Es posible elaborar una explicacion de los procesos macroevolutivos
alternativa a la que ofrece el neodarwinismo.

La Teoria del Equilibrio
Puntuado. Una alternativa
al Neodarwinismo

ADOLFO OLEA FRANCO*

filosdfice contemporineo fueron fundadas en el uglo

XIX. El desarrollo de sus clementos principales ha
conducido. por un lado, a incrementar ¢l conocimienio que
de la realidad natural ¥ social tenemaos, v, por otro, a descn-
bir la complejidad del mundo de acuerdo con férmulas pre-
establecidas, que a veces parecen mis bien conjuros magicos
que hacen creer que todo es comprensible mediante el esque-
ma accptado.

L as teorias fundamentales del pensamiento cientifico y

Asi. no es extrafto yue ante problemas todavia no resuel-
tos, suela decirse simplemente que son falsos problemas o
problemas mal planicados, va que @ fucran reales o estuvie-

ran bien planteados, la teoria odopoderosa daria cuenta de
ellos.

De ese modo, s¢ abre un espacio de discusién que transita
entre dos extremos: de una parte, ¢l dogmatismo mis cerrado
que niega todo derecho a la imaginacidn. de la otra. la imags-
nacién desbordada que trata de romper las amarras de toda
teoria ¥ pensar libre v desprejuiciadamente, como si las for-
mas novedosas de entender ¢l mundo surgicran de un paro

sin gestacion, de un proceso sibito de ruptura total vy definiu-
va con las raices.

Mas, sin duda, es cicrto que quicn no sabe lo gue critica o
no se preocupa por indagar a dénde quicre ir, sucle retornar
a lo gue prelendia abandonar, o, atn peor. presentar ideas
inferiores en mis de un sentide a las que concebia como ca-
misa de fuerza de la critica.

Entre estos dos extremos, toda critica de los fundamentos
tedricos avanza por dos vias simultineas: la del abandono de
lo que hov parece superado o superable v la del desarrollo y
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perfeccionamiento de lo que parece ser 1o mejor. Entonces, al
misma tiempo gue se abandona se conserva, al mismo tiempo
que s¢ combate se defiende: pero, por supuesto, esto no pasa
con todas las teorias, sdlo con las que podriamaos Hamar, sin
entrar a explicar qué entendemos por cllo, las mejores,

Una de ellas, la teoria darwiniana sobre la evolucion de los
seres vivos a través de la seleccién natural, ha guiado el de-
sarrollo de la biologia durante los tltimos cien afios. No silo
las disciplinas biolégicas directamente conectadas con la evo-
lucién de la vida, sino también olras mas bien relacionadas
con la biologia funcional v descriptiva, se han planteado pro-
blemay dv investigacion para poner @ prucha planteamientos
evolutivos. Claro esd que ninguna teoria, por compleja v le-
cunda que sea. pucde constituirse en la rectora Gnica de In
binlogia.

Curas teorias biologicas, provenientes de la citologia, la
morfologia, la genéica, la ecologia v la bioguimica, han con-
inbuido @ enigir ¢l contexto en ¢l yue se entiende la evolu-
cion. pero también a poner en tela de juicio algunas ideas
darwinianas,

Desde finales del siglo pasado v el comienzo de éste, la
teoria darwiniana de la evolucion no habia enfrentado una
critica como la actual, solida v proveniente de diversas dreas
“de la biologia. Después de la confrontacién con las leorias
deistas, neolamarckianas, ortogenesistas v mutacionistas so-
bre la evolucidn de los organismos la teoria darwiniana supe-
rié un eclipse momentineo v saliéd fortalecida de esos
sombates {Bowler, 1985).

Hoy, nuevamente, desde posicicnes materialistas v evolu-
clonistas —como también desde posiciones idealistas ¥ anti-
evolucionistas, que aqui no se disculen—, s¢ esgrimen
argumentos novedosos contra la ortodoxia darwiniana y
neodarwiniana.

Sin embargo, es razonable esperar gue la historia no se
repitan, pues las criticas actuales son diferentes, como también
la covunivra en que s presentan.

En primer lugar. la mayoria de las criticas contempori-
neas, o por lo menos las gque podrian resultar més interesan-
tes en ¢l desarrollo futuro del pensamiento  evolutivo,
presentan argumentos gue no afectan la 1otalidad de lo que
llamaré, v enseguida diré por qué, el nicles tedrico
darwimano.,

En segundo, guizis lo necesario en el porvenir no sea una
teoria sintética, que meta en el mismo costal fendmenos de
diversa indole ¥ los simterice bajo una sola explicacidn. sino
mis bien una teoria que tome en cuenta simultincamente la
unicidad ¥ la multiplicidad de los procesos evolutivos. Dicho
de otro modo, una teoria que siga siendo general v vilida
para todos los organismos v tiempos, pern gue también res-
pete la singularidad de los diversos niveles evolutivos {mi-
coevolucidn, especiacion v macroevolucidn). v que busque
una comprension mas dialéctica, menos mecanica o unidirec-
cional, de las relaciones orgamsmo-ambiente. En estas pagi-
s se analizarin, luego de presentar sucintamente el
contexto ¢n gue aparccen. los planteamientos de la teoria del
equilibrio puntuado, pero quien desee conocer un enfogue
que se interesa centralmente por defender la inseparabilidad
de la evolucion de los organismos ¥ de la evolucidn de los

ambientes puede consultar Lewontin (1981) v Levins v Le-
waontin | 1985).

La caracterizacion que ofrezco del micleo tedrico darwinia-
ne ex, ciertamente. incompleta, pero apunia a los clementos
yue son hoy quizd los mis importantes. Al comparar el dar-
winismao con las teorias que se le opusieron lograremos desta-
car los planteamientos que hacian que una cierta posicién
fuera darwiniana o antidarwiniana.

El neolamarckismo al centrar la atencidén en las variacio-
nes adguindas por uso y desuso v por la influencia directa del
ambiente sobre los organismos, relegaba la scleccidén natural
a un lugar secundario, pues esas variaciones, por ser adquiri-
das en la confrontacion de los seres vivientes con el medio,
serian directamente adaplativas, es decir, la produccidn de la
variacion v de la adaptacién son un dnico fendmeno: las va-
riaciones sin valor adaplativo estdn casi excluidas del esque-
ma neolamarckiano, Esta concepeidn, v en esto coincidia con
las ideas ortogenesistas. también suponia que la evolucidn si-
guc una direccion predeterminada por la naluraleza o, mis
cxactamente. por la organizacién estructural de los organismos.

Las teorias de evolucidon ortogenética llegaban incluso a
atribuir a los organismos una capacidad intrinseca para cam-
biar en ciertas direcciones (aumente o disminucién de tama-
fio corporal, aumento o reduccidn del nimero de partes, etc.)
de manera independiente a las condiciones del ambiente y si-
guiendo vias no adaprativas. que. en cierto modo, los orga-
nismos parecian condenados a seguir debido a las tendencias
de desarrollo impuestas por su propia morfologia.

s 3aS

~
o B =
S IR S A
PR g

= ‘ .. iz il
. « ) ‘l -|--.- __J__h.-_‘,.*__.:l-
g o AR TR L

R -&Et_#f i

et {t’-.. v, P L

%*‘-_ v 1 4 :1_:
. = 5 , ‘.*

-

il P ("
h

CIENCIAS O revista de difusién © 1986




Con esto se apanian al planteamiento darwiniano sobre el
papel del azar en la evolucion. Para los neolamarckianos, las
varaciones no se producirian al azar respecto al proceso
adaptativo, pues serian directamente adaplativas: mientras
que para los ortogenesistas, las vanaciones seran causadas
desde adentro del organismo, fueran adaprativas o no. v por
¢llo esas vanaciones estarian sujetas a un tipo de causalidad
mis bien deterministica que estocistica. Para ambas escuelas
evalucionisias, igualmente, el drbol de la vida no se ramifica-
ria en direcciones muiltiples, de ningiin modo predelermina-
das. «ino gue lo haria con un cierto fin.

