientras que la

macroevolucion [es] para la evolucion por encima del nivel de las especies.?®®

27Fytuyma, 2009, p. 9; cursivas mias. 112

288Ibjdem, p. 495; cursivas mias.

289Hall, 2011, p. 112; cursivas mias.



Hall concluye que:
Dado que las nuevas especies evolucionan de especies existentes, la pregunta del
origen de las especies es la cuestion de cédmo las nuevas especies surgen. El
cambio dentro de un linaje (microevolucién) puede resultar en la formacién de
subespecies o variedades pero no la formacion de una nueva especie. La
diversificacion de especies ocurre si las separaciones y divisiones dentro de una
linea ancestral en la aparicion de mas de una especie o un grupo de especies (un

clado).?®®

En la perspectiva de Futuyma (1998), “la macroevolucion es el origen y
diversificacién de taxones superiores” a la par que menciona que “muchos bidlogos
consideran el estudio de las especies y especiacion para construir el puente entre

micro y macroevolucion” (p. 447).

Bajo este tenor, explica que los procesos que causan leves cambios genéticos
o fenotipicos dentro y entre poblaciones, son usualmente, suficientemente rapidos
para nosotros observarlos en poblaciones naturales o de laboratorio, mientras
aquellos que dan lugar a las diferencias entre géneros o todavia taxones superiores,

frecuentemente no lo son.?*'

A continuacion, Futuyma indica:
algunos pasos hacia la especiacion pueden ocurrir suficientemente rapidos
para nosotros estudiarlos directamente, pero la historia completa de los
procesos es usualmente muy prolongada para que una generacion, o incluso
unas pocas generaciones de cientificos la observen. Contrariamente, el

proceso es igualmente muy “rapido” para ser completamente documentado

290Hall, 2011, p. 326.

21Futuyma, 1998, p. 447; cursivas mias.
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en el registro fosil, el cual es con frecuencia muy burdo para rastrear eventos
en una escala de tiempo menor a unos pocos cientos miles de afios. Asi que
el estudio de la especiacion, el cual es raramente sensible tanto a estudios
experimentales o paleontoldgicos, es basado, en gran parte, en inferencias

de especies vivientes.?%?

Desde otro angulo, Ridley (1996) refiere a la microevolucién como “cambios
evolutivos a pequefa escala, tal como los cambios en las frecuencias genéticas
dentro de una poblacion” (p. 670); en tanto a la macroevolucion como “una evolucion
a gran escala. El término se refiere a eventos ocurridos por encima del nivel de las
especies. El origen de un grupo superior, tal como el de los vertebrados, seria un

ejemplo de un evento macroevolutivo” (p. 669).

De este modo, Ridley también establece que muchos cambios morfolégicos
(grandes o pequerios) son producidos por cambios en el proceso de desarrollo.
Haciendo alusion también, a que el modelo evolutivo general sugerido por los
reptiles parecidos a mamiferos, es una de las acciones cumulativas de la Seleccion
natural por un largo periodo (40 millones de afios), donde, la acumulaciéon de
muchos cambios a pequenia escala resultaron en el cambio a gran escala de reptiles
a mamiferos.?*

Por ultimo, Ridley agrega:

La macroevolucion toma lugar por el mismo proceso: Seleccion natural y mejora
adaptativa, como ha sido observado dentro de las especies y en la especiacion, pero

el proceso esta operando sobre un periodo mucho mas largo. EI Neo-Darwinismo

explica a la microevolucion por cambios en las frecuencias de variantes preexisten-

292|pidem.

29%Ridley, 1996, p. 586; cursivas mias.
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tes. De acuerdo con esta teoria, muchos rasgos muestran variacion, y el rasgo
evoluciona a la par de que su distribucion de frecuencias es alterada por

seleccion.?%

A partir de las definiciones y citas sobre micro y macroevolucién de los autores
ya sefalados, es posible percatarse del pronunciado disenso que existe en torno a
estos dos conceptos, ya que, en algunos casos, parece confuso distinguir la
demarcacién taxonémica que consideran los autores respecto a cada dimension.
En este sentido, hay definiciones en las que no es claro el énfasis en el nivel de
especie, lo que no puede atribuirse a otra cuestion mas que a una falta de precision;
ademas, en ocasiones, se omite la referencia a la magnitud temporal — en términos
del corto o largo plazo — asi como a las dinamicas evolutivas asociadas, lo que
genera una dificultad para el discernimiento de la perspectiva epistémica —
extrapolacionismo, autonomia causal o jerarquia evolutiva — que los respectivos

autores sustentan para definir a la micro y la macroevolucion.

De acuerdo con lo anterior, se puede constatar que los bidlogos en formacién
de la Facultad de Ciencias (UNAM) estan expuestos a una literatura sobre biologia
evolutiva deficiente, intrincada y contrastante en los temas correspondientes a la
micro y a la macroevolucién en los que, en el mejor de los casos, se mencionan
unicamente dos modelos evolutivos en pugna: la Teoria Sintética de la Evolucion y
la Teoria de los Equilibrios Puntuados. Es por ello que esta tesis se preocupa por
ampliar y actualizar el marco tedrico de la discusién en torno al vinculo entre estos
dos fendmenos, asi como de perfilar una propuesta didactica innovadora, a la luz

del panorama evolutivo contemporaneo, sobre micro y macroevolucion.

2% /pidem.
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Capitulo VI

Unidades de andlisis para comprender micro y macroevolucion

Con el objetivo de confrontar la informacion asociada a la micro y la macroevolucién
de los cinco libros de uso frecuente sobre biologia evolutiva de la biblioteca de la
Facultad de Ciencias (UNAM) con aquella expuesta en literatura especializada
desde la disciplina para evidenciar los acuerdos y disensos que ayudaran a
puntualizar ambos conceptos, se aspird a la elaboracion de un analisis comparativo

con un enfoque epistemoldgico.

La informacion sobre micro y macroevolucion contenida en los cinco libros de
uso frecuente, previamente definidos, fue contrastada con la informacion de 12
obras académicas — articulos y libros — dedicadas, especificamente, al abordaje
de la problematica tedrica y bioldgica entre estos dos fendmenos. La seleccion de
la literatura suplementaria fue resultado de una busqueda intensiva en las bases de
datos de diversas revistas cientificas, asi como de la remisién a la bibliografia citada
en fuentes primarias. De igual modo, estas publicaciones fueron exhaustivamente
examinadas para determinar su utilidad en el estudio con base en la relevancia

explicativa y puntualizacion conceptual de los fendmenos micro y macroevolutivos.

Finalmente, las cuatro unidades de analisis en las que se baso este estudio se
determinaron en funciéon a los atributos mas frecuentemente invocados en la
literatura general de biologia evolutiva para caracterizar tanto a la micro como a la
macroevolucidén: demarcacion taxondmica, magnitud temporal y velocidad,

magnitud del cambio evolutivo y, dinamicas evolutivas asociadas.
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En las siguientes cuatro secciones se expone una seleccion de citas textuales,
extraidas de las 17 fuentes establecidas, en las que se pretende dar cuenta
especificamente de la propiedad a la que cada unidad de analisis alude. Es
necesario sefalar que, en ciertos casos, la referencia explicita para definir cada
aspecto en ambos conceptos es omitida, por lo que se recurre a una interpretacion
reflexiva de lo expuesto por los autores para intentar esclarecer sus juicios; en estas
circunstancias, se identifica a la cita en cuestion como sin referencia explicita. Otros
casos se determinan sin mencién cuando la busqueda por una definicion puntual o
informacion aprovechable para realizar una interpretacién reflexiva que precise una

de las cuatro propiedades, haya sido infructuosa.
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VI.l. Unidad de andlisis 1: Demarcacién taxondmica

Microevolucién

1) Freeman & Herron (2007):
a) Cambios en las frecuencias génicas y la distribucion de rasgos que

ocurren dentro de las poblaciones y especies (p. 803).

b) [...] los cambios que toman lugar en escalas cortas de tiempo dentro de

poblaciones han sido referidos como microevolucién (p. 40).

2) Futuyma (2009):
a) Un término vago, [que] usualmente se refiere a los cambios evolutivos

leves a corto plazo, dentro de las especies (p. G-6).

b) los fendbmenos de la evolucion son con frecuencia divididos en
microevolucidn (significando, principalmente, procesos que ocurren

dentro de las especies) (p. 495).

c) MICROEVOLUCION [son] los cambios genéticos dentro y entre

poblaciones (p. 497).

3) Hall (2011):

a) Cambios evolutivos dentro de las poblaciones de una especie (p. G-12).

b) El cambio dentro de un linaje (microevolucion) puede resultar en la

formacion de subespecies o variedades pero no la formacién de una

nueva especie (p. 326).
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4) Futuyma (1998): Sin mencién explicita
a) Los procesos que causan leves cambios genéticos o fenotipicos dentro

y _entre poblaciones, son usualmente, suficientemente rapidos para

nosotros observarlos en poblaciones naturales o de laboratorio [...] (p.

447).

5) Ridley (1996):
a) Cambios evolutivos a pequena escala, tal como los cambios en las

frecuencias genéticas dentro de una poblacion (p. 670).

6) Reznick & Ricklefs (2009):

[...] modificaciones adaptativas dentro de las poblaciones a través del

tiempo ahora son referidas como microevolucion (p. 837).

7) Grantham (2007):
a) La ‘microevolucion’ es tipicamente entendida como la evolucion ‘debajo

del nivel de especie’ [...] (p. 76).

8) Folguera (2010):

a) [...]la evolucién de las poblaciones (microevoluciéon de aqui en mas) se

ratificd como el ambito principal de evolucion [...] (p. 278).

9) Meraz (2011):
a) [...] la microevolucién se aboca al estudio del cambio en las frecuencias

alélicas, o frecuencia de cualquier gen prescrito en una muestra o

poblacién (p. 46).
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10) Stanley (1979):
a) [...] en contraste con la microevolucién, que se centra en comprender el

origen de las diferencias subespecificas, raciales o ecograficas.?%?

11) Stanley (1981): Sin mencion

12) Vargas (2012):
a) [...] los cambios se miden en la variacién de las frecuencias génicas,

genotipicas o fenotipicas en una poblacién. Es lo que constituye la

microevolucion (p. 123).

13) Padian (2010): Sin mencion

14) Ayala & Arp (2010):
a) La microevolucion usualmente se refiere a los cambios en las frecuencias

alélicas dentro de una especie que ultimadamente afecta el fenotipo de

los organismos que constituyen esa especie (p. 165).

15) Soler (2003):

a) Los procesos evolutivos que conducen a modificaciones en poblaciones

naturales de una misma especie (p. 551).

16) Thelen (2005): Sin mencion

17) Heams, et al. (2015):
a) La microevolcuién es definida como la evolucién que ocurre debajo del

nivel de las especies [...] (p- 300).

295Gtanley, 1979, citado en Vasallo, 1995, p. 44.
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10 de las 17 fuentes (58.82%) — Hall, 2011; Ridley, 1996; Reznick & Ricklefs,
2009; Grantham, 2007; Folguera, 2010; Meraz, 2011; Stanley, 1979; Vargas, 2012,
Ayala & Arp, 2010; Heams, et al., 2015 — concordaron en que la microevolucion se
sita a nivel poblacional o nivel subespecifico exclusivamente. Mientras que, tan
solo tres fuentes (17. 64%) — Freeman & Herron, 2007; Futuyma, 2009; Futuyma,
1998 — consideraron que la microevolucion comprende tanto el nivel poblacional
como el nivel especifico. El resto, cuatro fuentes (23.52%) no hicieron mencion de

esta caracteristica en sus definiciones.

