ESPECIACION
Y MACROEVOLUCION®*

de rango superior repre-

sentan, fenomenoldgica-
mente, dos niveles muy diferentes en la
organizacion jerarquica de los seres vi-
vos. Desde que hubo un concepto de
evolucion, se ha planteado el problema
de como se puede llegar del nivel de la
especie al de las categorias mas eleva-
das. Darwin, adalid del gradualismo, di-
jo que se trataba de un problema pura-

[ﬂ;l as especies y los taxones

o ee— - Rente—cuantitative.---Si—simplemente—se——concepeidén—en—términos—de—

van acumulando pequeiias diferencias
una sobre otra, se terminara por obtener
algo que es cualitativamente diferente:
un taxdn de rango superior o una nove-
dad evolutiva. La razén por la cual Dar-
win defendid tan resueltamente el gra-
dualismo es algo de lo que no quiero
ocuparme ahora (Stanley, 1979; Ospo-
vat, 1981; Gruber, 1974). Pero es inte-
resante destacar, que, por lo que he po-
dido apreciar a través de la literatura,
Darwin estuvo pricticamente solo, en su
época, en su insistencia en la concepcidn
gradualista, Virtnalmente todos los otros

~evolucionistas de “sil ‘tiempo estaban tan

impresionados por las discontinuidades
entre los géneros y por las discontinuida-
des an mayores entre los taxones de
mayor rango, que sintieron que no po-
dian prescindir de los saltos bruscos. T.
H. Huxley representd tipicamente esta
manera de pensar. El “saltacionismo” se
torné todavia méas popular luego de los
trabajos de Bateson (1894) v de De Vries
(1901-1903), a pesar de que hubo en-
tonces voces ocasionales (p. ej. Scott,
1894) que defendian la idea de la evolu-
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cion gradual. Y aun cuando en la década
de los afios 40 y en 1a de los 50 hubo
un Altimo destello del “saltacionismo”
(representado por Goldschmidt, 1940,
Willis, 1940, y Schwindewolf, 1950), el
gradualismo fue la concepcién triunfante
en la llamada “sintesis evolutiva”, Pero
me interesa destacar que dicho gradua-
lismo lo fue, en su totalidad, en el senti-
do del gradualismo de la tradicién verti-
cal (lamarckista). Fue simplemente una

cas que gradual e inexorablemente se van
desplazando hacia arriba hacia mejores
adaptaciones o hacia especializaciones
todavia mas marcadas. La tradicién dar-
winista “horizontal”, que se centra en el
origen de la diversidad, es decir en la
multiplicacidén de las especies, v en e}
papel que desempeiid esta diversificacién
en la macroevolucién, fue totalmente ig-
norada. Cuando se estudian los escritos
de los palentdlogos “darwinistas”, se des-
cubre que sus argumentos pasan direc-
tamente de la variacién genética —nivel
mutacional-— a los procesos macroevo-

lIutivos (nuevos taxones de rango supe-

rior, novedades evolutivas). Lo mismo
es valido para los geneticistas, quienes,
con la excepcidon de Dobzhansky v de
algunos pocos otros que tienen una for-
macidn de naturalistas, se mueven direc-
tamente del nivel genético al de los fe-
ndémenos macroevolutivos,

Es s6lo en los escritos
de los naturalistas, en particular de los
zoologos donde encontramos que la
transicion total desde el nivel de los
genes al de los procesos de la macroevo-
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lucidn se considera a través de la inser-
cion y el andlisis del papel de las espe-
cles en la transicidn de las poblaciones
a las especies y a los taxones de mayor
rango.