En suma. ambas teorias concebian de modo antidarwinia-
no —aungue no debe olvidarse que el propo Darwin conce-
dia un lugar secundario a la las variaciones dircctamenie
adaptativas surgidas por uso-desuso o por influencia directa
del ambiente (¥ con este planteamiento podian sentirse wenti-
ficados los neolamarckianos), asi como a las variaciones sur-
pidas  por correlacidon en el crecimiento (v esto o
desarrollaron los ortogenesistas hasta el limite}— ¢l origen de
b varacion, la adaptacion y la diversidad bioldgica, No seria
la scleccion natural ¢l mecanismo evolutive para explicar la
adapracion y la diversidad bioldgicas, los dos problemas cen-
trales que Darwin quéria explicar con su teoria, pues oiros
procesos son sobrepuestos a ella, v bien podria decirse gue L
aceplacion de ese concepto era de dientes para afuera.

Por su parte. la teoria mutacionista sugeria que la evolu-
con ocurre a saltos, v no de manera gradual ¢ insensible co-
mao defendid Darwin en El Origen de las Especies. v atribuia a
la seleccidn natural un papel fundamentalmente destructor v
conservador, pero no creador. Posiblemente, a principios de
siglo esta teoria fue la mads exitosa como alternativa al darwi-
nismo. La teoria mutacionista, decian sus defensores, no es

especulativa, pues se apova en evidencias experimentales ob
temidas a traves de los méelodos gque la lisica v 1 guimica nan
utilizado con tanto éxito.

Contra el aforismo  linneano adoptado  firmente  por
Darwin, narera non facie salrem, los mutacionistas negaban
Lo mmportancia de Lis peguefias vanaciones continuas siempre
prsentes en las poblaciones, v con ¢l apovo de datos expern-
mentales defendian ¢l papel central en la evolucion de las
gramdes varaciones disconimuas, gue Aparcecrian por muti-
clones sthitas. Asi, algunas de estas grandes variaciones dis-
continuas resultaban por si mismas adaptativas v la seleccion
matural las conservaria. pero no las iria construvendo paso a
pase mediante I acumubzecion gradual de pequefias variacio-
nes generacion tras generacion. Las varaciones desfivorables
serian elin .nadas por la seleccion natural v ésta seria la princi-
pal contnibucion de este mecanismo evolutive, A dilerencia
de Darwin, para guien el surgimiento de una nueva especie
era un proceso extremadiamente lento, los  muatacionsis
credian gue bastaba con g <ol gran varacion discontinua o
MUlacon par producir ung nuevi especie ©n una cuants
(THIATS

Los primeros genctistes mendelonos fugron mulacionistas,
v o surecharo del darwinismo unicron Ly preocupacion puor
desentrafiar los mecamismos de L herencin v por desterrar de
la hiﬂh!gill, tal como fue el deseo de Aveust Wesmann, la
iean de herencia de los caracteres adgurridos

Los plinteamientos centrales del darwiiismo s

1 Las vanaciones importantes en ki evolucdn son pegienns
voaparceen on todas fas direcciones sin eoneson mimediia
o directa con el proceso adaptative,

2 La seleccion natural preserva las varaciones Tivorahles o
bow orrzamismos v chimina las deslavorables. De este modo,
surgen las adaptaciones ¥ la diversidad brologica: exisien
tantas especies porgue b seleccion natural no solo preser-
var s varirciones Givorables, <ino taambign v fundamental-
mere Lis que son Govorables v al mismo tempo producen
divergencia de los caracteres o separacion de los lugares
gue los organismos ocupan on o economia de la naturale-
s La divergencia os estimulada por T selecaon natural
porque disminuye la intensidad de la lucha por la existencia
v posibilita gue en una determinada localuld vivie una
mavor cantidad de organsmos dilerentes,

3 La selecowdn natural aemio sobre Tos andividuos —es degir,
s conse rvan s variwiones Bovorables o Tos imdividuois ¢op
gue aparccen—_ v constrove lenta v acomubimvamente s

cadbaptiaciones v Ly diversidind, L seleccion matural os esen-

cialmenty un mecansmoe ereador, Sungue tambicn preser-
var varictones directimente adaptativas v destruve s
eleletercis,

41 Taslos Jos prowesos evelutives son griduales. e L
wdaptacion come L especiwron vl extineton de especies.
Las raveomes por s gue Darwin e o gradoalist, o dite-
rencia de sus partdarios Huddey v Haeckel, son mialuples:
es i manera de oponerse al catastrofisme entonees dis
minante; lo gradunl seria parte de odo proceso. naturad
mientras gue b sihato parccera reguenr de on crcador, e
parte de suiddhesion al hberalismo en economia v polinea:
e este modo se realza el papel constractor de B seleccion
matural v refuersa ki pretensidn darwimsta de gue Ty teoria
encuentri apove enoel estidio de s varmoiones de hos
organismos en domesticidad, en los cuales se van acumulando
poco a poco varnaciones por seleccion artificial {este es un
argumento para buscarle a la teoria la evidencia empirica
que la sustente). Incluso, hay sulicientes motivos para sugernr
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que una de las causas por las que Darwin abandono sus ideas
sobre la especiacion geografica v prefing la especiacion
simpatrica, es gue en la primera no es la seleccion natural la
que conduce a la especiacion. micntras queen la segunda csc
mecanismo va produciendo gradualmente la divergencia.

5) Aungue Darwin aceptaba que. considerada en conjunio la
organizacton hiologica, existe un progreso en ¢l aumento
de su complepdad, no pensaba que todos los procesos
adaptativos conduscan o mcrementar la complepidad. co-
mo mpoco gue ke evolucion sea una especie de compul-
sion matural a ko que se ven empujados los organismos. No
hay minguna tendencia interna hacia la perfeccion, pues la
complejidad de la orgamizacion puede aumentar o dismi-
nuir, los organismos pueden evolucionar o permanecer ¢s-
tables durante largos periodos de tvempo. Contemplado
retrospectivamente, el curso gue ha seguido la evolucion
no ¢s L expresion de minguna escala natural mi lo ser en
¢l futuro. En este caso. parece ser plenamente cierto que la
expulsion de Iy teologia va de la mano de la expulsion de
la teleoligia.

61 Por selecaon natural Darwin entendia la conservacion de
las vanaciones favorables, las sobrevivencia hasta la edad
reprivductiva v el éxito en dejar progenie. En €l todavia no
exti claramente presente la wdea de que la seleccion natural
ex en esencin un progesa de reproduccion diferencial de los
organismos ¥ la plantea como un fendmeno de todo o nada
ex decir, o un orgamismo s¢ reproduce o de plano no se
reproduce. Solo la genética matemidtica de poblaciones
deseteforizard (Conry, 19811 el concepto de seleccion na-
tural v le dard so sentido de reproduccidon diferencial de

los organismaos,

.
]
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Basta esta apretada revision del darwinismo para advertir
gue algunos de los elementos de su nicleo tednco son puestos
hovw en duda: que las vanaciones discontinuas lengan un pa-
pel secundano, gue todo ocurra gradualmente. gque toda es-
tructura bioldgica sea adaptativa. que la seleccion natural
achiie s6lo sobre los individuos, que la evolucién de los orga-
nismos en el seno de las poblaciones baste para explicar todos
los procesos evolutivos.