Macroevolucion

1) Freeman & Herron (2007):
a) Gran cambio evolutivo, usualmente en morfologia; tipicamente se refiere

a la evolucién de diferencias entre poblaciones que justifican su

colocacion en diferentes géneros o taxones de nivel superior (p. 802).

2) Futuyma (2009):

a) Un término vago [que] en general significa que la evolucion de cambios

fenotipicos substanciales, usualmente son suficientemente grandes

como para colocar el linaje cambiado y sus descendientes en un género

o taxén superior distinto (p. G-6).

b) [...] y macroevolucion, el cual es a menudo definido como ‘evolucion

sobre el nivel de especie’ (p. 495)
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c) [la] MACROEVOLUCION [es] la evolucién de taxones superiores en toda

su gloriosa diversidad (p. 497).

3) Hall (2011):

a) [...] el patron de evolucion en y sobre el nivel de las especies. Los fosiles

son la principal evidencia de macroevolucion (p. G-11).

4) Futuyma (1998):

a) La macroevolucion es el origen y diversificacion de taxones superiores

(p. 447).

b) Los procesos que causan leves cambios genéticos o fenotipicos dentro
y entre poblaciones, son usualmente, suficientemente rapidos para
nosotros observarlos en poblaciones naturales o de laboratorio, mientras

aquellos que dan lugar a las diferencias entre géneros o todavia taxones

superiores, frecuentemente no lo son (p. 447).

5) Ridley (1996):
a) Una evolucion a gran escala. El término se refiere a eventos ocurridos

por encima del nivel de las especies. El origen de un grupo superior, tal

como el de los vertebrados, seria un ejemplo de un evento

macroevolutivo (p. 669).

6) Reznick & Ricklefs (2009):

a) [...] macroevolucion (especiacion y el origen de las divisiones de la

jerarquia taxonémica sobre el nivel de las especies, y el desarrollo de

organos complejos (p. 837).
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b) El término macroevolucién, en contraste, se refiere al origen de nuevas

especies v divisiones de la jerarquia taxondmica sobre el nivel de las

especies, y también al origen de adaptaciones complejas, tal como el ojo

de los vertebrados (p. 837).

7) Grantham (2007) Sin mencion

8) Folguera (2010):
a) [...]la evolucién de las poblaciones (microevolucion de aqui en mas) se
ratific6 como el ambito principal de evolucién, relegando a la evolucién

de los taxones superiores, conocida como macroevolucion (p. 278).

9) Meraz (2011):

a) Lamacroevolucion [...] tiene como fundamento interpretar la aparicion de

nuevas especies o0 grupos grandes [...] (p. 45).

10)Stanley (1979):
a) En general se denomina macroevolucién al proceso responsable del

surgimiento de los taxones de rango superior (es decir, sobre el nivel de

especie) [...J**
11) Stanley (1981):
a) [...] los cambios evolutivos en las propiedades biolégicas de un taxon
superior existente, o a los cambios evolutivos que producen el origen de

un nuevo taxén superior (p. 471).

2%Gtanley, 1979, citado en Vasallo, 1995, p. 44. 123



12) Vargas (2012):

a) La especiacion (el cambio a nivel de especies) es lo que ha estudiado la

macroevolucion (p. 133).

13) Padian (2010):
a) La macroevolucion significa los patrones y procesos por encima del nivel
del cambio poblacional y la diferenciacién. Estos patrones y procesos
siguen a los eventos de especiacion. Lo que significa, en efecto, es que

la_especiacion — la produccion de nuevas especies — es la materia

prima de la macroevolucion (p. 207).

b) EI asunto importante es que cuando hablamos de macroevolucién
estamos discutiendo los patrones y procesos que suceden usando a las

especies y otros clados superiores (grupos que comprenden especies

relacionadas) (p. 207).

14) Ayala & Arp (2010):

a) La macroevolucién se refiere a los cambios que afraviesan las especies,

tal como cuando un nuevo género, phyla, o familia emerge (formas de

especiacion), o cuando las especies se extinguen (p. 165).

15) Soler (2003):

a) Los fendmenos evolutivos que afectan a especies y taxones de nivel

superior, que por su escala temporal se estudian a través de los fésiles,
se incluyen en la denominacion general de macroevolucion (Braga &

Ricas en Soler, 2003, p. 323).

124



16) Thelen (2005):

a) La macroevolucion es usualmente definida como la evolucion en y sobre

el nivel de especie (p. 351).

17) Heams, et al. (2015):

a) [...] la macroevolucién, en la gran escala de tiempo, comienza con la

especiacion; y, con variaciones en una escala incluso mayor (emergencia

y extincién de clados, etc.) (Huneman en Heams, et al., 2015, p. 60).

Ocho de las 17 fuentes (47.05%) — Hall, 2011; Reznick & Ricklefs, 2009; Meraz,
2011; Padian, 2010; Vargas, 2012; Thel3en, 2005; Soler, 2003; Heams, et al., 2015
— concuerdan en que la macroevolucion se estima a partir del nivel de especie.
Tres fuentes (17.64%) — Freeman & Herron, 2007; Futuyma, 2009; Futuyma, 1998
— juzgan a la macroevoluciéon a partir del origen del nivel genérico. Otras cuatro
fuentes (23.52%) — Ridley, 1996; Folguera, 2010; Stanley, 1979; Ayala & Arp, 2010
— exhiben una confusion respecto a su definicidon previa de microevolucion, pues
parecen omitir el nivel especifico, es decir, no son claros en asociar el nivel de
especie a alguna dimension evolutiva. Finalmente, la definicién de un solo autor
(5.88%) — Stanley, 1981 — no pudo ser categorizada pues resultd ininteligible la
alusion a el origen de un nuevo taxén superior, mientras que otro (5.88%) fue el

unico en no hacer mencion sobre este atributo.
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VLII. Unidad de andlisis 2: Magnitud temporal y velocidad

Microevolucién

1) Freeman & Herron (2007):

a) Los cambios que toman lugar en escalas cortas de tiempo dentro de

poblaciones han sido referidos como microevolucion [...] (p. 40).

2) Futuyma (2009):
a) Un término vago, [que] usualmente se refiere a los cambios evolutivos

leves a corto plazo, dentro de las especies” (p. G-6).

3) Hall (2011): Sin mencidn

4) Futuyma (1998):

a)[...] los procesos que causan leves cambios genéticos o fenotipicos dentro

y entre poblaciones, son usualmente, suficientemente rapidos para nosotros

observarlos en poblaciones naturales o de laboratorio [...] (p. 447).

5) Ridley (1996): Sin mencion explicita
a) La macroevolucién toma lugar por el mismo proceso: Seleccion natural y
mejora adaptativa, como ha sido observado dentro de las especies y en

la especiacion, pero el proceso esta operando sobre un periodo mucho

mas largo (p. 586).%7

6) Reznick & Ricklefs (2009): Sin mencién

27Con base en su definicién de macroevolucion, Ridley, consecuentemente, intuiria que el proceso
microevolutivo consiste en periodos cortos.
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7) Grantham (2007): Sin mencién explicita
a) En contraste, el dominio macroevolutivo incluye fenomenos en grandes

escalas temporales [...] (p. 76).2%

8) Folguera (2010): Sin mencion

9) Meraz (2011): Sin mencion explicita
a) La macroevolucién toma lugar por el proceso de seleccion natural [...]

sobre un periodo de tiempo muy grande (p. 45).2%°

10) Stanley (1979): Sin mencion

11) Stanley (1981): Sin mencion

12) Vargas (2012): Sin mencién explicita
a) [...] los cambios se miden en la variacion de las frecuencias génicas,
genotipicas o fenotipicas en una poblacién. Es lo que constituye la

microevolucion. Estos cambios pueden observarse ya de una generacion

a otra y hacen de esta definicion de evolucién algo mas fenoménico que

la macroevolucion (p.123).3%

13)Padian (2010): Sin mencion

14) Ayala & Arp (2010): Sin mencion

2%8Derivado de su definicion sobre macroevolucién, Grantham ubicaria a la microevolucion en
cortas escalas temporales.
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300A| estimar a la microevolucién como “cambios observables de una generacion a otra”, Vargas
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15) Soler (2003): Sin mencion explicita
a) Bajo el concepto de macroevolucion se engloban todos aquellos
procesos de aparicion, expansion y extincidn de especies y taxones

superiores a lo largo del tiempo geoldgico [...] (Braga & Ricas en Soler,

2003, p. 323).%!

16) Thelen (2005): Sin mencidn

17) Heams, et al. (2015):
a) A la genética de poblaciones le concierne la microevolucion en periodos

de tiempo que no son muy largos con variaciones ambientales limitadas

[...] (p. 60).

Nueve de las 17 fuentes (52.94%) — Freeman & Herron, 2007; Futuyma, 2009;
Futuyma, 1998; Ridley, 1996; Grantham, 2007; Meraz, 2011; Vargas, 2012; Soler,
2003; Heams, et al., 2015 — consideran que la microevolucion es un proceso que
ocurre en el corto plazo. El resto de las ocho fuentes (47.05%) omitio esta
caracteristica en sus definiciones. Desde otro angulo, so6lo dos autores (11.76%) —
Futuyma, 1998; Vargas, 2012 — caracterizaron explicitamente a la microevolucion

COMO un proceso rapido.

301Braga & Ricas establecerian, de manera indirecta, a la microevolucion en un tiempo breve (no
suficientemente grande para considerase geoldgico).
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Macroevoluciéon

1) Freeman & Herron (2007):

a) [...] los cambios que toman lugar en escalas largas de tiempo entre

agrupaciones taxonémicas mas amplias han sido denominados

macroevolucion (p. 40).

2) Futuyma (2009): Sin mencion

3) Hall (2011): Sin mencién

4) Futuyma (1998): Sin mencidn explicita
a) los procesos que causan leves cambios genéticos o fenotipicos dentro y

entre poblaciones, son usualmente, suficientemente rapidos para

nosotros observarlos en poblaciones naturales o de laboratorio, mientras

aquellos que dan lugar a las diferencias entre géneros o todavia taxones

superiores, frecuentemente no lo son (p. 447).3%2

5) Ridley (1996):
a) La macroevolucién toma lugar por el mismo proceso: Seleccion natural y
mejora adaptativa, como ha sido observado dentro de las especies y en

la especiacion, pero el proceso esta operando sobre un periodo mucho

mas largo (p. 586).

6) Reznick & Ricklefs (2009): Sin mencidn

302En este caso, Futuyma aludiria a que los procesos macroevolutivos serian lentos a diferencia de 129
los microevolutivos.



7) Grantham (2007):

a) En contraste, el dominio macroevolutivo incluye fenédmenos en grandes

escalas temporales, geograficas o taxondmicas como la diversidad del

gradiente latitudinal, las extinciones masivas, los patrones de
diversificacion a largo plazo, los patrones geograficos y temporales en el
origen de grandes novedades evolutivas, y patrones en la ocupacion del

morfoespacio (p. 76).