La diferencia entre la
manera de pensar de los geneticistas y
paleontélogos por un lado, vy Darwin
y los naturalistas por el otro, es mucho
mds fundamental de Io que suelen tener
en cuenta la mayoria de los evolucionis-

tieas filéti-—tas, Sidefinimos 1a evolucion como carms-

bios en Ja adaptacién y en la diversidad,
tendremos entonces que los que estudian
la adaptacién tratan con lo que podria-
mos llamar la dimensién vertical de la
evolucion mientras que los que estudian
la diversidad, tratan con su dimensién
horizontal, es decir, con cambios que
experimentan las poblaciones en latitud
y en longitud. Esta claro, por cierto que
ambos procesos tienen lugar de manera
simultanea, pero la mayoria de los cien-
tificos que trabajan en Ias distintas sub-
disciplinas de la biologia evolutiva han
dos dimensiones. Es tradicional que cuan-
do los paleontdlogos estudian la macro-
evolucion nunca lleguen a asir el pro-
biema del origen de los taxones o tipos
que se desarrollaron hacia niveles mas

* Este articulo es una versidn en castellano
(traduccién O. A, Reig) de un articulo que
aparecid en la revista Evolution. Vol. 36, N? 6,
nov. 1982 (1119-1122).

Se publica con autorizacién del autor y de
la respectiva revista.
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altos o que experimentaron las radiacio-
nes adaptativas. Simpson, por ejemplo,
no hace referencia alguna a la especie
0o la especiacidn en su Tempo and
Mode (1944). El hecho incomodo de
que el estudio de las lineas filéticas a lo
largo del tiempo soOlo parece revelar
cambios minimos, y que no brinda prue-
bas de la existencia de cambios que co-
necten un género con otro, o del origen
pradual de una novedad evolutiva, se
ignora pldcidamente. Lo mas frecuente
€s que se ln atnhuya a lo mcnmpletu

Lns clentifi(:ﬂs que es-
tudian la especiacién y, mas amplia-
menfte, los neontdlogos en su conjunto,
han aceptado como un articulo de fe no
s0lo que todos los fenémenos macroevo-
lutivos son consistentes con las leyes de
la genética sino también que dichos
fenémenos pueden explicarse en térmi-
nos de la variacion geografica y de la
espectaciébn. En mi libro de 1942 con-
clui con la aseveracion de que “todos
ios datos disponibles indican que el ori-

gen de las categorias de rango superior

F . ._.....©8 Un_proceso_que no_es nada mas que

una extrapolacion de la especiacion. To-
dos los procesos y fendmenos de la ma-
croevolucion y del origen de las cate-
gorias de rango superior pueden ser ras-
treadas en el pasado en la variacidén in-
traespecifica, aun cuando los primeros
pasos de tales procesos sean por lo ge-
neral de dimensidén muy pequefia” (Mayr,
1942: 298).

Simpson no estuvo solo
en su negligencia con respecto al pro-
blema de la especiactén, La mayoria
de los paleontdlogos, durante los cien
anos posteriores a la publicacidon del

cendencia, abrazan teorias predarwinistas
que patrocinan el origen a través de sal-
tos bruscos con lo que estin rechazando
conscientemente el gradualismo de Dar-
win.

Como tanto Goldsch-
midt (1940), como Willis (1940) vy
Schwindewolf (1950) 1o hicieron notar en
su época, los hechos observados parecian
confirmar las afirmaciones de los salta-
cionistas. Al decir de esos autores, la
naturaleza no muestra en ningtn lugar
la existencia de transiciunes entre géne-

—_—— e — — - —_—— — — ——

rangu mas altu Incluso el regmtm fésil
es incapaz de fundamentar la existencia
de ningan tipo de continuidad vy todas
las novedades aparecen, conforme con
la documentacion paleontoldgica, de ma-
nera completamente abrupta. Los opo-
nentes del gradualismo llegaron entonces
a la conclusion de que la afirmacién de
los adherentes a la sintesis evolutiva en
el sentido de que la genética de pobla-
ciones v los hechos conocidos de la es-
peciacion geografica pueden explicar la
macroevolucion, es una hipdtesis carente
de fundamentacién factica. Durante los
dos altimos afios se ha vuelto a repetir
exactamente la misma objecién al gra-
dualismo. Y si, como yo lo he dicho
siempre, la especiacion es la clave de la
solucion del problema de ta macroevo-
lucién, se hace entonces necesaric pasar
revista a los avances recientes de la teo-
ria de la especiacion.

continuidad subconsciente de la vieja am-
bigliedad sobre lo que realmente se en-
tiende por especiacidn. Algunos de los
que defienden el gradualismo filético
todavia estdn pensando en términos de
especiacidn filética.