:Qué queda, entonces, de ese supuesto nicleo? [ Puede se-
guir siendo darwinista una teoria como la del equilibrio pun-
tuado que difiere en tantos puntos con Darwin? Si ¥ no. No,
porque se abandonan muchas ideas que para él eran centra-
les, pero con ese criterio muy poco de lo que hov es llamado
dawinismo mereceria tal nombre . ademids de que el curso
normal en el desarrollo de una teoria cientifica es la transfor-
macidn de sus postulados v no la conservacion de ciertas
ideas en aras al respeto de una tradicion. Si. porque el intento
de construir una nueva teoria hunde sus raices en el esguema
darwiniano v muchos de sus supuestos se conservan: la pro-
duccidn al azar de la vanacion, el papel central de la selec-
cion natural, la ausencia de metas o fines en el proceso
evolutivo,

En odo caso, debe ser claro que estd en juego algo mis
que un nombre. De una pare, los plantcamientos actuales
intenlan superar ciertas concepciones, pero de otra. preten-
den conservar algunas ideas nodales del darwinismo, que lo
oponen e¢n blogue a teoras hoy abandonadas. Como dice
Stephen Jay Gould, se propone algo mis que una comoda
extension del darwinismo, pero mucho menos gque una revo-
lucidén conceptual: la sintesis evolutiva moderna estaria in-
completa, mds gue ser iNcorrecta en su conjunto.

Desde el punto de vista estratégico, para quienes defien-
den posiciones no ortodoxas s muy importante tratar de
evitar que sus reflexiones scan, simple v llanamente, identifi-
cadas y revestidas con la apariencia de neolamarckismo, orto-
génesis 0 mutacionismo, pues no se trata, en verdad, de lo
M.

A algunos cientificos les basta con hacer esa operacion de
colocar viejas cliguetas a las posiciones novedosas para luego
apresurarse a defender la fortaleza darwiniana. supuestamen-
te amenazada por encmigos que hoy renacen de sus cenizas,
La actitud de algunos bidlogos v fildsofos (por ejemplo, A
Cain ¥ M. Ruse), muestra que no estoy exagerando, ya que
ambos s¢ han opuesto a autores como Lewontin y Gould co-
mo si se tratara de enemigos del pensamiento evolucionista ¥
como si sus reflexiones se hallaran al mismo nivel y merecie-
ran ¢l mismo ratamiento exorciva que las pergedadas por los
creacionistas, Es un vigjo truco identificar a los enemigos co-
mao abanderados de las peores causas v reservar para uno la
trinchera de la ortodoxia,

La defensa de una determinada concepcion es mucho mas
que la defensa de ideas, involucra al mismo tiempo la defensa
de posiciones en el terreno social, politico y filosbfico. Es de-
air. las weas no s¢ defienden solo porque parezcan mejores
que otras para cntender la realidad. sino también porque
guardan una relacién compleja con posiciones que cada quien
ocupa en la vida social, y mis especificamente en la vida
institucional ¥ cultural. Sin pretender siquicra entrar al anali-
sis de tan delicada cuestidn, lo Gnico que me interesa destacar
es gque las discusiones contemporineas en evolucidn surgen
no solo, quizd ni siquiera principalmente. porque se busque
una mejor comprensién de los mecanismos de la evoluciin,
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Posiblemente. las polémicas conlempringis lenen coma
blanco menos a Darwin que a la teoria sint€lica, pues, ¢n
tedo caso, €1 va no esia agui para defenderse, v gquienes dicen
delenderlo estin mas bien delendiendo sus propias posicis-
nes, que estin siendo amenazadas como concepciones com-
pletas v exclusivas para explicar la evolucion,

La sintesis moderna, nacida de la fusién de tradiciones de
investigacion previamente vistas como antagdmcas (Mavr,
1980). ha dominado la investigacion en evolucidn durante los
iltimos cincuenta afios. Se cuenta entre sus inncgables méri-
105 el haber conciliado intereses. metodologias v problemas
de investigacidon tan diferentes. en principio, como los de pa-
leontblogos y genetistas de poblaciones. Debe destacarse tam-
bién ¢l impulso que dio a la investigacidn, va que, con
frecuencia, la seguridad que posee una buena teoria, desde el
punto de vista metodolégico, predictivo y heuristico, estimula
tanto el trabajo individual como la asignacidn social de recur-
sos para la investigacion. Pero. por supuesto, ¢l apoyo econd-
mico masivo que la investigacion bioldgica ha recibido
después de la scgunda guerra mundial, no se debe, estricta-
mente hablando, a ninguna teoria. sinn a olras Cuesliones so-
ciales que lienen que ver con los proyectos histdricos de las
clases en el poder (cfr. la excelente obra de G. Menahem, La
ciencia ¥ la institucion militar).

Si hoy existe una crisis del Neodarwinismo s porgque antes
existid un auge. manifiesto en una produccion riguisima en
amplitud y contenido. Esta cnisis en ¢l desarrollo del pensa-
miento evolutivo no debe concebirse como un obsticulo a su
crecimiento. sino como una condicion de posibilidad de su
profundizackbn a lo large de vias todavia no exploradas por-
que han sido excluidas por los programas de investugacion
surgidos del neodarwinmismo.

Al igual que Darvan intentd cobijar bajo ¢l principio de la selec-
cibn natural disciplinas tan disparcs como la biogeografia v la
embriologia, la siptesis moderna. que bien podriamos llamar
la segunda sintesik pucsto que la darwiniana va era una sinte-
sis, incorpora disciplinas 1an antiguas como la historia natu-

PUNCTUATED
EQUILIBRIA

ral v tan recientes coma la binlgia molecular. Es, quizi, esta
tusion de comprenderlo wodo a través de una leona unitaria
lo que presta su poder de fascinacidn a las teorias generales.

La teoria sintética renaugurd la tradicidn darwiniana sol-
tando los lastres del neolamarckismo, la ortogénesis v ¢l mu-
tacionismo, ¢ ncorporamdo  los avances de la genética
experimental ¥ formal. asi como los provenientes del trabajo
de los naturabistas o ecdlogos de poblaciones. A i modo de
ver, otras disciphinas, como la paleontologia, simplemenie se
hicieron consistenles ¢on la sintesis v ¢s posible que fueran
mas los beneficios gue de ella obtuvieron gque lo que contri-
buyeron a su construccion.

Los planteamientos centrales de la sintesis pueden resumir-
se asi;

1) Se reconocen tres fuentes de varacidn genética, a saber, la
mutacion, la recombinacidn y el Mujo génico . También se
reconoce que existe variacion fenotipica resultante de la
interaccidén entre genolipo ¥ ambiente. Sin embargo, la va-
riacidn que cuenta evalutivamente ¢s la genotipica v no la
fenotipica. Como quiera que sea, la teoria sintética estd
atravesada por una gruesa contradiccion: lo que se trasmi-
te hereditanamente son los genolipos. y por ¢llo es la va-
nackin genética la que impona. pero lo que determina que
esos penolipos scan transmilidos son los fenotipos, En
otras palabras, se trala de una reproduccion diferencial de
los genotipos, pero los que se reproducen son los fenotis
pos. La genética de poblaciones elabord una teoria sobre
la evolucion de los genotipos, ahora hace fala otra sobre
la evolucion de los fenotipos.

2} Los procesos que determinan cudles de esas varnaciones s¢
perpetian evolutivamente, son la reproduccion diferencial
de los organismos (seleccion natural) v la perpetuacion al
azar de alelos en poblaciones pequefias en que ¢l acervo
génico de las especies esta representado sdlo por una pe-
quedia fraccion del total (deriva génica). La seleccidn natu-
ral perpenia fundamentalmente, aunque no exclusivamente
los organismos que presentan variaciones favorables, mien-

50
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tras que la deriva génica estd menos atada al marco adaptati-
vo, pues lo que determina la transmisién de ciertos alelos
no ¢s que conficran ventajas adaptativas, sino procesos ¢s-
tocdsticos. En la sintesis, la denva gémica ¢s considerada
mas bien la excepcidn que la regla, y como loda excep-
cidn, se¢ supone, lnalmente cacrda bajo el dommo de la
norma.

3y El origen de adaptaciones finas a los ambientes y el cam-
bio de las frecuencias génicas en las poblaciones locales
{microevolucidén), es ¢l modelo para todos los demis fend-
menos evolutivos, tales como la especiacion y la macroe-
volucidon (radiaciones adaptativas. lendencias evolutivas,
ctc.). Es decir, todo cambio evolutivo se realiza de la ma-
nera gradual y acumulativa de los cambios microevoluti-
vos. Claro estd. esto requiere de dar el paso previo de
considerar gque tienen una frecuencia relativamente baja
los procesos sibitos como las inversiones cromosdmicas y
la pohiplodia. El gradualismo y el extrapolacionismo son,
en términos del més agudo critico contemporaneo de esas

_posiciones, dos caras de una misma moneda.