8) Folguera (2010): Sin mencion

9) Meraz (2011):
a) La macroevolucion toma lugar por el proceso de seleccion natural, es
decir la reproduccion diferencial de los individuos, y la mejora adaptativa

sobre un periodo de tiempo muy grande (p. 45).

10) Stanley (1979): Sin mencién

11) Stanley (1981): Sin mencién

12) Vargas (2012): Sin mencion

13) Padian (2010): Sin mencion

14) Ayala & Arp (2010): Sin mencién
15) Soler (2003):

a) Bajo el concepto de macroevolucion se engloban todos aquellos

procesos de aparicion, expansion y extincion de especies y taxones
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superiores a lo largo del tiempo geoldgico, que se estudian habitualmente

a traveés del registro fosil (Braga & Ricas en Soler, 2003, p. 323).

16) Thelen (2005): Sin mencidn

17) Heams, et al. (2015):

a) [...] la macroevolucién, en la gran escala de tiempo, comienza con la

especiacion; y, con variaciones en una escala incluso mayor (emergencia

y extincién de clados, etc.) (Huneman en Heams, et al., 2015, p. 60).

Siete de las 17 fuentes (41.17%) — Freeman & Herron, 2007; Futuyma, 1998;
Ridley, 1996; Grantham, 2007; Meraz, 2011; Soler, 2003; Heams, et al., 2015 —
coinciden en ubicar al proceso macroevolutivo en una escala grande de tiempo. El
resto de las 10 fuenets (58.82%) omitieron esta caracteristica en sus definiciones.
Finalmente, soélo un autor (5.88%) — Futuyma, 1998 — sefialé que, mientras los
procesos microevolutivos usualmente son muy rapidos, los macroevolutivos no, es

decir, serian lentos.
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VLIII. Unidad de analisis 3: Magnitud del cambio evolutivo

Microevolucién

1) Freeman & Herron (2007):
a) La evidencia muestra que las especies cambian sobre tiempo en una

escala pequefa, o microevolutiva (como cuando los insectos jaboncillo

evolucionaron picos mas cortos) (p. 49).

2) Futuyma (2009):

a) Un término vago, [que] usualmente se refiere a los cambios evolutivos

leves a corto plazo, dentro de las especies (p. G-6).

3) Hall (2011): Sin mencidn

4) Futuyma (1998): Sin mencion explicita

a) Los procesos que causan leves cambios genéticos o fenotipicos dentro

y entre poblaciones, son usualmente, suficientemente rapidos para
nosotros observarlos en poblaciones naturales o de laboratorio [...] (p.

447).50%

5) Ridley (1996):

a) Cambios evolutivos a pequena escala, tal como los cambios en las

frecuencias genéticas dentro de una poblacién (p. 670).

6) Reznick & Ricklefs (2009): Sin mencidn
7) Grantham (2007): Sin mencién

8) Folguera (2010): Sin mencion

303A| escribir “los procesos que causan leves cambios genéticos o fenotipicos dentro y entre 132
poblaciones”, Futuyma se refiere a la microevolucion.



9) Meraz (2011): Sin mencion

10) Stanley (1979): Sin mencién explicita

a) [...] en contraste con la microevolucién, que se centra en comprender el

origen de las diferencias subespecificas, raciales o ecogréaficas3*4y 305

11) Stanley (1981): Sin mencion

12) Vargas (2012): Sin mencion explicita

a) Microevolucion (cambio de frecuencias genéticas) (p. 121).3%

13) Padian (2010): Sin mencion

14) Ayala & Arp (2010): Sin mencidn explicita

a) La microevolucion usualmente se refiere a los cambios en las frecuencias

alélicas dentro de una especie que ultimadamente afecta el fenotipo de

los organismos que constituyen esa especie (p. 121).3%7

15) Soler (2003): Sin mencion explicita

a) Los procesos evolutivos que conducen a modificaciones en poblaciones

naturales de una misma especie (p. 551).3%®

16) Thelen (2005): Sin mencion

304Cuando Stanley menciona “diferencias subespecificas, raciales o ecograficas” alude a cambios EE
de pequefia magnitud.

305Stanley, 1979, citado en Vasallo, 1995, p. 44.

306\argas refiere al “cambio de frecuencias genéticas” como modificaciones de pequefia magnitud.

307Para Ayala y Arp “los cambios en las frecuencias alélicas” constituyen cambios de pequefia
magnitud.

308En el caso de Soler, es posible entrever que las “modificaciones en poblaciones” no debieran ser
de tal magnitud para constituir un evento de especiacion.



17) Heams, et al. (2015): Sin mencion explicita
a) La microevolucién es definida como la evolucion que ocurre debajo del
nivel de las especies y, debido al éxito de la genética de poblaciones

como el cambio en las frecuencias genéticas dentro de una poblacién de

organismos a través del tiempo o el proceso por el cual las nuevas
especies son creadas (especiacion) (Nicoglou en Heams, et al., 2015, pp.

300-301).3%

Nueve de las 17 fuentes (52.94%) — Freeman & Herron, 2007; Futuyma, 2009;
Futuyma, 1998; Ridley, 1996; Stanley, 1979; Vargas, 2012; Ayala & Arp, 2012;
Soler, 2003; Heams, et al., 2015 — concuerdan en que la microevolucion genera
cambios de pequena magnitud vistos, generalmente, en términos de frecuencias
alélicas o genéticas. El resto de las ocho fuentes (47.05%) omitieron esta propiedad

en sus definiciones.

Macroevolucion

1) Freeman & Herron (2007):

a) Gran cambio evolutivo, usualmente en morfologia; tipicamente se refiere

a la evolucién de diferencias entre poblaciones que justifican su

colocacion en diferentes géneros o taxones de nivel superior (p. 802).

b) Los cambios a pequefa escala [son] microevolucion [...] y los cambios

dramaticos, macroevolucion (p. 40).

309Cuando Nicoglou menciona “cambio en las frecuencias genéticas dentro de una poblacién”, el
autor estima a los cambios evolutivos de pequefia magnitud como resultado de la microevolucion.
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2) Futuyma (2009):
a) Un término vago [que] en general significa que la evolucion de cambios

fenotipicos substanciales, usualmente son suficientemente grandes

como para colocar el linaje cambiado y sus descendientes en un género

o taxon superior distinto (p. G-6).

3) Hall (2011): Sin mencién

4) Futuyma (1998): Sin mencion explicita
a) Los procesos que causan leves cambios genéticos o fenotipicos dentro
y entre poblaciones, son usualmente, suficientemente rapidos para
nosotros observarlos en poblaciones naturales o de laboratorio, mientras

aquellos que dan lugar a las diferencias entre géneros o todavia taxones

superiores, frecuentemente no lo son (p. 447).3°

5) Ridley (1996): Sin mencion explicita
a) Una evolucion a gran escala. El término se refiere a eventos ocurridos

por encima del nivel de las especies. El origen de un grupo superior, tal

como el de los vertebrados, seria un ejemplo de un evento

macroevolutivo (p. 669).3"

310A1 hacer referencia a “diferencias entre géneros o [...] taxones superiores” es posible entrever qu
Futuyma hace alusion a la macroevolucién a través de cambios de magnitudes considerables.

31Al hablar del surgimiento de “un grupo [taxonémico] superior”, se entenderia que éstos debieron
presentar rasgos innovadores lo suficientemente radicales para ser clasificados en categorias
sistematicas iguales o superiores al nivel de especie.



6) Reznick & Ricklefs (2009): Sin mencion explicita

a) Eltérmino macroevolucion [...] se refiere al origen de nuevas especies y

divisiones de la jerarquia taxonémica sobre el nivel de las especies, y

también al origen de adaptaciones complejas, tal como el ojo de los

vertebrados (p. 837).3'2

7) Grantham (2007):
a) [...] el dominio macroevolutivo incluye fendmenos en grandes escalas
temporales, geograficas o taxondmicas como la diversidad del gradiente

latitudinal, las extinciones masivas, los patrones de diversificacion a largo

plazo, los patrones geograficos y temporales en el origen de grandes

novedades evolutivas, y patrones en la ocupacién del morfoespacio (p.

76).

8) Folguera (2010): Sin mencion

9) Meraz (2011): Sin mencion explicita

a) Este tipo de evolucion tiene como fundamento interpretar la aparicion de

nuevas especies o grupos grandes, asi como también las extinciones en

masa, con la subsecuente proliferacion de nuevos grupos. Desde esta
perspectiva, el proceso aleatorio entre la cladogénesis, formacion de

nuevos linajes evolutivos, y la extincion debiera tener importantes

consecuencias al nivel macroevolutivo (p. 45).

312 sefialar el surgimiento de especies o categorias taxondmicas supraespecificas se intuye la 136
generacion de cambios evolutivos sustanciales.



10) Stanley (1979): Sin mencidn explicita
a) En general se denomina macroevolucion al proceso responsable del

surgimiento de los taxones de rango superior (es decir, sobre el nivel de

especie) [...]*"
11) Stanley (1981): Sin mencion explicita

a) Sugiero que la macroevolucion sea definida como los cambios evolutivos

en las propiedades bioldgicas de un taxdn superior existente, o a los

cambios evolutivos que producen el origen de un nuevo taxén superior

(p. 471).

12) Vargas (2012): Sin mencion

13) Padian (2010): Sin mencién explicita

a) [...] cuando hablamos de macroevolucion estamos discutiendo los

patrones y procesos que suceden usando a las especies y otros clados

superiores (grupos que comprenden especies relacionadas) [...] (p. 207).

14) Ayala & Arp (2010): Sin mencién explicita
a) La macroevolucién se refiere a los cambios que atraviesan las especies,

tal como cuando un nuevo género, phyla, o familia emerge (formas de

especiacion), o cuando las especies se extinguen (p. 165).

b) [...] la macroevolucién ha sido usada para describir tanto los taxones
linneanos (phyla, clases, etc.) y la cantidad de tiempo a partir de la cual

dos linajes divergen (Erwin en Ayala & Arp, 2010, p. 183).

313Stanley, 1979, citado en Vasallo, 1995, pp. 43-44. 137



15) Soler (2003): Sin mencion explicita

a) Los fendmenos evolutivos que afectan a especies y taxones de nivel

superior, que por su escala temporal se estudian a través de los fosiles,
se incluyen en la denominacién general de macroevolucién (Braga &

Ricas en Soler, 2003, p. 323).

b) Macroevolucién: Los procesos evolutivos que dan lugar a grupos

taxonémicos amplios (p. 551).

16) Thelen (2005): Sin mencidn
17) Heams, et al. (2015): Sin mencidn explicita

a) [...] la macroevolucion, en la gran escala de tiempo, comienza con la

especiacion; y, con variaciones en una escala incluso mayor (emergencia y

extinciéon de clados, etc.) (Huneman en Heams, et al., 2015, p. 60).

13 de las 17 fuentes consultadas (76.47%) — Freeman & Herron, 2007;
Futuyma, 2009; Futuyma, 1998; Rildey, 1996; Reznick & Ricklefs, 2009; Grantham,
2007; Meraz, 2011; Stanley, 1979; Stanley, 1981; Padian, 2010; Ayala & Arp, 2010;
Soler, 2003; Heams, et al., 2015 — caracterizan al proceso macroevolutivo a través
de cambios dramaticos o sustanciales, en ocasiones haciendo referencia al
surgimiento de especies y categorias taxondmicas supraespecificas. El resto de las
cuatro fuentes (23.52%) omitieron la consideracion de esta particularidad en sus

definiciones.