Pero la complicacion
perdura aun si se define claramente a
la especiacion como la produccion de
dos especies hermanas. Existen tres o
cuatro teorias legitimas sobre cdmo pue-
den llegar a originarse ese tipo de espe-
cieés, pero por fnrtuna la validez o in-

peciacidon potencial sdlo tiene una im-
portancia muy limitada en relacién con
el argumento discontinuista (Punctua-
tionist, Nota del Traductor).

Hace poco presenté un
analisis detallado del problema de la
especiacion (Mayr, 1982b) por lo que
aqui sélo resumiré mis conclusiones fi-
nales. Estas conclusiones van a sonar
necesariamente algo categdricas. Poca
duda cabe ahora, por io menos en lo
que se refiere a los animales, que el modo
predominante de especiacidn es alopdtri-

_da. En 1942, defini este modo de espe-

ciacidn de la siguiente manera: “Una
nueva especie se desarrolla si una po-
blacion que ha llegado a aislarse geo-
graficamente con respecto a su es-
pecie parental adquiere durante este pe-
riodo de aislamiento caracteres que pro-
mueven o que garanticen el aislamiento
reproductivo cuando desaparezcan las

“Los cientificos que estudian la especiacion y, mas ampliamente, los
neontdlogos en su conjunto, han aceptado como articulo de fe

—Gng?zn—rgmramrrpm—crmpiem €l pro-

blema del origen de la diversidad orga-
nica. Lo hicieron asi, en parte porque
sus datos “"no son lo suficientemente
sensibles para analizar Ia cinética evolu-
tiva” (Carson, Science 211: 773) Pero
ademas, porque ni la teoria genética exis-
tente de corte reduccionista, ni las teo-
rias clasicas de la especiacién de los
bidlogos sistematicos proporcionaban ex-
plicaciones apropiadas que pudiesen co-
nectarse adecuadamente con los descu-
brimientos paleontolégicos. Su actitud no
carecia, entonces, de buenas razones.

_Y a pesar de que tanto

4 los—fend hati : _

con las leyes de la genética, sino también que pueden explicarse
en términos de variacion geografica y especiacion”.

Tipos de especiacion

El término especiacion
ha sido utilizado de una manera ambi-
gua durante buena parte de la historia
de la biologia evolutiva. Para los evolu-
cionistas de la tradicidén vertical, ese tér-

barreras externas”. Varias formas de es-
peciacidn distintas de la alopatrida han
sido postuladas ademas de ésta. Entre
aquellas discutidas por White (1978) las
mas importantes son las siguientes:

a) Especiacion simpatri-
da. Se define como el nngen de meca-

mino se refiere a la 5511@c1_c1;1n_f115t1;:a, nismos aislantes dentro del Area de dis-

Slmpscm (1944) como yo (1942) nos
opusimos vigorosamente a la concepcidn
esencialista de la especiacidon a saltos,
los pocos paleontdlogos que se preocu-
paron por explicar el origen de la diver-
sidad, adoptaron dicha concepcién. 'Y el
esencialismo todavia goza de fuertes ad-
hesiones sobre todo en los paises no
anglo-sajones. Incluso algunos investi-
gadores que aceptan la teoria de la des-
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¢s decir, a la transformaciéon de una
especie en oira. Para los que pertenecen
a la tradicion horizontal, se refiere a la
multiplicacion de las especies, es decir
al surgimiento de distintas poblaciones
que son especies incipientes. Gran parte
del conflicto presente sobre la validez
de los equilibrios discontinuos (Punc-
tuated equilibria, Nota del Traductor,
O.A. Reig) representan en realidad la