4) Aunque la sintesis acépta que no todas las caracteristicas
de los orgamsmos lienen un ongen adaptativo por selec-
cién natural, y hasta acepta que ésta puede preservar va-
naciones deleléreas, el punto de wvista realmente dominante
es que casi en su totalidad la morfologia, hsiologia v con-
ducta tiene un origen adaptative. En algunos casos, la
propia seleccion natural seria la responsable del ongen de
estructuras que no alcanzan el dptimo en cuanto a disefio
porgque existen presiones de seleccion en conflicto. Cada
uno de los rasgos de los organismos es concebido como el
resultado de presiones selectivas para optimizarlo. Asi, el
Organismo se atomiza en caracleres individuales supuesta-
mente unilanios para cada uno de los cuales es siempre
posible imaginar upa historia adaptativa que sea tedrica-
mente plausible ¥ consisiente con las funciones actuales de
una estructura y con lo que se sabe de la historia evolutiva
de una especie o de un grupo de especies (Gould v Lewon-
tin, 1979; Lewontin, 1981, Levins y Lewontin, 1985). Estos
autores han caracterizado a la sintesis como la expresidn
de un programa panglossiano o adaptacionista.

La teoria sintética, como loda teoria que se respele, prelen-
de poder integrar casi todo: lanto vanaciones [avorables co-
mo neulras y deleléreas; un proceso mas bien deterministico
como la seleccion natural y otro de caricter mas bien estocds-
tco como la deriva génica; cambios graduales como el cam-
bio de las frecuencias génicas y olros lan subitos como la
poliploidia; especies relalivamente poco variables v otras que
lo son a tal grado que merecen el nombre de politipicas. Y es
gue, efectivamente, la realidad no es univoca sino contradic-
lona, v esa capacidad para conciliar bajo un mismo esquema
lendmenos que apuntan en direcciones aparentemente opues-
tas. pucde considerarse mas como una virtud que como un
defecto. O bien, Thomas Kuhn esta en lo cierto, v los para-
digmas son como aspiradoras que todo lo absorben hasta que
revienlan bajo la presion de otro paradigma gue inlerpreta
mejor de los hechos y merece una buena recepeidn en el cén-
texto tedrico y social. Problema dificil v si los hav.

Hasta ¢l momento, ningin planteamiento pretende susti-
tuir im tefo la leora sintética. Mis aun certas weas de las
figuras de proa del neodarwinismo —Mayr, Dobrhansky.
Simpson—, o de otras figuras que. a pesar de su impartancia,
fueron dejadas en la popa, como Sewall Wnght, o de plano
fuera de borda, como Richard Goldschmidt v C.H. Wadding-
ton, son puntos de arranque de algunas reflexiones cnticas.
Que las weas de Goldschmidt v Waddinton, sean criticas del

nendarwinismo a nadie extrafa, pero que las de Dobzhansky
v Simpson previas a lo que Gould llama el endurecimiento de
la sintesis. quiza por no llamarle la dogmatizacion, y las en
aparnencia del todo ortodoxas de Mayr de Animal species and
evolulion (1963), puedan tener consecuencias no del todo
compatibles con la sintesis que ellos y muchos otros forjaron,
va no resulla tan esperable.

Muchos de los cabos sueltos que dejaron los arquitectos de
la sintesis v los que s¢ opusieron a ¢lla, no fueron atados a su
estructura ni tampoco esclarecidos. La vigencia que hoy ad-
quieren algunos de ellos no se desprende del gusto por desen-
terrar reliquias ni del mero deseo de ir contra la corrienle,
sino de la naturaleza problemitica e inconclusa de toda teoria
cientifica que merczea tal nombre.

Viejas ideas, abandonadas en un determinado contexto 1ed-
rico, pueden reaparecer transfiguradas y adquinr un valor
inusitado en una nueva coyuntura tedrica: Newton prefirié
interpretar la luz como un corpisculo ¥ no como una onda,
Darwin considerd un mejor enfoque la idea de herencia por
mezcla que la de herencia particulada, los mutacionistas re-
chazaron el concepto de seleccidon natural, elc.

Ademias, hay cuestiones que de suyo parecen irresolubles
porgue son planteadas de acuerdo con antinomias absolutas.,
Considérese. por cjemplo, la dificultad de establecer como ex-
plicacion unica, exclusiva. si los factores importantes en la
evolucion son los internos o los exiernos a los organismos (en
este caso, los términos interno y externo no son adecuados
para tratar el problema de la mutua codeterminacion de los
organismos ¥ de los ambientes). si los procesos histdricos son
deterministicos o estocisticos, si el desarrollo es continuo e
insensible o por el contrario esta jalonado por cambios revo-
lucionarios. Como planteamiento exclusivo, ninguno de los
dos extremos parece aceptable, pero tampoco se trata de
combinarlos de una manera que asigne porcentajes de impor-
tancia a cada uno de ellos. Dos procesos pueden en aparien-
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cia seguir dindmicas opuestas sin ser por ¢llo mutuamente
excluyentes. Un proceso deterministico puede generar resulta-
dos estocasticos ¥ un proceso al azar puede producir efectos
deterministicos.

En 1972 los palcontblogos Niles Eldredge v 5.J. Gould
propusieron una nueva concepcion sobre ¢l despliegue de la
especiacion en el liempo geolbgico, para reinterpretar el tem-
po (ritmo} ¥ modo de la evolucién.

Recuperaban asi una tradicién inaugurada por la obra de
Simpson Tempo and mode in evolution { 1944), pero la cambia-
ban completamenite.

En primer lugar, sugerian que ¢l modo dominante del cam-
bio evolutivo no es la transformacion ia reie de linajes evolu-
tivos por la fijacién gradual v adaptativa de variaciones
favorables por seleccién natural, sino la especiacidn por rami-
ficacidon. Esto es, a diferencia del planteamiento sinlético que
hacia residir el cambio evolutive en la anagénesis (evolucidn
filética). proponian que ¢l modo dominanie de transforma-
cion en el nivel de las especies ¥ en niveles superiores es la
especiacion por ramificacion o cladogénesis.
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En scgundo lugar, proponian que en cuanto al ritmo evolu-
tivo, los eventos de cladogénesis son geoldgicamente instan-
tincos. Pero en contraste con este origen de las especies
geolégicamenie instantdneo, sugerian que la mayoria de las
especies permanecen durante varios millones de afios en un
largo periodo de estasis, vale decir una morfologia mds o me-
nos constante que sblo experimenta ligeras fluctuaciones sin
ninguna direccibn aparente.

Asimismo, sefialaban que ¢l gradualismo fiktico ha funcio-
nado como un prejuicio tedrico que conduce, por un lado, a
ignorar la posibilidad de cambios geoldgicamente rapidos, ¥y
por otro, a desdefiar como aatos andmalos que no encajan en
una teoria que trata sobre el cambio, las especies fésiles que
mantienen una morfologia mis o menos consiante a lo largo
de millones de afos.

Pero no se trataba solamente de una interpretacidn tedrica
sin consecuencias en ¢l trabajo de investigacidn, sino de una
proposicién tedrica que pretendia reorientarar la teoria evo-
lutiva en su conjunto, aunque inicialmente s¢ presentaba, con
la modestia normal de casi toda innovacidén, como una pro-
posicidn de cardcter sobre todo paleontoldgico.

Cuestionaban la interpretacidn uniformitarista elaborada
por Charles Lyell en un contexto creacionista, ¥ luego usada
por Darwin en uno evolucionista, que atribuia las disconti-
nuidades en el registro fésil a su cardcter esencialmente frag-
mentario dadas las dificultades de la fosilizacién v al estudio
todavia incompleto de las secuencias estratigrdficas. De ma-
nera todavia mas marcada que Lyell —quien admitia ciertas
dicontinuidades en el registro (4sil debidas a la mano creado-
ra de Dios—, Darwin asumia que entre una especie ¥ otra o
entre una morfologia v otra existieron innumerables formas
intermedias en que el paso de una a otra era insensible, pero
simplemente no se preservaron en el registro fésil. Aunque
hoy no veamos esas formas intermedias ¢so no significa que
no hayan existido.