138



VI.IV. Unidad de andlisis 4: Procesos o dinamicas evolutivas asociadas

Microevolucién

1) Freeman & Herron (2007):
a) Uno de los debates mas antiguos en Biologia evolutiva ha sido si los
cambios toman lugar dentro de las poblaciones debido a mutaciones,

seleccion, deriva y flujo génico, quienes son los responsables por los

tipos de cambios que distinguen grupos como los cordados contra
crustdceos o musgos contra angiospermas. Tradicionalmente, los
cambios que toman lugar en una escala de tiempo corta dentro de

poblaciones han sido referidos como microevolucion [...] (p. 748).

2) Futuyma (2009):
a) Estos autores [fundadores de la Teoria Sintética] discutieron de manera

convincente que la mutacion, recombinacion, selecciéon natural, y otros

procesos operando dentro de las especies (a lo que Dobzhansky llamo

microevolucién) dan cuenta del origen de nuevas especies y las
caracteristicas principales y de mayor duracién de la evolucién (llamado

macroevolucién) (p. 9).

3) Hall (2011): Sin mencién explicita
a) El termino microevolucion es empleado a veces para hacer referencia a

la radiacion adaptativa dentro de una especie [...] (p. 112).3™

4) Futuyma (1998): Sin mencion

314E| referir a la radiacion adaptativa implica la consideracion del modelo darwiniano clasico de la
evolucién por variaciéon heredable y seleccion natural.
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5) Ridley (1996): Sin mencion explicita
a) [...] el modelo evolutivo general sugerido por los reptiles parecidos a

mamiferos, es una de las acciones cumulativas de la seleccion natural

por un largo periodo (40 millones de anos); donde, la acumulacién de

muchos cambios a pequefia escala resulta en el cambio a gran escala de

reptiles a mamiferos (p. 586).3'°

6) Reznick & Ricklefs (2009): Sin mencién explicita
a) Los bidlogos evolutivos han buscado durante mucho tiempo entender la

relacion entre microevolucién (adaptacién) [...] (p. 837).3"®

b) Tales modificaciones adaptativas dentro de las poblaciones a través del

tiempo ahora son referidas como microevolucién (p. 837).

7) Grantham (2007):
a) La “microevolucién” es tipicamente entendida como la evolucion “debajo
del nivel de especie”, incluyendo, pero no limitada, a los siguientes

procesos: mutacién, recombinacién, flujo genético, deriva, seleccion,

interacciones locales entre especies (tal como el parasitismo,

depredacion y competencia), y mecanismo de especiacion (p. 76).

8) Folguera (2010): Sin mencion

31%Para Ridley, claramente los fenomenos distintivos de la macroevolucion son producto de la
acumulacién persistente de los cambios provocados, principalmente, por la seleccién natural.
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9) Meraz (2011):

a)

b)

En la genética de poblaciones, el neodarwinismo explica la
microevolucion como cambios en las frecuencias de las variantes pre-
existentes; la mayoria de los caracteres muestran variacién y el caracter

evoluciona en funciéon de la alteracién, por seleccién, de su distribucion

de frecuencias, de generacién en generacién, dentro de una poblacién o

un deme (subpoblaciéon reproductiva). Desde esta perspectiva, la
microevolucion se aboca al estudio del cambio en las frecuencias alé-
licas, o frecuencia de cualquier gen prescrito en una muestra o poblacion.
Por esta razon es importante su estudio por medio de la aproximacién
poblacional, ya que es a este nivel donde tiene sentido la variacién en el
numero de alelos disponibles para pasar a la siguiente generacion. Es en

este nivel que la seleccion natural es incuestionable en operacion, asi

como la deriva génica y la mutacion (p. 46).

[...] la aproximacion microevolutiva tiene como especial interés la

herencia de los rasgos seleccionados [...] (p. 47).

10) Stanley (1979): Sin mencién

11) Stanley (1981): Sin mencién

12) Vargas (2012): Sin mencién

13) Padian (2010): Sin mencion

14) Ayala & Arp (2010): Sin mencién
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15) Soler (2003):

a) La especiacion es producto de procesos microevolutivos que producen

divergencia gracias a la adaptacién local y la diferenciacion geografica. La

diferenciacién puede ser debida tanto a factores estocasticos (deriva

genética) como a procesos selectivos (adaptacion) (Perfectti en Soler, 2003,

p. 312).

16) Thelen (2005):

a) [...] el proceso gradual de evolucion por seleccién natural que opera

dentro de las poblaciones y especies (a menudo nombrada

microevolucién) [...]

17) Heams, et al. (2015): Sin mencidn explicita

a) A la genética de poblaciones le concierne la microevolucién en periodos

de tiempo que no son muy largos con variaciones ambientales limitadas

[...] (Huneman en Heams, et al., 2015, p. 60).3"

Seis de las 17 fuentes (35.29%) — Hall, 2011; Ridley, 1996; Reznick & Ricklefs,
2009; Meraz, 2011; Thelien, 2005; Soler, 2003 — consideran que la microevolucion
so6lo se debe a la seleccion natural; mientras que otros cuatro autores (23.52%) —
Freeman & Herron, 2007; Futuyma, 2009; Grantham, 2007; Heams, et al., 2015 —
sopesan que, ademas de la seleccidn, procesos como la mutacion, la deriva, la
recombinacion y el flujo genético también estan involucrados en la dimension
microevolutiva. Las siete fuentes restantes (41.17%) omitieron este aspecto en sus

definiciones.

317Cuando se refiere a la genética de poblaciones como la disciplina responsable del estudio de la 142
microevolucion, se vincula la injerencia de la mutacion, la seleccion natural, la deriva y el flujo
genético.



Macroevoluciéon

1) Freeman & Herron (2007): Sin mencion

2) Futuyma (2009): Sin mencion

3) Hall (2011): Sin mencién

4) Futuyma (1998): Sin mencion

5) Ridley (1996):

a) La macroevolucién toma lugar por el mismo proceso: Seleccion natural y

mejora adaptativa, como ha sido observado dentro de las especies y en

la especiacion, pero el proceso esta operando sobre un periodo mucho

mas largo (p. 586).

6) Reznick & Ricklefs (2009): Sin mencion explicita
a) El término macroevolucion, en contraste, se refiere al origen de nuevas
especies y divisiones de la jerarquia taxondmica sobre el nivel de las

especies, y también al origen de adaptaciones complejas, tal como el ojo

de los vertebrados (p. 837).3"®

7) Grantham (2007): Sin mencién

8) Folguera (2010): Sin mencion

318Cuando Reznick y Ricklefs hacen referencia al “origen de adaptaciones complejas” es posible 143
entrever que consideran que la seleccién natural debe incidir en el nivel macroevolutivo.



9) Meraz (2011):

a) La macroevolucion toma lugar por el proceso de seleccidon natural, es

decir la reproduccién diferencial de los individuos, y la mejora adaptativa

sobre un periodo de tiempo muy grande (p. 45).

10) Stanley (1979): Sin mencidn

11) Stanley (1981): Sin mencion

12) Vargas (2012): Sin mencion

13) Padian (2010): Sin mencion

14) Ayala & Arp (2010): Sin mencion

15) Soler (2003): Sin mencion

16) Thelen (2005): Sin mencion

17) Heams, et al. (2015): Sin mencidn

Solo tres de las 17 fuentes (17.64%) — Ridley, 1996; Reznick & Ricklefs, 2009;

Meraz, 2011 — concordaron en que unicamente la seleccion natural se veria

involucrada en la produccién de patrones macroevolutivos. El resto de las 14 fuentes

(82.35%) omitieron este elemento en sus definiciones.
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Capitulo Vi

Identificacién de nucleos conceptuales a partir de coincidencias en las

fuentes consultadas

Con base en los resultados obtenidos del analisis comparativo de las citas textuales
de las 17 fuentes seleccionadas — incluyendo a aquellas de los libros de uso
frecuente — efectuado a través de cuatro unidades de andlisis, establecidas en
funcién de criterios sobre frecuencias y relevancia tanto descriptiva como didactica
para ambos fendmenos, fue posible la construccion de los nucleos conceptuales

que a continuacion se muestran:

Microevolucion Macroevoluciéon

Nivel poblacional

En el corto plazo

Cambios de pequefia magnitud
de la

Influencia prevalente

seleccion natural (aunque
también se admite el actuar de la
mutacion, la deriva y el flujo

genético)

Nivel especifico y supraespecifico
A largo plazo

Cambios de gran magnitud
Influencia prevalente de la

seleccion natural

Tabla 3. Identificacion de ndcleos conceptuales sobre micro y macroevolucién con base
en los aspectos con mayor indice de coincidencias halladas en las fuentes consultadas

mediante el analisis comparativo.
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Es posible apreciar que, en general, todas las propiedades que distinguen entre
si a la micro y a la macroevolucién son aspectos aparentemente opuestos, a
excepcion del ultimo atributo que invoca por igual la injerencia de la seleccion
natural para dar cuenta de ambos fendmenos. Esto sélo puede remitirnos a pensar
sobre el uniformitarismo evolutivo el cual es la base filoséfica sobre la que se
fundamenta el modelo de la Teoria Sintética de la Evolucién a través del
extrapolacionismo. Es decir, el resultado del analisis comparativo demostré que la
mayoria de los evolucionistas consultados, mantienen una perspectiva clasica
respecto a la distincion entre la micro y la macroevolucién, que es el gradualismo

sostenido por la Sintesis.

Vale la pena resaltar que el gran porcentaje de omisiones que se tuvo
particularmente en la ultima unidad de analisis concerniente al nivel macroevolutivo,
permitid que las visiones extrapolacionistas de los autores que incluyeron este
atributo en sus definiciones imperara y, en consecuencia, se viera reflejado como la
cualidad con mayor confluencia entre las fuentes seleccionadas. Esto es, pese al
supuesto de que la mayoria de los autores no apoyaran el principio uniformitarista,
el pretermitir algun mecanismo distinto al de la seleccion natural en sus acepciones
sobre macroevolucion, en este caso, favorecid la prevalencia del enfoque

extrapolacionista gracias a los pocos autores que estimaron importante referirlo.

Cualquiera que sea el caso, los nucleos conceptuales antes establecidos
evidencian la perspectiva epistémica que predomina y permea, no sélo en la
literatura dedicada al ambito educativo, sino en la literatura académica

especializada, la cual constituye la llamada ciencia erudita.3'®
$19Sanmarti, 2002, citado en Foguera y Galli, 2012, p. 14.
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VILI. Ideas convergentes y controversias

Partiendo de los resumenes que se adelantaron al final de cada una de las unidades
de analisis en relacién con ambos conceptos — micro y macroevolucion — a

continuacion, se presenta una discusién mas detallada sobre estos resultados:

1) Unidad de andlisis 1: Demarcacion taxonémica: pese a que la mayoria de las
fuentes (68.82%) juzgo delimitar la dimension microevolutiva exclusivamente en
el nivel poblacional o subespecifico, lo cierto es que tres fuentes (17.64%)
consideraron también incluir al nivel de especie; esto puede interpretarse como
un sesgo de la perspectiva uniformitarista derivada del modelo sintético la cual
se abordd en los capitulos Il y Il de esta tesis. Por otro lado, 47.05% de las
fuentes concordaron en estimar a la dimensiéon macroevolutiva a partir del nivel
de especie en contra de un 17.64% las cuales abogaron por delimitarla desde el
nivel de género.3?® Respecto a esta dimension, se identificd el caso de cuatro
fuentes que presentaron una inconsistencia en relacion con su definicion previa
sobre microevolucién pues no fueron explicitos en asociar el nivel de especie a

alguna dimension evolutiva.