persion de los descendientes de un solo
demo. La suposicién de la preponderan-
cia de la especiacién simpatrida perdié
apoyo cuando destaqué en 1942, y ailin
mas decisivamente en 1947 (reimpreso
en 1976) cudiles son las dificultades ge-
néticas que plantea a las especies diploi-
des de reproduccion sexual la divisidn
de un demo en condiciones de simpatria
y, ademas, que todos los casos citados
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como demostrativos de la especiacion
simpatrida podian ser explicados con la
misma facilidad ¢ afin con mayor faci-
lidad, si1 se los considerase resultantes de
la especiacién geografica. Pero en la dé-
cada de 1960 y en la de 1970, la espe-
ciacién simpatrida fue promovida nueva-
mente con energia, en particular por
Guy Bush v por M. J. D. White. Sin
embargo, en los altimos dos afnos, varios
autores han cuestionado de manera in-
dependiente el predominio y hasta la
propia existencia, de este tipo de especia-
cion. Aun cuando es concebible como

ga una importancia significativa,

Una forma especiai de
especiacion simpatrida es la especiacion
por seleccién disruptiva. Segin esta hi-
potesis, podrian originarse nuevas espe-
cies a través de la adquisicién de aisla-
miento reproductivo de parte de distin-
tos morfos de una poblaciéon polimérfi-
ca. No hay duda de que se pueden for-
mular una serie de condiciones que ha-
rian que esto fuese posible, pero me pa-
receria que en las poblaciones naturales
la seleccidn resistiria enérgicamente una
tan drastica reduccién del potencial re-
productivo de un individuo. La situacidon
ideal para que pueda tener lugar ese tipo

mecanismo de especiacién, dudogque ten-.

parctalmente autogidmicas. La falta de
espacio 1mpide que discutamos €l pro-
blema del flujo génico, cuyo anilisis es
esencial en la consideracidén de la po-
sibilidad de este tipo de especiacidn.,

Debe destacarse una vez
mas que en lo que concierne a la discu-
sion sobre la especiacidn filética versus
la especiacion discontinua, resulta com-
pletamente no pertinente si las nuevas
especies se originan parapétrida, simpa-
trida o disruptivamente; cualquiera de
esos casos tendria como resultado una
situacion discontinuista,

cia no se observa divergencia €n partes
de una especie que estin muy separadas,
Dichas separaciones fueron conocidas
desde antes de la época de Darwin v,
en realidad, fueron la principal razén
de la teoria de Agassiz de las creaciones
multiples de la misma especie, y del in-
tercambio de correspondencia entre Dar-
win y Asa QGray.

Pero es mas interesante
el hecho, que yo fui el primero en des-
tacar (Mayr, 1942: 281-285) de que
las porciones muy aisladas de las espe-
cies son a veces tan drasticamente dife-

rentes del area principal de sy distribu--—— —

cién, que los taxénomos no sélo las han
clasificado como especies distintas, sino
que a veces las han elevado al rango de
distintos géneros. Por cierto que se fue
acumulando cada vez mayor numero de
datos que sugerian la existencia de tasas
de especiacion drasticamente diferentes en
distintas circunstancias. Durante muchos
ailos luego de la publicacién de mi libro
La sistemdtica y el origen de las espe-
cies me vi sorprendido por estas dife-
rencias y llegué finalmente a la conclu-
sion de que al lado del “modelo de las
pesas” se debe distinguir un proceso adi-

Py

de especiacion seria la ofrecida por los
peces de agua dulce, entre los cuales se
descubrié la existencia de “especies” tro-
ficas, es decir, morfos tan discontinuos
en sus especializaciones que tienen las ca-
racteristicas fenotipicas de varias buenas
especies morfologicas, a pesar de ser
miembros de una misma poblacién. Es
evidente que hasta que no se relina un
numero mucho mayor de pruebas sobre
la validez de la especiacion simpatrida
de que se dispone en la actualidad dicha
modalidad de la formacién de especies
debe omitirse de la consideracion del pa-
pel de la especiacién en la macroevolu-
cién. En rigor, nunca se ha llegado a

“Debe destacarse una vez mas que en lo que concierne a la discusién

sobre la especiacion filética versus la especiacion discontinua,

resulta completamente no pertinente si nuevas especies se originan

parapatrida, simpatrida o disruptivamente. . .”

Tipos de especiacion alopatrida

Luego de la sintesis evo-
lutiva, se aceptd de manera general el
predominio de la especiacion, alopétrida,

cional de especiacidn alopitrida que tiene
lugar en poblaciones periféricamente ais-
ladas (Mayr, 1954), proceso para el cual
propongo ahora la designaciéon de espe-
ciacion peripdirida.