Gould y Eldredge proponian una interpretacidn alternativa
al venerable argumento uniformitarista-actualista: las discon-
tinuidades en el registro de especies fbsiles son el resultado
esperable si la mayoria de los eventos de especiacién ocurrie-
ron de acuerdo con el modelo de especiacidn en pequefas
poblaciones aisladas periféricamente (especiacién peripdtrica)
propuesto por Mayr.

Aflos mis tarde, Gould y Eldredge, en publicaciones con-
Juntas e individuales, seffalaron que todos los modelos de es-
peciacidn eran consistentes con su planteamiento, quizd con
la excepcidn de la especiacién resultante de la divisidn alopé-
trica de una gran poblacidn en dos fragmentos de tamafio
considerable. Juzgaban como muy favorables para su teo-
ria los eventos de especiacidbn ecologicamente instantaneos,
pero afladian que su teoria no los implicaba ni requeria, pues
también era consistente con otros modos de especiacidn més
graduales en el tiempo ecoldgico.

Gould y Eldredge bautizaron su teoria, apoyada poco des-
pués por Steven Stanley (1975, 1979) y otros autores, con el
nombre de evolucién por equilibrios puntuados. Los equili-
brios sc refieren a la estabilidad morfoldgica exhibida por las
especies fosiles durante millones de afios, en contraposicién
con ¢l cambio gradual ¥ continue que postula la evolucién
filética. Las puntuaciones significan que los eventos de espe-
ciacidn son geoldgicamente instantineos y que no estdn direc-
ta ¥ necesanamente acoplados a los procesos adaplativos
dirigidos por la fijacién gradual ¥ acumulativa de variaciones
favorables por seleccion natural en el nivel de los individuos.

Desde 1954, Mayr afirmaba en su teoria de la especiacién
peripdtrica que las poblaciones aisladas periféricamente po-
seen varios atributos que:

“son de gran interés... para quienes estudian los grandes
cambios evolutivos. Me parece que los muchos fendmenos
sorprendentes, particularmente los tratados por los pa-
leontdlogos, se esclarecen al estudiar esas poblaciones. Es-
tos fendmenos incluyen tasas evolutivas desiguales (v
particularmente las muy rapidas), discontinuidades en las
secuencias evolutivas y saltos aparentes, ¥ finalmente el
origen de nuevos ‘tipos’..La reorganizacién genttica de
las poblaciones aisladas periféricamente permite cambios
evolutivos que son muchas veces mds rdpidos que los cam-
bios dentro de las poblaciones que son parte de un sistema
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continuo, He aqui, pues, un mecanismo que permitiria el
surgimiento rdpide de novedades macroevolutivas sin en-
trar en conflicto con los hechos conocidos de la genética™.
(citado por Mayr, 1982).

La revolucibn genética que se produce duranic la especia-
cion peripdtrica seria, en palabras de Mayr, un proceso po-
blacional gradual, aunque enormemente acelerado. Presumi-
blemente, el evento mds importante que ocurre en muchos
casos de especiacidn peripdtrica es la destruccidn de la cohe-
5ibn previamente existentic en ¢l genotipo ¥ su reemplazo por
un nuevo sistema balanceado. lgualmente, es muy probable
que la adquisicidn de un nuevo sistema homeostitico facilite
nuevos cambios evolutivos y explique el origen de nuevos ta-
xa superiores y de novedades evolutivas (Mayr, 1982).

Sin embargo, anticipar un punto de vista, como sin duda lo
hizo Mayr, no es elaborar una teoria y proporcionarle el sus-
tento concepiual ¥y empirico que requicre.,

Dada la imposibilidad de tratar ¢n estas piginas todas las
proposiciones de la teoria de evolucién por equilibrios pun-
tuados, asi como las evidencias a su favor y las criticas que ha
suscitado, trataré sdlo los aspectos que son a mi juicio los
centrales:

1) La mayor pante del cambio evolutivo se concentra en los
eventos de especiacidn en pequefias poblaciones aisladas peri-
féricamente. Entonces, la especiacién por ramificacién seria
responsable de generar tanto la diversidad bioldgica (es decir,
producir nuevas especies) como los cambios mds importantes
en morfologia, fisiologia ¥ conducta en el curso de la evolu-
cién (papel que 1a sintesis atribula a la evolucidn filética o
evolucidn al interior de un solo linaje evolutivo; proceso que
no genera dos o mds especies a partir de otra preexistente,
sino dnicamente transforma una vicja en otra nueva),

Desde ¢l punto de vista del tiempo geoldgico, esos eventos
de especiacidn serian instantd neos, mientras que en el tiempo
ecoldgico podrian ser graduales o también sibitos (poliploi-
dia, inversiones cromosdmicas, etc.).

2} Una vez establecidas. las nuevas especies entran en una
larga fase de estasis, dominada por una constancia morfologi-

ca sblo perturbada por ligeras fluctuaciones sin direccién
aparente. Esta ausencia de cambio morfolégico signficativo
se deberia a la estabilidad de los sistemas genéticos v de de-
sarrolloc embriolégico, asi como al efecto uniformizador pro-
porcionado por los lazos reproductivos entre los organismos

de la especie.

3) La evolucién es un proceso jerfirquico con modos de cam-
bio complementarios pero diferentes en sus niveles principa-
les: variacién en el seno de las poblaciones, especiacién y
macroevolucidn,

Esto es, reducir toda la evolucién a la reproduccin dife-
rencial de organismos individuales en las poblaciones locales
y postular que la especiacibn y la macroevolucién son sblo o
efecto acumulado durante millones de afios de esos cambios
intrapoblacionales, es caer en ¢l extrapolacionismo méds ab-
surdo, pues implica considerar a los organismos individuales
¥ no a las especies como las unidades de la especiacién v la
macroevolucidn.

Aunque Darwin creyera que las diferencias entre los indivi-
duos de la misma especic s¢ magnifican en el tiempo para
transformarse en las diferencias enire las especies, no tenemos
por qué seguirlo hasta el extremo de aceptar que las diferen-
cias entre los clados (rama evolutiva constituida por una es-
pecie ¥ todas las especies que de ella descienden) surgen de las
diferencias entre los individuos.

No hay que olvidar que el énfasis darwiniano en los indivi-
duos estd relacionado con el modo en que Darwin construyd
su teoria, pues como ha mostrado Silvanus S. Schweber
(1977, 1981), transfirié a la biologia ¢l argumento bdsico de la
economla politica de Adam Smith: para alcanzar una econo-
mia ordenada basta con que se deje competir libremente a los
individuos en la bisqueda de beneficios personales, ya que de
esa interaccidn resultard ¢l predominio de los més capaces.
Darwin intenté comprender el todo (la especie) por las inte-
racciones de las partes (los individuos), asumiendo que la
existencia ontolégica pertenecia fundamentalmente a los
segundos.

Una caracteristica muy marcada del neodarwinismo. que el
propio Sewall Wright ha criticado, es su énfasis en los indivi-
duos. En neodarwinianos pop como Edward O. Wilson
(quien vulgariza a tal grado la teoria sintética que lo que pre-
senta con ese nombre apenas alcanza a ser una caricatura), la
seleccién de grupo y la seleccidn de parentesco acaban siendo
replanteadas como una consecuencia de la seleccidn de indivi-
duos supuestamente altruistas, pero en el fondo profunda-
mente egoistas, ya que esperarian cierta reciprocidad (en la
seleccién de grupo) o bien garantizar que los genes de su fa-
milia, cuando no es posible que sean los propios, pasen a las
siguientes generaciones (en la seleccién de parentesco). Asi,
este panegirico del individualismo no es més que un producto
del tipo de sociedad en que vivimos y no una ley de la
naluraleza.