Este ultimo punto resulta el mas problematico para la ensefanza-aprendizaje de
estos fendmenos, pues mientras no se precise concretamente cuando acaba uno y
cuando empieza el otro, ademas de consentir la difusion de definiciones vagas y
negligentes tanto en la literatura escolar como en la académica, sera inasequible un
acuerdo en la disciplina que contribuya a una homogeneizacién del lenguaje que se

emplee en la biologia evolutiva y que, por tanto, se vea replicado en las aulas.

320Estos autores resultaron ser los mismos tres que restringieron a la microevolucion al nivel 147
poblacional.



2) Unidad de analisis 2: Magnitud temporal y velocidad: en ambos casos — la
dimension microevolutiva y la macroevolutiva — tuvieron el aparente acuerdo
absoluto de las fuentes que dotaron a sus definiciones de este atributo —
52.94% y 41.17% respectivamente —. Es decir, no hubo controversias entre las
acepciones de los diferentes autores; consecuentemente, se acorddé que la
microevolucion se estableceria como un proceso de periodos cortos, mientras la
macroevolucion como un proceso de periodos prolongados. Con respecto al
atributo de la velocidad, sélo dos fuentes en la dimensién microevolutiva —
11.76% — indicaron que la microevolucién seria un proceso rapido; en tanto, un
autor — 5.88% — en la dimensién macroevolutiva, intuyé que ésta se
caracterizaria por ser un proceso lento. Con base en esto, parece pertinente
hacer una acotacion en este sentido, pues si se asume que la micro y la
macroevolucién suceden a través de los mismos procesos — mutacion,
seleccién, deriva y flujo genético —, como lo sustenta la Sintesis, entonces,
cuando se habla de que la microevolucion es un fendmeno que ocurre en el corto
plazo se vislumbra, en consecuencia, que es un proceso rapido. Por el contrario,
bajo esta légica, cuando se sefala que la macroevolucion es un fenémeno en el
largo plazo, se alude, por tanto, a que, para acreditar resultados caracteristicos
de esta dimensidn, debe transcurrir un periodo mas extenso de los necesarios

para observar resultados microevolutivos.3?!

321Es necesario aclarar, por consiguiente, que no es que el proceso como tal, consistente en I
influencia de la mutacion, seleccion, deriva y flujo genético, sea rapido o lento, sino que, para
atestiguar los resultados distintivos de cada una de las dos dimensiones, los micro y los
macroevolutivos, bajo la perspectiva de la Sintesis, es necesario el transcurso de un periodo corto o

largo respectivamente. De este modo, la generacion de resultados microevolutivos seria rapida,
mientras que la de los macroevolutivos, lenta o prolongada.



3) Unidad de anadlisis 3: Magnitud del cambio evolutivo: nuevamente, en esta
unidad, se manifestd un acuerdo total entre las fuentes que confirieron esta
cualidad a sus definiciones tanto para la micro como para la macroevolucién —
52.94% y 76.47% respectivamente —. Dicho lo anterior, la microevolucion seria
vista como un proceso que genera cambios minusculos, en tanto la
macroevolucién como un proceso que resulta en cambios mas sustanciales o

grandes.

4) Unidad de analisis 4: Procesos o dinamicas evolutivas asociadas: en la
dimension concerniente a la microevolucion, 35.29% de las fuentes consideraron
que el unico mecanismo responsable de los patrones asociados a este
fenobmeno seria la seleccién natural, mientras que un 23.52% ademas,
integraron a la mutacion, la deriva y el flujo genético, no obstante, primaron a la
seleccion sobre estos tres ultimos. Por el otro lado, en la dimension
macroevolutiva — el inciso con mayor porcentaje de omisiones — el 17.64%
correspondiente a los unicos autores que expresaron este atributo en sus
definiciones, coincidieron en que la macroevolucion es producto exclusivamente

de la seleccion natural.

En relacion con este ultimo punto, como ya se adujo en la primera parte del
presente capitulo, el resultado obtenido se atribuye al gran numero de omisiones en
los respectivos significados que cada fuente proporciond sobre macroevolucion en
este sentido y, al hecho de que las unicas fuentes que concedieron esta cualidad a

sus definiciones lo hicieron bajo el influjo de la perspectiva extrapolacionista, hecho
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que necesariamente implica la alusion a los mismos mecanismos que operan en la

microevolucion.

Phyla Phyla Phyla
Clases Clases Clases
Ordenes Ordenes Ordenes
Familia Familias Familias
Géneros Géneros Géneros
Especies =~ Especies Especies
Poblaciones Poblaciones pgblaciones
Propuesta Propuesta de Propuesta de
original de Goldschmidt: “Las Simpson: “Tempo
Filipchenko: bases materiales y modo en
“Variabilidad y de la evolucion” evolucion” (1944)

variacion™ (1927)

Microevolucion
Macreevolucion

| Megaevolucién

(1940)

Phyla
Clases
Ordenes
Familias
Géneros
Especies

_ Poblaciones.

Representacion
de la controversia
y confusiones
halladas en la
literatura en torno
alamicroy la
macroevolucidn

Figura 1. llustracion de las tres propuestas mas relevantes sobre micro y macroevolucion

en funcién de la demarcacion taxonémica, en contraste con la interpretacion que

manifiesta la confusién hallada en la literatura contemporanea de biologia evolutiva en

torno a esta caracteristica.

La ultima columna de la Figura 1 revela que en la literatura vigente sobre biologia

evolutiva existen diferentes criterios de demarcacion respecto a la micro y a la

macroevolucidn. En este aspecto, es posible apreciar dos situaciones al compararse

con las tres propuestas planteadas:
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Actualmente la megaevolucion no se toma en cuenta y, el nivel de especie en
algunos casos se estima como microevolucién, mientras que en otros como
macroevolucion. Este problema, como se sefial6 con anterioridad, intuye la
promocién de confusiones y dificultades en el proceso de ensefianza-aprendizaje
en torno a estos dos fendmenos. Por otro lado, se favorece la perduracion de la
polémica asociada al vinculo entre ambos conceptos. Es por ello que, en esta tesis,
se cuestiona la pertinencia y la utilidad que acarrea la prevalencia de estos términos

en la biologia evolutiva.
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VII.Il. Hacia una propuesta didactica

Pese a los persistentes intentos por desacoplar a la macroevolucién de la
microevolucién mediante diversas teorias innovadoras provenientes de disciplinas
como la paleontologia y la biologia evolucionaria del desarrollo, las cuales han
criticado agudamente la validez del principio del uniformitarismo evolutivo a la luz
del nuevo conocimiento, la realidad es que la vision extrapolacionista continua
permeando en la biologia evolutiva contemporanea vy, los esfuerzos por esclarecer
y puntualizar los conceptos de micro y macroevolucion de manera definitiva han

sido fallidos.

A raiz del desarrollo de esta tesis, para la didactica de la biologia evolutiva para
bidlogos en formacion se propone sustituir los términos microevolucion y
macroevolucion por una nomenclatura mas precisa y descriptiva en términos de

evolucion intraespecifica y especiacion.

En este contexto, se sugiere definir a la evolucion intraespecifica como aquella
que resulta de la combinatoria de dinamicas evolutivas — mutacion, seleccion
natural, deriva genética y flujo genético — al interior de las poblaciones de una

misma especie.

En contraste, se sugiere hacer hincapié en que en la ensefianza del concepto
de especiacion se enfaticen equitativamente no sélo los factores o mecanismos
reconocidos plenamente por la Teoria Sintética — los cuales suelen ser
representados en la instruccion de los modelos clasicos de especiacion alopatrica,

peripatrica y simpatrica —. En este sentido, se propone contemplar, pero no limitar-
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se a incluir los conceptos de macromutaciones — particularmente en relacion con
las mutaciones en genes reguladores del desarrollo —, endosimbiosis, hibridacién,
seleccion de especies, herencia epigenética, constricciones del desarrollo,
construccion del nicho, plasticidad fenotipica, el modelo de la jerarquia evolutiva —
junto con la Teoria del Sloshing Bucket — asi como la nocion de la triada evolutiva
dimensional que previamente se esbozd®2 como mecanismos igualmente

plausibles para dar cuenta de las dinamicas del fenédmeno evolutivo.

Frente a la cuestion del porqué no se considera el origen y/o la evolucion de las
categorias taxonémicas supraespecificas, en esta propuesta, la razon reside en la
condicion de existencia plena que las especies poseen de manera exclusiva. En
otras palabras, de acuerdo con Eldredge y Cracraft (1980) cuando se habla de que
la macroevolucién es el proceso responsable del surgimiento de los taxones de
rango superior se esta empleando un lenguaje metaférico, pues la especies son las
Unicas que surgen ya que son el Unico taxon que tiene un estatus ontoldgico.3?* De
acuerdo con esto, cuando nuevas especies se originan, éstas pueden ademas ser

catalogadas por nosotros — seres humanos — como las especies representantes

322 Un ejemplo de cémo precisar a la triada evolutiva dimensional como un modelo que ayude a da
cuenta de la evolucién es mediante la articulacion de los mecanismos causales mas importantes de|
las tres dimensiones en pugna: en este contexto, el surgimiento de variacion genética podria ser
visto como producto de procesos autoorganizativos inherentes de la materia organica, en primer
lugar. Esta variacion, una vez generada, deberia ser compatible con las Condiciones Coordinativas
a manera de constricciones del desarrollo que intuye el concepto de seleccion interna para que esta,
por consiguiente, se materialice en rasgos viables que puedan ser sujetos de la seleccion natural en
ultima instancia. En este marco, la triada evolutiva dimensional deberia ser un fenémeno intrinseco
e igual de relevante tanto para la evolucién intraespecifica como para el fenémeno de la especiacion.
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de categorias taxondmicas de mayor inclusién que el de la especie en funcion del

grado de cambio que apreciemos en ellas.3%

Es necesario destacar que, al decantarse por la instruccion de estos dos
conceptos para sustituir los términos de micro y macroevolucién, seria util prescindir
intencionalmente de la alusién a la magnitud temporal, la velocidad y cualquier
patron evolutivo continuo y/o disruptivo; en cambio, se recomienda presentar los
conceptos de evolucion intraespecifica y, particularmente, el de especiacion como
fendmenos que se suscitan en funcidn de la posible injerencia de una diversidad de

mecanismos y modelos que pueden adecuarse a una perspectiva gradualista o no.

Desde otro angulo, una de las virtudes que provee esta nomenclatura es la de
abogar por un desistimiento de la percepcidon de la evolucién biolégica en dos
dimensiones — la micro y la macro — con el fin de restaurar y resaltar el caracter
fenoménico pleno del cambio que se aprecia al interior de las especies y el

surgimiento de éstas.