—— —demostrar que esa modalidad Ttenga nin-

guna importancia particular por la ma-
croevolucidn,

b) Especiacidn estasipa-
trida. Como lo he demostrado anterior-
mente {Mayr, 1982b) no existe ningin
tipo de dato en favor de la existencia de

gsta forma de especiacidn (como ha sido
postulada por M. J. D. White).

¢} Especiacion parapa-
trida. Este modelo de especiacién, que
ha sido propuesto por Bryan Clarke, J.
Endier y otros autores, también carece
de pruebas convincentes. Todos los casos
propuestos se explican con mayor facili-
dad como zonas de contacto secundario

T entre poblaciones  previamente aisiadas.

S0lo se encuentran situacioneés que po-
drian ser considerados casos de especia-
cién parapatrida incipiente entre plantas
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por lo menos para el caso de los ani-
males. Los que no estin personal-
mente familiarizados con los proble-
mas de la especiacion, acostumbran
describir este proceso como la separacion
de una especie en dos mitades a través
del surgimiento de una barrera geopgra-
fica, y la ulterior divergencia genética
gradual de las dos mitades aisladas. White
(1978) designd a esta versidon de la es-
peciacién alopétrida, como “el modelo
de las pesas” (“Dumbbell” model).1
Al estudiar casos con-
cretos de especiacion incipiente en varios
grupos de animales y de plantas, des-
cubri que se avienen raramente a este

Mi teoria ha sido ob-
jeto de tantas interpretaciones equivoca-
das en la literatura reciente, que es im-
portante destacar el verdadero contenido
de mis trabajos originales (Mayr, 1954,
1963, 1970). El dato fundamental sobre
el cual me basé es el hecho empirico de
que cuando en una superespecie, o gru-
po de especres, existe una poblacién o
un taxén que es muy divergente, dicha
poblaciéon o taxén se encuentra invaria-
blemente en una ubicacién periférica
aislada. Al estudiar una serie de espe-
cies alopatridas muy emparentadas, en-
contré que en muchos casos las mas dis-
tantes, o mas periféricas, eran tan dis-

‘modelo de libros de texto. Hay, en par-

ticular, dos aspectos de la especiacidn
alopatrida que seguian siendo sorpren-
dentes. Uno de ellos es que con frecuen-

fintas que 1os ornitélogos las habian des-
crito como géneros separados o, por lo
menos, se habian confundido en el reco-
nocimiento de sus verdaderas relaciones
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de parentesco. También encontré que
en todos los géneros las especies mds
periféricas eran las mas distintas. Sobre
esta base empirica y estrictamente obser-
vacional es que propuse, en 19534, mi
teoria de la especiacién peripatrida. Nin-
gin descubrimiento realizado en los mas
de 25 afos transcurridos desde esa pu-
blicacion fue capaz de debilitar mi pro-
posicion. Por el contrarto, dicha propo-
sicibn se vio enormemente fortalecida
por las brillantes investigaciones de
Hampton Carson sobre la especiacion en
las Drosophila de las Islas Hawaii.

Mi conclusion fue que
cualquier reorganizacion drastica del re-

‘servorio génico es mucho mas facil que
tenga lugar en una pequena poblacién
fundadora que en cualquier otro tipo de
poblacion. No pude encontrar verdade-
ramente ninguan tipo de prueba de la
existencia de aceleracion evolutiva dras-
tica y de reconstruccion genética en es-
pecies populosas y de amplia distribu-
cidén. Siendo que ha habido tantas falsas
interpretaciones recientes sobre este as-
pecto de mis wdeas, debo entonces desta-
car aquello que yo no afirmé.

Yo no afirmé que toda
poblacién fundadora debe especiar. La
razén es que la mayoria de ellas se ex-
tinguen rapidamente. Pero una segunda
razdn es que en la enorme mayoria de

genéticas de escasa magnitud.

Yo no afirmé que todo
cambio genético que tiene lugar en una
poblacion fundadora representa una re-
volucién genética. Es evidente que esta
altima requiere la existencia de condi-
ciones especiales que puedan generar re-
organizaciones genéticas dristicas.