4) En lugar de 1al concepcién reduccionista, se propone un
enfoque jerdrquico que reconoce que el mundo no estd cons-
truido como un confinuum uniforme y sin rupturas, sino co-
mo una serie de niveles ascendentes, cada uno de los cuales
estd unido al que estd bajo él en algunas formas y es indepen-
diente en otras.

En los niveles superiores existen caracteristicas nuevas que
no se derivan Gnicamente de los procesos en los niveles infe-
riores: la especiacibn no es sblo una extensién de los cambios
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en frecuencias aklicas en los individuos, sino una cuestibn de
poblaciones ¥ son éstas las unidades importantes ¢n la espe-
ciacidn, puesto que son caracteristicas poblacionales (tama-
fio, estructura, distribucién) vy no individuales las relevantes
en ¢ella. En la macroevolucidn las unidades evolutivas son las
especies ¥y los fendmenos de interés son las tasas diferenciales
de extincydn y de surgimiento de nuevas especies. Sin embar-
go. ex0 no significa que los procesos microevolutivos no ten-
gan ninguna consecuencia en los niveles superiores, sing que
estin subordinados en cs0s niveles a la operacidn de otros
procesos.

Pero no se trata de invocar nuevas leyes 0 nuevos procesos
de caricter desconocido, mads bien se reconoce que los proce-
sos bdsicos —mutacidn, seleccidn, elc.— pueden entrar en las
explicaciones en cualguier nivel, pero trabajan de maneras
diferentes con los materiales caracteristicos de los diversos
niveles. Cada uno de los niveles tiene sus unidades individua-
les. sus fuentes de vanabilidad. sus mecanismos para la repro-
duccidn diferencial de las unidades individuales. etc. Se
establecen analogias entre los diferentes niveles, pero también
s¢ schalan las diferencias (ver Tablas | ¥ 2).

des en la naturaleza y poseen coherencia y estabilidad . Al
igual que los organismos individuales. las especies varian den-
tro de su poblacidn (clado en este caso) ¥y exhiben tasas dife-
renciales de nacimiento (especiacion) ¥ muerte (extincidn de
especies). La teoria del equilibno puntuado trata a las espe-
cies como individuos en ¢l tiempo y el espacio v, de acuerdo
con Gould, esta proposicion, mds aln que la relacionada con
el ritmo evolutivo, podria ser su contribucidn primaria a la
teoria evolutiva (Gould 1982a. 1982b. 1983).

En vez de explicar las tendencias evolutivas segin el gra-
dualismo filético, que las hace depender de la seleccidn direc-
cional de variaciones adaptativas para los individuos, el
equilibrio puntuado propone que las tendencias evolutivas
son resultado del éxito diferencial entre especies, es decir, las
propias especies son ¢l punto de partida v las tendencias el
resultado de su origen v supervivencia diferenciales (ver Figu-
ras | y 2%

Del mismo modo que la mutacidn es al azar con respcto a
la direccidn del cambio dentro de una poblacién, la especia-
cidn también podria ser al azar respecio a la dirftcidon de una

TABLA 1. Tres niveles distintos de la evolucion a la luz de la analogia de Wright
Lo marcado con * no se traslada bien entre niveles (Tomada de Gould y Eldredge, 1977)

Nivel de
Organizacion

Especies sexuales {indivi-

duos que comparten el genoma
bdsico v que distribuyen

la variaciom por recombinacidn)

Unidad individual oragnismo individual

Clados (especies que
comparten un plan
adaptativo bdsico)

Expecnes asexuales {clo-

nes que comparten ¢l genoma
basico v ¢l programa dec
regulacién; la varnacidn no se
no ¢ dstnbuye bien por
interacerdn enire las unedades)

clon especie

del nivel

Los individuos® recombinacion
interactdan por

Curso vilal* de onlogenia programada
un individuo

Fuente de npeva

variabilidad

Relacidn de la varabilidad

con la direccitn de la evolucidn

Mecanismo del incrementa
diferencial de la variacidn
favorable

LA CHn

al arar por la naturalera
quimica de la mutacidn
meleceion individual
{scleccion natural comin)

{recombinacién limitada

cn cvenlos scxiles
ocasionakes)

por definicidn estasis

hasta la exuncion {Ung nuoeva
mutacidn forma un nuecvo clon)

formacion de nuevos clones
por mutacen

al arar por la naturalera
quimica de la mutacudbn

seleccdn de clones

(hibridizacion
limitada}

ninguna direccion inherente:
eslasis o MMuctuiacidn
probables; cambio gradual
muy raro

especiacion

al arar s1 s¢ cumple
la regla de Wright

seleccion de especies

51‘ El enfoque jerirquico propone que existen individuos dar-
wimanos legitimos en varios niveles de una jerarquia estruc-
tural que incluye genes. cuerpos. poblaciones, especies y
clados. Las especies deben ser tratadas como individuos y no
como clases, pues la mayoria de ellas funcionan como entida-

tendencia macrocvolutiva (regla de Wright). Las tasas dife-
renciales de extincidén y especiacion serian ¢l andlogo macroe-
volutivo de la seleccidn natural actuando en las poblaciones a
través de la mortalidad y reproduccién dilerenciales de los
individuos (Gould, 1980).
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TABLA 2. Determinanies del éxito reproductivo en especies ¥ clados (Tomado de Gould v Eldredge, 1977)

Especies

Clados

Criterio Exito reproductiva diferencial de

crertos genolipos

Estimulod or del &xito Abhundante variabilidad genética

Estratepias para el éxito

Tasas rapdas
de incremento

Adra r

por alta fecundidad
por maduracion temprana

Fersistencia diferencial Supervivenca diferencial de

penotpos favorecidos

por abundancia: alta frecuencia de
un gene para resistir mortalidad

independiente de la densidad

por flexibilidad: genes “para todo
Lin™ gue confieren plasticwdad fisioldgca

o morfoligica

por superioridad competitiva: éxito
en la competencia intracspecifica
directa {(genotipox de scleccion k)

Sobrevivencia diferencial de
cierias eapecies

Muchos aslados periféricos (o especies
mncipientes por otro modelo de especiacidn)

Alta tasa de eipeciacion (clados gue
w incrementan)

lasa de cspeciacidn consistemente alia
dominio de la rona adaplativa por especiaciin
abundante durante la historia temprana
de un clado
Resistencia a la extincion (clados
sobrevivientes)
grandes poblaciones para resistr
la cxtincidon independiente de la densidad

condiciones ambicntales amplias
(ley del no especializadn)

triunfo sobre olras especies en
la competencia directa (sobrevivienles
por competencia)

6) Gould suguiere que la frase seleccidn de especies sea reserva-
da para los casos en que la mayor tasa de especiacidn o la
menor tasa de extincion de especies dentro de un clado, sc
deba a caracteristicas en ¢l nivel de las especies (tamafo po-

blacional. densidad poblacional. tasas de migracidn relacio-
nadas con ¢l lamafo y la densidad) ¥ no de los individuos.

Una posible tendencia evolutiva producida por tasas supe-
riores de especiacidn es la que se presenta en especies esteno-
tbpicas de invertebrados mannos, pucs a diferencia de las
cunitopicas. las estenotdpicas tienen una probabilidad mayor
de lograr ¢l aislamiento reproductivo. En este caso, la tenden-
cia no surgiria por ventajas adaptativas de los individuos, si-
no porque las especies de que forman pare tienen una
probabilidad mds alta de sufrir especiacion.

Ty Entre los niveles evolutivos no existe una independencia
total. pueden darse inleracciones negativas y positivas. Como
un ciemplo de las primeras. Gould (1982a) analiza la hipte-
sis del gen egofsta. Cierta cantidad de ADN repetitivo existi-
ria en el genoma no porque proporcione ventajas a los
individuos, sino porque en ocasiones los genes podrian actuar
como unidades de seleccidon. Quizd no se avanza mds en la
acumulacion de esos genes que se reproducen por si mismos
porgue esto podria llevar a una seleccidon negativa en ¢l nivel
de los fenotipos. Otro caso de interaccidn negativa podria ser
el del reno irfandés v el del pavo real, cuyas apariencias cor-
porales podrian constituir una ventaja reproductiva a nivel
individual. pero esa superespecializacion podria poner en des-
venta@ a mvel de la especie.