En consonancia con lo expresado por Folguera y Galli (2012), una parte
considerable de la literatura especializada en la ensefianza de la biologia evolutiva
asume que los modelos a ensefar son a-problematicos, es decir, consideran que
estos modelos estan formulados de manera precisa — libres de ambigledades o
contradicciones que obstaculicen su comprension —, sin la existencia de zonas
nebulosas en las que se admita la necesidad de mayores esfuerzos de
indagacion.®® En contraste, los trabajos que provienen directamente desde la

academia, en su mayoria, son enfaticos en reconocer que, en ciertos aspectos, se

324
Cf. Vasallo, 1995. 154
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mantienen discusiones enérgicas las cuales reflejan la naturaleza cientifica de la

disciplina.

En virtud de lo anterior, los profesores tendrian que advertir a los alumnos de la
existencia de diferentes explicaciones vigentes en la biologia evolutiva, asi como
evitar la confusién de equiparar a la Teoria Sintética con evolucién. Bajo este tenor,
los estudiantes, como futuros investigadores, tendrian que ser conscientes de la
diversidad de modelos y enfoques bajo los cuales el fendmeno evolutivo puede

abordarse dado que sucede en multiples niveles.

En este sentido, se reconoce asimismo la disyuntiva pedagoégica que puede
surgir: frente al limitado tiempo disponible para ensefiar los modelos cientificos que
gozan de un estado de aprobacion total ;es pertinente invertir tiempo en la
ensefanza de modelos en discusién? o, ¢ es necesario procurar la introduccién de
conceptos y modelos actualmente en pugna desde la biologia evolutiva en virtud de
expandir la perspectiva disciplinar de los alumnos para acercarlos a una

representacion mas realista y contemporanea de esta ciencia?

Esta tesis busca interceder por la ampliacion del panorama curricular en la
ensefanza de la biologia evolutiva, la cual procure presentar un escenario préximo
al estado actual de la disciplina. Por esta razén, se exhorta a la instruccién de los
modelos y conceptos evolutivos en discusion, o alternos de los tradicionalmente
sustentados por la Teoria Sintética, siempre y cuando se informe a los estudiantes
cual es el estatus consensual de éstos en aras de hacerlos conscientes sobre la

naturaleza de la ciencia.
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De cara al problema en el que algunos autores han resaltado y criticado la
tendencia en la didactica en general a semejar evolucion con seleccion natural,3?
hecho que promueve un sesgo teorico entre los alumnos, este trabajo plantea
priorizar la ensefianza de los modelos bien establecidos, pero sin descuidar ni omitir,
en la medida de lo posible, la incorporacion instructiva de los modelos y conceptos

suplementarios de los que reconoce con plenitud la Teoria Sintética de la Evolucion.

326 1bidem, p. 11.
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Conclusiones

En la biologia evolutiva contemporanea, a la luz del nuevo conocimiento desde
campos de estudio innovadores como la evo-devo, la epigenética o la biologia de
sistemas, se ha logrado el creciente reclamo de que el cuerpo tedrico para elucidar
el fendmeno de la evolucion debe ampliarse o extenderse, hecho que ha promovido,
a su vez, innumerables discusiones entre los cientificos acerca de qué nuevos
conocimientos incorporar y cdmo. Este aspecto recurrente de la biologia evolutiva
en el que surgen constantemente nuevos debates y en el que el conocimiento
generado no es inamovible es ciertamente el reflejo de la naturaleza cientifica que
alberga esta disciplina. No obstante, al trasladar nuestra atencion a la didactica de
la biologia evolutiva, a menudo, el caracter polémico y cambiante que la
caracterizan no es explicito o es pasado por alto. En consecuencia, esto promueve
que los alumnos sean propensos a forjarse una idea errénea del quehacer de la
ciencia. Desde esta arista, en realidad, podria considerarse afortunado la
ensefianza del conocimiento en discusion o los nuevos modelos y conceptos
suplementarios — pese a no contar con el consenso pleno de la comunidad
cientifica — ya que favorece que los estudiantes conciban una visién de la ciencia
mas acertada al ponerlos de frente al disenso y el debate como aspectos centrales

de la naturaleza de las ciencias.3?”

A través del analisis comparativo entre las 17 obras sobre biologia evolutiva
seleccionadas, se pretendié puntualizar los aspectos distintivos tanto de la micro
como de la macroevolucion para esclarecer concluyentemente ambos conceptos.

No obstante, esta tesis mostro que la perspectiva gradualista continua predominan-
327Cf. Folguera y Galli, 2012.
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do en la literatura contemporanea sobre biologia evolutiva. En este contexto,
también evidencio que las imprecisiones que suelen encontrarse en la bibliografia
respecto a los fendmenos de micro y macroevolucion se asocian particularmente
con la demarcacion taxondmica. De frente a este escenario, las definiciones de las
diferentes fuentes seleccionadas para el estudio mostraron un acuerdo absoluto
unicamente en los aspectos correspondientes a la magnitud temporal — en términos
del corto y el largo plazo — y la magnitud del cambio evolutivo — en términos de

cambios a pequefia 0 a gran escala —.

En respuesta, se propuso suspender la prevalencia y utilizacion de los términos
de microevolucion y macroevolucion, en la didactica de la biologia evolutiva para
educacion universitaria, y sustituirse por los conceptos de evolucion intraespecifica
y especiacion los cuales acentuan el caracter fenoménico de la evolucion que ocurre
al interior de las especies y, el surgimiento de éstas, ademas de sugerir la exclusion
de la referencia a la magnitud temporal y la velocidad de los cambios, por un lado,
y a las perspectivas evolutivas que se asocien con un patron de cambio continuo o

disruptivo, por el otro.

De esta manera, la evolucion intraespecifica y la especiacion, desde este
trabajo, se perfilan como la solucion a la histérica polémica que rememora la
invocacion de los términos de microevolucion y macroevolucién, ya que permiten la
integracion de mecanismos alternativos de los cuales valerse para dar cuenta de
los fendmenos a los que aluden. Por otra parte, la utilizacion de esta nomenclatura
vislumbra beneficios en el proceso de ensefianza-aprendizaje de la disciplina al

favorecer el abandono de la perspectiva binaria sobre la evolucion en términos de
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la escala microevolutiva y la macroevolutiva, estrategia que puede contribuir a la

estandarizacién del lenguaje de la biologia evolutiva moderna.

Finalmente, se buscé aclarar y exponer los modelos explicativos para cada
fendmeno, asi como precisar el debate actual en torno a la micro y la
macroevolucién. En este aspecto, esta tesis avalé que la Teoria Sintética de la
Evolucién continua dominando las explicaciones para elucidar ambos fendmenos a
través de la extrapolacién. Asimismo, se plantearon los mecanismos provenientes
de disciplinas modernas como la evo-devo y la biologia de sistemas las cuales
sustentan, a las mutaciones en genes regulares del desarrollo embrionario junto con
las constricciones del desarrollo, por un lado, y a los procesos autoorganizativos de
la materia, por el otro, como los factores capitales de la evolucién sobre aquellos
defendidos desde el externalismo. En adicién, se exploraron los modelos de la
jerarquia evolutiva que se basa en una causalidad reciproca entre dimensiones
semi-independientes que intuye una complementariedad en la dinamica del origen
y cribado de variacidn a través de los niveles que componen la jerarquia, asi como
las nuevas propuestas de mecanismos que busca integrar la Sintesis Extendida
para ampliar el conocimiento causal en la teoria evolutiva. Por su parte, este trabajo,
intentd esgrimir la idea de la triada evolutiva dimensional que intuye la articulacion
I6gica de los mecanismos mas importantes sostenidos por cada una de las tres
dimensiones en pugna — la autoorganizativa, la internalista y la externalista — en
la que se aspira a promover un panorama complementario y no rival de los

mecanismos que cada una sustenta.

159



Referencias

Adams, M. B. (1994). The Evolution of Theodosius Dobzhansky. Essays on
his life and thought in Russia and America. (12 edicién). Nueva Jersey:
Princeton University Press.

Alberch, P. (1982). Developmental constraints in evolutionary processes. En
Bonner, J. T. (Ed.), Evolution and development. (12 edicion). (pp. 313-332).
Berlin, Heidelberg, Nueva York: Springer-Verlag.

Alfonsi, C., Pérez, J. E., Gémez, J. A. y Mufioz, C. (2013). Biologia evolutiva.
¢, Como debemos ensenarla? Tecnociencia, 15(2): 5-18.

Alters, B. J. (2004). Teaching biological evolution in higher education:
methodological, religious, and nonreligious issues. (12 edicion). Boston:
Jones and Bartlett.

Alters, B. J. & Alters, S. M. (2001). Defending evolution: a guide to the
creation/evolution controversy. (12 edicion). Sudbury: Jones & Barlett.
Alvarez-Pérez, E. (2015). Conocimientos fundamentales de biologia
evolutiva: propuesta didactica para educacion secundaria. (Tesis doctoral).
Ciudad de México: Universidad Nacional Autonoma de México.
Alvarez-Pérez, E. & Ruiz-Gutiérrez, R. (2015). Proposal for teaching
evolutionary biology: a bridge between research and educational practice.
Journal of Biological Education, DOI: 10.1080/00219266.2015.1007887
American Association for the Advancement of Science (AAAS). Benchmarks

for science literacy. (12 edicidén). Nueva York: Oxford University Press

160



Araujo-Llamas, R. y Roa-Acosta, R. (2011). Ensefianza de la evolucion
biol6gica. Una mirada al estado del conocimiento. Bio-grafia. Escritos sobre
la biologia y su ensefianza, 4(7): 15-35.

Arnold, S. J., Pfrender, M. E. & Jones, A. G. (2001). The adaptive landscape
as a conceptual bridge between micro- and macroevolution. Genetica, 112-
113: 9-32.

Ayala, F. J. (1982). Beyond Darwinism? The challenge of macroevolution to
the Synthetic Theory of Evolution. Proceedings of Biennial Meeting of the
Philosophy of Science Association, 1982(2): 275-291.

Ayala, F. J. & Arp, R. (Eds.). (2010). Contemporary debates in philosophy of
biology. (12 edicion). Massachusetts: Wiley-Blackwell.

Bateman, R. M. & DiMichele, W. A. (2002). Generating and filtering major
phenotypic novelties: neoGoldschmidtian saltation revisted. En Cronk, Q. C.
B., Bateman, R. M. & Hawkins, J. A. (Eds.), Developmental genetics and plant
evolution. (12 edicion). (pp. 109-148). Londres: Taylor & Francis.

Bateson, W. (2012). Materials for the study of variation. Treated with especial
regard to discontinuity in the origin of species. Cambridge: Cambridge
University Press. (Afo de publicacion original; 1894).

Bock, W. J. (1970). Macroevolutionary sequences as a fundamental concept
in macroevolutionary models. Evolution, 24(4): 704-722.

Bokma, F. (2015). Evolution as a largely autonomous process. En Serelli, E.
& Gontier, N. (Eds.), Macroevolution. Explanation, interpretation and

Evidence. (Vol. 2). (pp. 87-112). Nueva York: Springer.

161



Bowler, P. J. (1983). The eclipse of Darwinism: Antidarwinian evolution
theories in the decades around 1900. (12 edicidn). Baltimore-Londres: Johns
Hopkins University Press.

Browne, J. (2006). Darwin’s origin of species. A biography. (12 edicion).
Londres: Atlantic books.

Cachén, V. y Barahona, A. (2002). La transicién de la Teoria del Equilibrio
Puntuado hacia una teoria de rango medio. Asclepio, LIV(2): 83-107.
Callow, P. (1983). Evolutionary principles. (12 edicién). Glasgow y Londres:
Blackie & Son Ltd.