Yo no afirmé que toda
poblacion fundadora experimenta un
cambio drastico. Todo lo que dije fue
que cuando tiene lugar un cambio de
ese tipo, dicho cambio se realiza en una
poblacidén relativamente pequefia y ais-
lada.

Yo no afirmé que la
especlacion solamente tiene lugar en po-

ellas—sélo tienenlugar reorganizaciones

riva genética por mi teoria de la especia-
cion peripatrida. Esto es totalmente fal-
s0. diempre he sido consciente del hecho
de que todos los procesos evolutivos es-
tocasticos, incluyendo la fundacién de
nuevas poblaciones, dan como resultado
la deriva genética tal como ella fue de-
finida por Sewall Wright. Este autor, sin
embargo, cuyo interés esencial siempre
fueron los procesos de evolucién vertical,
se concentré en los fendmenos que tenian
lugar en demos aislados temporalmente,
describiendo cémo esos fendmenos po-
drian afectar el cambio genético en la
totalidad de una especie, Por todo lo que
conozco, Wright no tuvo en cuenta, an-

tes de 1974, a la incidencia de estos fe-

némenos para una teoria de la multipli-
cacidon de las especies. Bn lo que a mi
respecta, consideré el aspecto estocastico
del establectmiento de una poblacion
fundadora sélo como un punto de parti-
da y, como hice hincapié en ello desde
el principio, siempre consideré que la
selecciOn era la causa real del cambio
genético que tenia lugar en una pobla-
cton fundadora. Por lo tanto, nunca fui
de la opinién de que a lo largo de la
espectacidén peripatrida podrian tener lu-

S1 se afade a ellos la reconstruccién ge-
nética necesaria para hacer posible la co-
existencia no-competitiva entre la especie
madre y la especie hija, se debia con-
cluir que la especiacidén requeria con toda
probabilidad una considerable reorgani-
zacion genética. Conforme con el modelo
clasico de especiacidén alopatrida, también
requeriria periodos de aislamiento geo-
graficos muy largos para que se¢ fueran
acumulando despaciosamente el gran ni-
mero de genes que eran necesarios para
que tenga lugar la especiacion. Esto no
encajaba para nada con las situaciones
en las que se aplicaba mi modelo peripa-
trida, y tuve que especular sobre la po-

— e —— e — e — = —_——— e — — .

sible existencia de un proceso genético

muy diferente al de la lenta acumulacidén
de diferencias génicas. Pero ain asi mi
explicacién se basd esencialmente sobre
la suposicion que dominaba para enton-
ces, de que todos los genes son, en prin-
cip1o, del mismo tipo. Vislumbré un pro-
ceso genético que consistia en los si-
gutentes elementos:

1. Los fundadores (en
muchos casos una (nica hembra fertili-

zada) solamente eran portadores de una

“Aun cuando la especiacion simpatrida sea concebible

Todos los casos propuestos de especiacién parapatrida se explican
con mayor facilidad como zonas de contacto secundario entre
poblaciones previamente aisladas. No existe
ningun tipo de dato en favor de la especiacién estasipatrida”.

gar revo.uciones genéticas o cualquier
cosa por el estilo, como una alternativa
a la deriva genética, ya que ambos pro-
cesos son totalmente independientes uno
del otro, y siempre estdn coexistiendo.

La genética de la especiacién

blaciones fundadoras.

Los que me han inter-
pretado equivocadamente parecen igno-
rar la distincién entre condiciones nece-
sarias y suficientes. Lo que es muy evi-
dente es que ni se puede predecir lo que
ocurre durante la especiacién, ni se¢ pue-
de tratar a todas las situactones bajo un
mismo signo. Lamentablemente, el pen-
samiento tipoldgico todavia esti dema-
siado difundido, sobre todo entre los ge-
neticistas; como consecuencia de ello,
se tiende a ignorar la existencia de ex-
plicaciones pluralistas.

Se ha dicho repetida-
mente que yo traté de reemplazar la de-

fraccion de la variabilidad genética total
de la poblacion parental.