Por el contrario, olras caracleristicas podrian ser reforza-
das por la interaccion positiva enlre niveles. En los inverte-
brados marinos, la estenotopia parece ser ventajosa tanto a
nivel individual {cuando los ambientes son estables) como a
mivel de especie { pues lienen mavor probabilidad que las espe-
cics euritdpicas de lograr el aislamiento reproductivo). Enton-
ces —se pregunia Gould—. [por qué siguen existiendo
especies curitbpicas en los ocfanos? Quizd lo que ocurre
—sugiere— e5 que durante los periodos en que se producen
cambios ambicntales considerables. la remocién diferencial
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Tiempo

—

Morfologia ———p
{grado de diferencia respecto a la forma original)

FIGURA |. Ung tendencia evolutivaenel equilibrio puntuado{ Alyven
<l gradualisma filético (B). Fn ¢l modelo filético ocurre especiacion.,
pero ésta no cambia la direccidn de una iendencia ni tampoco acelera su
lasa y por lo tanto no extimula la tendencia. Fn el equilibrio puntuad o,
el éxito diferencial de los especies praduce I tendencia. (Tomado de
Gould. 1982b).

de las especics estenoldpicas de los clados conduce a que per-
mancrcan sabre todo las especies curitbpicas, cuva tolerancia
a los cambios ambientales s mayor.

Con esta multiphendad de frentes de discusian. no deja de
ser sorprendente que =descontando ¢l referente a la socio-
bdogia, que incluxd no solo bidlogos sino ademds fildsofos.
socidlogos, antropdlogos v otros estudiosos— ¢l gue mas
atencidbn ha recibido sea ¢l de lon equilibrios puntuados.

Quizi esto guarde relacidn no sdlo con la posible impaor-
lancia que este planteamicnto tiene para forjar una concep-
cién diferente de la evolucidn, sino también con la estrategia
yue sus defensores han seguido. Alguien dijo que Gould po-
seia el “don de Midas", v su capacidad tanto intelectual co-
mo propagandistica no seria Ficil de cuestionar.

La teoria de los equilibrios puntuados ha obligado a figu-
ras lan destacadas como Mave v Wright —a quienes Gould v
Eldredge presentaron inicialmente como fuenies de inspira-
cilin—, Stebbins. Avala, Th. Schopfl ¥ otros a tomar posicidn.

Esti fuera de los alcances de este trabajo intentar siguicra
un resumen de odas las criticas dinigidas comra la teoria de
los eyuilibrios puntuados, pero abordaré apretadamente las
centrales:

1) Law bidlogos conciben las especivs como conjuntos de po-
blaciones que se entrecruzan ¥ estin aladas reproductivi-
menie de olros conjuntos que constiluven otras especies, Iin
cambin, los paleontélogos las definen por discontinuidades
morfologicas en los fosiles encontrados en una secuencia
estratigrifica.

No es lo mismo aislamiento reproductivo que discontinui-
dad morfeldgica, pues no todo aislamiento reproductive pro-
duce discontinuidad muorfologica (especies pemelas) mi todn
discontinuidad morfologica significa aislamiente reproducti-

vor lespecics politipicas),
~Cuando ningin efecto negativo suprime en un nivel supe-
rior un fendmeno ventajoso en un nivel inferior, es posible

que cxa caracleristica s¢ csparza a casi todos los seres vivos,
El sexo scria ventajoso tanto para los organismos individuales
{por la disiribucion de las variaciones favorables en una po-
blacién) como para las especies, pues serian las especies se-
!:?;ﬁ las gue tendrian mayores tasas de especiacion (Sianley.
1975, 1982).

Este enfoque en que la interaccidn entre niveles es conside-
rada fundamental. permitiria superar dos posiciones igual-
mente incorrecias: la que asume que la macroevolucion es
totalmente independiente de la microevolucién (neolamarc-
kismo, ortogénesis. Goldschmidi, D*Arcy Thompson, ¢tc.) ¥
la neodarwinista que de hecho niega que exista el nivel ma-
crocvolutivn, pues lo considera exclusivamente como una
acumulacin en tiempo v efecto de la microevolucidn, La so-
lucidn es un enfoque dialéclico que reconozca la interaccién
entre niveles {Gould, 1982b),

Desde la proposicién original de la teoria del equilibrio pun-

Sesgo de nacimiento  Sesgo direccidn
Muorfologia
igrado de diferencia respecto a h forma onginal)

Sesgo de muene

tuado, ha corndo mucha agua bajo ¢l puente. Criticas previas

a la teoria simética se han profundizado y ampliado, al tiem-
po que han surgido otras: evolucién a nivel molecular por
fjacidn a través de deriva génica de variaciones neutralgs
adaptativamente, critica del programa adaptacionisia, investi-
gaciones que apuntan hacia la posibilidad de herencia la-
marckiana ¢n el sistema inmunoldgico. critica a la sistemdtica
evolucionisia v aceplacidn cada ver mavor de la sistemdtica
cladista, intensos y con frecuencia violentos debates politicos
¢ ideolbgicos en tomno a la pretensa nueva sfatesis sociobiold-
gica. En fin. parece ser un periodo del que podria decirse casi
cualquier cosa, menos que esté caracterizado por estasis.

FIGURA 2. Explicaciones de las tendencias evolutivas en el equilibrio
puntuado. lzquierdn: sexgo de nacimicnto, Comenzamos con el tiempo
A con dos tipos de especies, con un namero igual de especies a la ir-
guierda y a la derecha dentra del ¢lado, En el tiempo B, los descen-
dientes de ambon Lipos permanecen en ¢l modo ancestral, pero la espe-
ciacion diferencial permite que un tipo domine ¢l clado. Centro: sevgo
de direcaion. La especiacion acurre con mis lrecuencia del ladoderecha
yue del irguicrdo en b rama gue domina o clado. Derecha: sovpo de
de muerte. La mavoria de las expecics da onigen a dos descendienies,
unae ¢n cada direccidn, pero las especies de la derecha viven mds que
las de b2 wgmcrda. contrnibuvendo a impulsar la tendencia. Los sesgos
de mucrte son modos de eleccion de evpecies: el sesgo de origen o ¢l
analogo macroevoluting de la presidn de mutacion. { lomado de
Gould. 1990
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Este problema no es pasado por alto por los puntuacionis-
s, quienes sefalan gue su teoria requicre que la mayor parte
del _xmbio morfoldgico surja en comncidencia con la propia
espectacion, posthilidad en contradicaidén con la especiacion
gque da como resullado especies gemelas o con los casos de
poliploadia que po provoca cambio morfologico conspicuo.

Gould 1 1952h) pone en dudis gue exista una estrecha corre-

Licton entre la genénca v la morfologia de la cspecracion, .

pues se trataria sdlo de una suposicion provocada por la idea
de que la especiacion es poco méds que vanacion geografica
amphticada v gue el ankimiento reprisductivie surge como un
prowlucto colateral v accidental de suficiente divergencia
adaptativa.

51 despugs de gue se logra el aslamiento reproductivo, las
adaptaciones morfologicas tenden o acumularse de manera
eradual en la perspectiva geoldgica, ~in tendencia a ningiin
comienso micial mapido v a una estabilizacion postenior, en-
tonces ¢l equilibnio puntuado seria una teoria equivocada, co-
mo ¢l propio Gould reconoce (Gould, 1982b).