Camazine, S. (2003). Self-organization in biological systems. (12 edicion).
Nueva Jersey, EUA: Princeton University Press.

Caponi, G. (2008). ElI concepto de seleccion interna y la sujecion de la
Biologia Evolucionaria del Desarrollo al modelo de explicacion variacional.
Biotemas, 21(4): 163-178.

Catley, K. M. (2006). Darwin’s missing link — a novel paradigm for evolution
education. Science & Education, 90(1): 767-783.

Carroll, R. L. (2000). Towards a new evolutionary synthesis. TREE, 15(1): 27-
32.

Chaos-Cador, A. (2014). jHay un dinosaurio en mi sopa! Una guia rapida
sobre evolucién bioldgica. (12 ediciéon). Ciudad de México: Fondo de Cultura
Economica.

Darwin, C. (2001). On the origin of species. Pennsylvania: The Pennsylvania

State University Press. (Afio de publicacion original; 1859).

162



Depew, D. J. (1986). Nonequilibrium thermodynamics and evolution: a
philosophical perspective. Philosophica, 37: 27-58.

De Renzi, M. (2009). Evolucion y registro fosil: hacia una perspectiva mas
amplia. Ludus vitalis, XVII(32): 231-246.

Dietrich, M. R. (2010). Microevolution and macroevolution are governed by
the same process. En Ayala, F. J. & Arp, R. (Eds.), Contemporary debates in
philosophy of biology. (12 edicidn). (pp. 169-179). Massachusetts: Wiley-
Blackwell.

Dillon, L. S. (1978). Evolution: concepts and consequences. (22 ed.). EUA:
Mosby.

Dobzhansky, T. (1951). Genetics and the origin of species (32 ed.). Nueva
York: Columbia University Press.

Dobzhansky, T. (1955). Evolution, genetics, and man. (12 edicion). Nueva
York: John Wiley & sons, Inc.

Dobzhansky, T. (1970). Genetics of the evolutionary process. (12 edicion).
Nueva York: Columbia University Press.

Dobzhansky, T. (1973). Nothing in biology makes sense except in the light of
evolution. American Biology Teacher, 35(1): 125-129.

Dodick, J. (2007). Understanding evolutionary change within the framework
of geological time. McGill journal of education, 42(2): 245-263.

Dodson, E. O. (1963). Evolucién, proceso y resultado. (12 edicion).

Barcelona: Ediciones Omega, S. A.

163



Eldredge, N. & Gould, S. J. (1972). Punctuated equilibria: an alternative to
phyletic gradualism. En Schopf, T. J. M. (Ed.), Models in paleobiology. (pp.
82-115). San Francisco: Freeman, Cooper and Co.

Eldredge, N. & Cracraft, J. (1980). Phylogenetic patterns and the evolutionary
process. (12 edicion). Nueva York: Columbia University Press.

Eldredge, N. (1985). Unfinished synthesis. Biological hierarchies and
molecular evolutionary thought. (12 edicidon). Nueva York: Oxford University
Press.

Eldredge, N. (2008). The early “evolution” of “punctuated equilibria”. Evo Edu
Outreach, 1: 107-113.

Eldredge, N. (2008). Hierarchies and the sloshing bucket: Toward the
unification of evolutionary biology. Evo Edu Outreach, 1:10-15.

Eldredge, N., Pievani, T., Serelli, E. & Témkin, |. (Eds.), (2016). Evolutionary
Theory: a hierarchical perspective. (12 edicion). Chicago: Chicago University
Press

Erwin, D. H. (2000). Macroevolution is more than repeated rounds of
microevolution. Evolution & Development, 2(2): 78-84.

Erwin, D. H. (2010). Microevolution and macroevolution are not governed by
the same processes. En Ayala, F. J. & Arp, R. (Eds.), Contemporary debates
in philosophy of biology. (12 edicién). (pp. 180-193). Massachusetts: Wiley-
Blackwell.

Fabregas-Tejeda, A. & Vergaara-Silva, F. (2017). Hierarchy Theory of
Evolution and the Extended Evolutionary Synthesis: Some epistemic bridges,

some conceptual rifts. Evol Biol. DOI: 10.1007/s11692-017-9438-3.

164



Feldman, S. R. y Weitz, D. A. (2001). Ventajas y limitaciones de los enfoques
reduccionista y sistémico en el aprendizaje de biologia. Revista Argentina de
Ensefianza de la Ingenieria, 2(3): 27-31.

Fitch, W. M. & Ayala, F. J. (1994). Tempo and mode in evolution. Proc. Natl.
Acad. Sci. USA, 91: 6717-6720.

Folguera, G. (2010). La relacion entre micro y macroevolucion desde la
sintesis bioldgica: entre las diferencias y las similitudes. Filosofia e histéria
da biologia, 5(2): 277-294.

Folguera, G. & Galli, L. (2012). La extension de la sintesis evolutiva y los
alcances sobre la ensefianza de la teoria de la evolucidn. Escritos sobre la
Biologia y su Ensefianza, 5(9): 4-18.

Fourez, G. (1994). Alfabetizacion cientifica y tecnologica. (12 edicion).
Argentina: Ediciones Colihue.

Freeman, S. & Herron, J. C. (2007). Evolutionary analysis. (4® ed.) EUA:
Pearson Benjamin Cummings.

Futuyma, D. J. (1998). Evolutionary biology. (3% ed.). Massachusetts: Sinauer
Associates, Inc.

Futuyma, D. J. (2009). Evolution. (22 ed.). Sunderland: Sinauer.

Futuyma, D. J. (2015). Can modern evolutionary theory explain
macroevolution? En Serelli, E. & Gontier, N. (Eds.), Macroevolution.
Explanation, interpretation and Evidence. (Vol. 2). (pp. 29-86). Nueva York:

Springer.

165



Garcia-Azkonobieta, T. (2005). Evolucion, desarrollo y (auto)organizacion.
Un estudio sobre los principios filosoficos de la evo-devo. (Tesis doctoral).
San Sebastian: Universidad del Pais Vasco.

Gianella, A. E. (1986). La relacion de la epistemologia en la ciencia. Revista
de Filosofia y Teoria Politica, 26(1): 261-266.

Gontier, N. (2010). Evolutionary epistemology as a scientific method: A new
look upon the units and levels of evolution debate. Theory Biosci, 129:167-
182.

Gontier, N. (2015). Uniting micro- with macroevolution into an extended
synthesis: reintegrating life’s natural history into evolution studies. En Serelli,
E. & Gontier, N. (Eds.), Macroevolution. Explanation, interpretation and
Evidence. (Vol. 2). (pp. 227-278). Nueva York: Springer.

Grantham, T. A. (1995). Hierarchical approaches to macroevolution: recent
work on species selection and the “effect hypothesis”. Annu. Rev. Ecol. Systs.
26: 301-321.

Grantham, T. A. (2007). Is macroevolution more than successive rounds of
microevolution? Paleontology, 50(1): 75-85.

Groldschedl, J., Konnemann, C. & Basel, N. (2014). Pre-service biology
teachers’ acceptance of evolutionary theory and their preference for its
teaching. Education and Outreach, 7: 18-34.

Gould, S. J. (1977a). The return of hopeful monsters. Natural. Hist., 86(6): 24-

30.

166



Gould, S. J. (1980). It's a new and general theory of evolution emerging?
Paleobiology, 6: 119-130.

Gould, S. J. (1982b). The meaning of punctuated equilibrium and its role in
validatin a hierarchical approach to macroevolution. En Milkman, R. (Ed.),
Perspectives in evolution. (12 edicion). (pp. 83-104). Massachusetts: Sinauer
Associates, Inc.

Gould, S. J. (1994). Tempo and mode in macroevolutionary reconstruction of
Darwinism. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 91: 6764-6771.

Hall, B. K. (2011). Evolution: principles & processes. (12 edicidon). EUA: Jones
and Bartlett Publishers, LLC.

Harrison, R. G. (1982). Return of the hopeful monster? Paleobiology, 8(4):
459-463.

Hendry, A. P. & Kinnison, M. T. (2001). An introduction to microevolution: rate,
pattern, process. Genetica, 8(1): 112-113.

Hillis, D. M. (2007). Making evolution relevant and exciting to biology
students. Evolution, 6(1): 1261-1264).

Hofmann, J. R. & Weber, B. H. (2003). The fact of evolution: implications for
science education. Science and Education, 12: 729-760.

Hopkins, M. & Lidgard, S. (2016). Oxford bibliographies: Gradualism. Nueva
Inglaterra, EUA. DOI: 10.1093/0bo/9780199941728-0072.

Hull, D. L. & Ruse, M. (Eds.). (1998). The philosophy of biology. (12 edicion).

Nueva York: Oxford University Press.

167



Jablonski, D. (2000). Micro- and macroevolution: scale and hierarchy in
evolutionary biology and paleobiology. The Paleontological Society, 26(4):
15-52

Jablonski, D. (2017). Approaches to macroevolution: 1. General concepts and
origin of variation. Evol Biol, 44: 427-450.

Jablonski, D. (2017). Approaches to macroevolution: 2. Sorting of variation,
some overarching issues, and general conclusions. Evol Biol, 44: 451-475.
Jaramillo-Echeverri, L. G. (2003). ;Qué es epistemologia? Mi mirar
epistemoldgico y el progreso de la ciencia. Cinta de Moebio, 18(1): 1-6.
Kardong, K. V. (2005). An introduction to biological evolution. (12 edicidn).
Washington state: McGraw Hill.

Kutschera, U. & Niklas, K. J. (2004). The modern theory of biological
evolution: an expanded synthesis. Naturwissenschaften, 91: 255-276.
Kutschera, U. & Niklas, K. J. (2008). Macroevolution via secondary
endosymbiosis: a neo-Goldschmidtian view of unicellular hopeful monsters
and Darwin’s primordial intermediate form. Theory Biosci, 127: 277-289.
Laland, K. et al., (2014). Does evolutionary theory need a rethink? Nature,
7521(514): 161-164.

Lovejoy, A. O. (1983). La gran cadena del ser. Historia de una idea. (12
edicion). Barcelona, Espafia: Icaria.

Luna, M. (1995). Charles Darwin y el «Natura non facit saltus». La Filosofia

de los Cientificos, 1995: 133-145.

168



Lyman, L. & O’Brien, M. J. (2001). On misconceptions of evolutionary
archaeology: confusing macroevolution and microevolution. Discussion and
Ctriticism, 42(3): 408-409.

Majeurs, M., Amos, W. & Hurst, G. (1996). Evolution: the four billion year war.
(12 edicion). Inglaterra: Longman.

Makinistian, A. A. (2009). Desarrollo historico de las ideas y teorias
evolucionistas. (22 ed.). Espafa: Prensa Universitaria de Zaragoza.

Maurer, B. A., Brown, J. H. & Rusler, R. D. (1992). The micro and macro in
body size evolution. Evolution, 46(4): 939-953.

Mayr, E. (1970). Populations, species and evolution. (12 edicion).
Massachusetts: The Belknap Press of Harvard University Press.

Mayr, E. (1982). Speciation and macroevolution. Evolution, 36(6): 1119-1132.
McBride, P. D., Gillman, L. N. & Wright, S. D. (2009). Current debates on the
origin of species. Journal of Biological Education, 43(3): 104-107.
Mclnerney, J. D. (2009). La ensefianza de la evolucion siglo y medio
después de El origen de las especies. Ciencia Hoy, 19(113): 76-83.

Meraz, J. F. (2011). Macroevolucion y microevolucion. Ciencia y mar XV(44):
45-47.

Miramontes, O. (2009). Evolucion, autoorganizacion y otros numeros del
monton. Miscelanea Matematica, 49: 33-49.

Morrone, J. J. y Magana, P. (Eds.), (2009). Evolucién biolégica: una vision
actualizada desde la revista Ciencias. (12 edicion). Ciudad de Meéxico:

Facultad de Ciencias — UNAM.

169



Nadelson, L. S. (2009). Preservice teacher understanding and vision of how
to teach biological evolution. Evo. Edu. Outreach, 2(1): 490-504.

Nadelson, L. S. & Southerland, S. A. (2010). Development and preliminary
evaluation of the Measure of Understanding of Macroevolution: Introducing
the MUM. The Journal of Experimental Education, 78: 151-190.

Nadelson, L. S. & Southerland, S. A. (2010). Examining the interaction of
acceptance and understanding: how does the relationship change with a
focus on macroevolution? Evo Edu Outreach, 3(1): 82-88.

National Academy of Sciences (NAS). (2008). Science, evolution, and
creationism. (12 edicion). Washington, DC: National Academy Press.
National Research Council (NRC). (1996). National science education
standards. (12 edicién). Washington, DC: National Academy Press.

Novick, L. R. & Catley, K. M. (2012). Assesing students’ understanding of
macroevolution: concerns regarding the validity of the MUM. International
Journal of Science Education, 34(17): 2679-2703.

Novick, L. R., Schreiber, E. G. & Catley, K. M. (2014). Deconstructing
evolution education: the relationship between micro- and macroevolution.
Journal of Research in Science Teaching, 51(6): 759-788.

Ochoa, C. (2017). El eclipse del antidarwinismo. La teoria detras de la teoria
sintética de la evolucion. (12 edicion). Ciudad de México: Centro de estudios
filosoficos, politicos y sociales Vicente Lombardo Toledano.

Ochoa, C. y Barahona, A. (2014). El jano de la morfologia. De la homologia

a la homoplasia, historia, debates y evolucién. (12 edicion). Ciudad de

170



México: UNAM-Centro de estudios filosoficos, politicos y sociales Vicente
Lombardo Toledano.

Padian, K. (2010). How to win the evolution war: teach macroevolution! Evo
Edu Outreach, 3(2): 206-214.

Pagel, M. (Ed.). (2002). Encyclopedia of evolution. (Vol. 1). Nueva York, EUA:
Oxford University Press.

Pérez, J. E., Alfonsi, C. & Muinoz, C. (2010). Towards a new evolutionary
theory. Interciencia, 35(11): 862-868.

Pigluicci, M. (2010). An Extended Synthesis for evolutionary biology. The
Year in Evolutionary Biology 2009: Ann. N.Y. Acad. Sci., 1168: 218-228.
Provine, W. B. (1986). Sewall Wright and evolutionary biology. (12 edicion).
Chicago: University of Chicago Press.

Raup, D. (1966). Geometric analysis of shell coiling: general problems.
Journal of paleontology, 40(1): 1178-1190.

Reznick, D. N. & Ricklefs, R. E. (2009). Darwin’s bridge between
microevolution and macroevolution. Nature 457(1): 837-842.

Richards, R. A. (2008). Philosophical challenges in teaching evolution. Evo
Edu Outreach, 1: 158-164.

Ridley, M. (1996). Evolution. (22 ed.). Massachusetts: Blackwell Science, Inc.
Rodrigues-da Silva, P., Bologna-Soares de Andrade, M. A. & de Andrade-
Caldeira, A. M. (2014). Biology teachers’ conceptions of the diversity of life
and the historical development of evolutionary concepts. Journal of Biological

Education, DOI: 10.1080/00219266.2014.882377

171



Ruiz-Gutiérrez, R., Alvarez-Pérez, E., Noguera-Solano, R. y Esparza-Soria,
M. S. (2012). Ensefar y aprender biologia evolutiva en el siglo XXI. Escritos
Sobre la Biologia y su Ensefianza, 5(9): 80-88.

Salthe, S. N. (2015). Toward a natural philosophy of macroevolution. En
Serelli, E. & Gontier, N. (Eds.), Macroevolution. Explanation, interpretation
and Evidence. (Vol. 2). (pp. 163-182). Nueva York: Springer.

Sanchez, A. L. Los problemas de la evolucion Ill. La Teoria Sintética. Curso
de doctorado. “Los problemas de la evolucidon”. Madrid: Depto. de
Antropologia, Logica y Filosofia de la Ciencia. Facultad de Filosofia-UNED.
Disponible en:
http://www.interciencia.es/PDF/History/Evolucion%20I11%20Teoria%20sintet
ica.PDF.

Savage, J. M. (1973). Evolution. (22 ed.). Munich: Holt, Rinehart and Winston,
Inc.

Schilders, M., Sloep, P., Peled, E. & Boersma, K. (2009). Worldviews and
evolution in the biology classroom. Educational Research, 43(3): 115-120.
Scott, E. C. (2005). Evolution vs. creationism: an introduction. (12 edicién).
Berkeley: University of California.

Sequeiros, L., Pedrinaci, E., Alvarez y Valdivia, J. (1997). James Hutton y su
teoria de la Tierra (1795). Consideraciones didacticas para educacion
secundaria. Ensefianza de las Ciencias de la Tierra, 5(1): 11-20.

Sickel, A. J. & Friedrichsen, P. (2013). Examining the evolution education

literature with a focus on teachers: major findings, goals for teacher

172


http://www.interciencia.es/PDF/History/Evolucion%20III%20Teoria%20sintetica.PDF
http://www.interciencia.es/PDF/History/Evolucion%20III%20Teoria%20sintetica.PDF

preparation, and directions for future research. Education and Outreach,
6(23): 1-15.

Simons, A. M. (2002). The continuity of microevolution and macroevolution.
J. Evol. Biol., 15(1): 688-701.

Simpson, G. G. (1944). Tempo and Mode in Evolution. (12 edicion). Nueva
York: Columbia University Press.

Sinatra, G. M., Brem, S. K. & Evans, E. M. (2008). Changing minds?
Implications of conceptual change for teaching and learning about biological
evolution. Evo Edu Outreach, 1: 189-195.

Smith, C. M. (2011). A three-step method for teaching the principles of
evolution to non-biology major undergraduates. Evo Edu Outreach, 4: 293-
297.

Smith, M. U. (2009). Current status of research in teaching and learning
evolution: Il. Pedagogical issues. Sci & Educ, 19: 539-571.

Sober, E. R. (1982). The Modern Synthesis: Its scope and limits. Philosophy
of Science Association, 2: 314-321.

Soler, M. (Ed.). (2002). Evolucién: la base de la biologia. (12 edicion). Espafa:
Proyecto Sur.

Stanley, S. M., Freeman, W. H. and Co. (1980). Microevolution in relation to
macroevolution. Paleobiology, 6(2): 233-238. Pagel, M. (Ed.). (2002).
Encyclopedia of evolution. (Vol. 1). Nueva York, EUA: Oxford University

Press.

173



Stanley, S. M. (1981). Macroevolution and the fossil record. Evolution, 36(3):
460-473.

Stebbins, G. L. & Ayala, F. J. (1981). Is a new evolutionary synthesis
necessary? Science, 4511(213): 967-971.

Témkin, |. & Eldredge, N. (2015). Networks and hierarchies: Approaching
complexity. En Serelli, E. & Gontier, N. (Eds.), Macroevolution. Explanation,
interpretation and Evidence. (Vol. 2). (pp. 183-226). Nueva York: Springer.
ThelRen, G. (2006). The proper place of hopeful monsters in evolutionary
biology. Theory in Biosciences, 124: 349-369.

Thompson, P. (1983). Tempo and mode in evolution: punctuated equilibria
and the modern synthetic theory. Philosophy of Science, 50: 432-452.
Toledo, V. M. y Garcia, A. B. (1972). Evolucién. (12 edicidén). México:
Programa Nacional de Formacion de Profesores — Asociacion Nacional de
Universidades e Institutos de Educacion Superior.

Van Dijk, E. M. & Reydon, T. A. C. (2010). A conceptual analysis of
evolutionary theory for teacher education. Sci & Educ, 19(1): 655-677.
Vasallo, A. I. (1995). Morfologia, comportamiento y macroevolucién. Revista
chilena de historia natural, 68(1): 43-60.

Vera-Cortés, J. L. (1996-1999). La teoria evolutiva, el gradualismo y el
eslabon perdido. Anales de Antropologia, 33(1996-1999): 53-65.
Vergara-Silva, F. (2002). La homeosis y la macroevolucion. Ciencias, 65: 42-

50.

174



e Vrba, E. (1984). Patterns in the fossil record and evolutionary processes. En
Ho, M. W. & Saunders, P. S. (Eds.), Beyond neo-darwinism. (12 edicidn). (pp.
115-142). Londres: Academic Press.

e Wagner, G. P. & Laubichler, M. D. (2004). Rupert Riedl and the re-synthesis
of evolutionary and developmental biology: body plans and evolvability.
Journal of Experimental Zoology (Molecular and Developmental Evolution),
302(B): 92-102.

e Yates, T. B. & Marek, E. A. (2014). Teachers teaching misconceptions: a
study of factors contributing to high school biology students’ acquisition of
biological evolution-related misconceptions. Education and Outreach, 7: 7-

24.

175



indice de figuras
Figura

1. llustracion de las tres propuestas mas relevantes sobre 150
micro y macroevolucion en funcién de la demarcacion
taxondémica, en contraste con la interpretacion que
manifiesta la confusién hallada en la literatura
contemporanea de biologia evolutiva en torno a esta

caracteristica.

Tabla

1. Libros de uso frecuente sobre biologia evolutiva de la 109
biblioteca de la Facultad de Ciencias, UNAM (de
diciembre de 2010 a enero de 2016) listados por orden

de frecuencia.

2. Libros de uso frecuente sobre biologia evolutiva con 110
mayor énfasis en los temas sobre micro vy

macroevolucion.

3. Identificacion de nucleos conceptuales sobre micro y 145
macroevolucidon con base en los aspectos con mayor
indice de coincidencias halladas en las fuentes

consultadas mediante el analisis comparativo.

176



	Portada
	Índice
	Introducción
	Capítulo I. La Raíz de la Controversia sobre el Vínculo entre la Micro y la Macroevolución
	Capítulo II. Gradualismo vs. Saltacionismo
	Capítulo III. Perspectivas sobre la Imperfección del Registro Geológico
	Capítulo IV. Evo-Devo, Jerarquía Evolutiva, Síntesis Extendida y Autoorganización: Propuestas Contemporáneas para la Reconciliación de la Micro y la Macroevolución
	Capítulo V. Revisión de las Definiciones de Micro y Macroevolución en Libros de Texto de uso Frecuente de la Facultad de Ciencias (UNAM)
	Capítulo VI. Unidades de Análisis Para Comprender Micro y Macroevolución
	Capítulo VII. Identificación de Núcleos Conceptuales a Partir de Coincidencias en las Fuentes Consultadas
	Conclusiones
	Referencias
	Índice de Figuras