2 Como Las especies [dsiles no siempre son verdaderas espe-
cies oldeicas, Sewall Wright (1982 sugiere gue debe hablar-
se. al hacer referencia a ellas, de cambio o evolucion de
caracteres ¥ no de cambio o evolucion de especies. Asi, segun
Wright, la teoria de los equilibrios puntuados no trataria de
la especiacion v su despliegue en el tempo geoldgico. sino del
cambio de caracteres tal como puede ser visto en los [osiles.
Con una argumentacion similar, Hoffman (1952) llega a la
conclusion de gue esta teona no trata de la muluphcacion v
transformacion de las especies, sino de los patrones de cam-
b morfoldgico en el tiempo evolutiv,
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3) Thomas Schopl (1981, 1982) sedala ciertas limitaciones y
sesgos en la teoria de los equilibrios puntuados. que llevan a
sobreestimar las duraciones promedio de las especies fosiles
por un factor de entre 10 v 100: a) la ausencia de preservacion
de la complejidad morfoldgica hace que parezca que las espe-
cies evolucionan lentamente: b) los taxa comunes son de me-
nor abundancia pero de mavor duracién gue los mucho mas
numerasos pero mds raramente colectados 1axa de corta du-
raciom: ¢} la duracidon de los taxa se basa en la duracién de las
etapas (stages). preestableciendo asi una duracidbn minima: ¥
d) la aphcacidn del concepto de especie politipica al registro
fosil provoca que la varacidon morfolégica perceptible en los
fosles sea asignada a una especie ya existente ¥ no a vanas
especies nuevas. La aplicacidon del concepto de especie politi-
pica estd asociada con la suposicion implicita de que la esta-
sis. mds bien que la especiacion incipiente, ¢s la norma. En
otras palabras, la mavor parte de la evidencia estratigrifica
directa en apovo de la estasis proviene de taxa macroscopicos
que se encuentran discontinuamente en unas cuantas locali-
dades v a los cuales se les ha aplicado a lo largo de millones
de afos un concepto de especie politipica construido para el
mundo actual. Ademds de que los paleontdlogos no pueden
estudiar todos los cambios evolutivos gque sufre una especie,
sino s6lo aquellos que ocurrieron en partes preservables ¥
NUumerosas,

4) Quiza la seleccidon de especies no exista ¥ todos los proce-
sos que los puntuacionistas quieren explicar con ella sean re-
ducubles al nivel de seleccion natural de organmismos
individuales { Hoffman., 1984; Vrba, 1984). Si acaso exislicra.
habria que discutir s1 su verdadero significado es el que le
atribuven los puntuacionistas.

—— —
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5) Dado que la estasis es, como dicen Eldredge v Gould. un
dato —aunque frucade, segin Schopf—, los neodarwinisias
han tratado de explicarla de acuerdo con los postulados de la
teoria sintética. La seleccidn natural estabilizadora {Stebbins
y Ayala, 1981; Ayala, 1983) y la cohesibn del genotipo (Mayr,
1982) han sido invocadas como explicaciones de la estasis. Lo
que Mayr llama la cohesién del genotipo es perfectamente
compatible con los conceplos de homeostasis genética y de
homeostasis en ¢l desarrollo defendidos por Lerner en otro
contexto y utilizados por Gould y Eldredge para explicar la
estabilidad de las especies durante largos periodos de tiempo,

6} El origen saltacional de las especies en el tiempo geologico
puecde ser del todo gradual en el tiempo ecoldgico. ya que los
puntuacionistas sefialan que ¢l tiempo promedio para el ori-
gen de una nueva especic son alrededor de cien mal afos
que luego permanece durante millones de afos en estasis. Pa-
ra los genctistas de poblaciones v para los ecdlogos cien mil
afios es mucho tiempo, puesto que en ese periodo transcu-
rren varios miles de generaciones en muchisimas especies. De
este modo. lo que para unos ¢s instantdneo para olros cs
gradual.

Las criticas a la teoria de los equilibrios puntuados son casi
lan numerosas como las dirigidas contra ¢l neodarwinismo.
pero eso es explicable: quienes la han atacado lo han hecho
desde la perspectiva de la teoria sintérica. que cra precisamen-
te ¢l blanco de las criticas del equilibrio puntuado.

Mientras no sea posible tomar una decisidbn mis o menos
segura sobre la legitimidad de la 1coria de los equilibries pun-
tuados, la posicibn mds adecuada es. a mi juicio, aceplarla
como deben aceplarse las nuevas proposiciones, ¥ en realidad
toda proposicidbn por venerable que parezea, es decir, como
un intento por comprender mejor el mundo natural y plan-
tearse nuevos problemas de investigacion. Es precisamente su
puesta en prictica como guia provisional de la investigacidn
lo que demostrard o no su pertinencia ¥ exactitud. Sin duda,
la teoria abrird perspectivas inexploradas y cerrard el acceso
—como toda concepcién parcial. ¥ quizi el ser humano no
pueda claborar mas qQue concepciones parciales ¥ transitonas—
a otras, que deberin esperar la construccion de nucvas
teorias.

Sin embargo, no puede negarse que se trata de una leoria
muy atractiva y estimulante. ¥ que podria ser cierlo que
Gould v Eldredge estin:

“conscientes de representar el Zeirzsgeiss, de proponer
concepciones que estin profundamente ancladas en la co-
rriente de la ciencia contemporinea. Sin la cibernética con
su nocidn de sistemas estables y homeostdticos, sin la leo-
ria de las catistrofes de René Thom y su postulado de la
intervencidon de cambios abruptos luego de largos periodos
de estabilidad. sin la teoria de Kuhn sobre las reveluciones
vy los paradigmas cientificos, quizi los punciuated equilibria
no hubieran salido a la luz; pero esto no quiere decir que
Gould y Eldredge hayan extraido sus concepciones de es-
tos campos cientificos alejados de la paleontologia ni. in-
clusive. que hayan tomado como modelos estas ramas de
la ciencia. S6lo estin persuadidos de que su hipdtesis esla-
ba va Motando, en otras palabras, que bastaba con formu-
larla™ (Ryszkiewicz, 1981).

Aunque no confio lanto como este autor en el Zeitzsgeist
ni en que las ideas estén ya Mlotando en ¢l aire ¥ que surjan de
una simple extension de las concepciones dominantes en cada

periodo historico, no puede negarse que ¢l planteamiento de
Gould v Eldredge intemia ofrecer una imagen del proceso
evolutive mias coherente con ciertas concepciones de las cien-
cias contemprineas. Pero esto no significa que se desprendan
de ellas; incluso, lo mds lrecuente en la investigacion cientili-
ca es que se citen como bases de apoyo a pasi¢rior; concdp-
ciones que no llevaron de manera diuecta a elaborar una
teoria pero que son compabibles con clla.

Una fuente de inspiracion que Gould reivindica constante-
mente, v que Ryszkiewicz no mencwona, e¢ la hlosofia del
cambio claborada por el marxismao, ¢n especial por el mate-
rialismo dialéctico —que Gould afirma haber aprendido lite-
ralmente sobre las piernas de su padre—, con su énfasis en la
tansformacion de cambios cuantitativos en cambios cualitati-
vos ¥ su nocion de la existencia de diferentes miveles jerdrgui-
cos en la naturaleza.

Sucede. asi. que mientras ¢l matenalismo dialéctico stali-
mista v lysenkista desprestigiaron enormemente ¢sta lorma de
analizar la realidad, bidlogos estadoumdenses como Gould ¥
Lewontin hov levantan nuevamenie es¢ estandarte, con la di-
ferencia nada despreciable de que ellos si saben biologia v su
elaboracion tedrica no se hace como una imposicion politica
desde fuera de la biologia m mucho menos sustentada en el
poder de la.ortodoxia partidaria. Estoy convencido de que ¢l
pﬂ']-\ﬂﬂ'ilﬂ'ltﬂ dialéctico es todavia un Nilon inexplotado y que
al mismo tiempo que s necesano ¢rilicar experiencias pasa-
das. como lo han hecho Dominique Lecournt v Lewontin, no
debemos pensar que el fracaso lysenkista invalide hov todo
intente de rescatar ¢l matenalismoe daléctuice no como un
dogma sino como una forma de plantear v analizar
problemas. (|
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