2. La endocruza extre-
ma de las generaciones subsiguientes no
s6lo conducia a una creciente homocigo-
sis, sino que también exponia a la selec-
cion a la mayoria de los alelos recesivos

peripatrida

Cuando propuse en
1954 mi teoria de la especiacion peri-
patrida, era virtualmente nulo lo que se
conocia sobre la genética de especiacion,
con la excepcidn de que se habia encon-
trado en las piantas que un 11nico, O UNOS
pocos genes, eran a veces suficientes para
establecer una barrera de esterilidad. La
situacion era mucho menos clara en los
animales. La mayor parte de los estudios
sobre los mecanismos comportamentales
de aislamiento, asi como también los
referidos a la esterilidad, indicaban que
estaban involucrados numerosos genes.
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— e tanto que metanismo, dudo que telgd una importancia significativa,

mocigota,

3. La eliminacién de
gran nimero de los equilibrios alélicos y
epistaticos previamente existentes puede
conducir a un aflojamiento considerable
de la cohesion del genotipo.

4. Esas poblaciones ge-
néticamente desequilibradas pueden te-
ner las caracteristicas ideales para des-
plazarse hacia nuevos nichos, como los
que pueden hacerse disponibles en las
condiciones ambientales modificadas en
la que se encuentra la poblacidén funda-
dora.

5. La reorganizacion
genética deberia ser lo suficientemente
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drastica para debilitar lo suficiente la
homeostasis genética como para facili-
tar la adquisicién de innovaciones mor-
folégicas.

6. La drastica diferen-
ciacidn fisica y bidtica del ambiente de
la poblacién fundadora determinarid la
accion de presiones de seleccidbn mucho
mas intensas.

Dado que las primeras
generaciones seran de pequeno tamafio,
los procesos estocasticos deberin desem-
peitar un importante papel en la reorga-
nizactdon genética. Mi conclusion fue que
la combinacion de todos estos diferentes
factores podria tener como resultado un

en varios Ordenes de magnitud al que
tiene lugar en un demo normal que for-
ma parte de una especie populosa y de
amplia distribucién. Denominé a dicha
drastica reorganizacidon “revoluciéon ge-
nética”. Basé dicho concepto sobre la
idea del medio ambiente genético de
cada gen. Como mus ideas han sido fre-
cuentemente mal comprendidas y mal
interpretadas, citaré textualmente lo que
dije en mi trabajo de 1954: “El aisla-
miento de unos pocos individuos que per-
tenecian a una poblacion variable...
producira un cambio sibito en el am-
biente genético de la mayoria de los loci.
Este cambio es, en realidad, el tipo de
cambio_mas drastico. .. que puede tener

lugar en una poblacion natural, ya que
puede afectar a todos los loci de una
vez. Puede, sin duda, tener el caracter
de una verdadera ‘revolucién genética’.
Ademas, esta ‘revolucion genética’ desen-
cadenada por el aislamiento de la pobla-
cion fundadora, puede muy bien tener
el caricter de una reaccién en cadena.
Los cambios en cnalgquiera de los loci
afectaran a su vez los valores selectivos
de muchos otros loci, hasta que final-
mente el sistema alcance un nuevo estado
de equilibrio”.

Mis estudios sistemati-
cos de literalmente miles de poblaciones
aisladas periféricamente, que llevé a cabo
durante los Ultimos 25 afios, me han de-

afectar a las otras instituciones de un
pais. Ademas, en otros tipos de poblacio-
nes nunca ocurre nada que ni tan sélo
s¢ aproxime a la drastica reorganizacion
genética que tiene lugar en las pobla-
ciones fundadoras que experimentan una
revolucion genética.

Lo que dije en 1954 se

basé totalmente sobre inferencias, y ha
llegado el tiempo de preguntarse hasta
qué punto mis especulaciones han sido
confirmadas o refutadas en los 28 afos
subsiguientes.

Quizas el conocimiento
mas importante que se adquirié desde

entonces es el de la heterogeneidad de]

—-——-—cambio—en laestructura genética mayor - ADN-{Utan partede-los desenterdimientos —

del pasado tuvieron su origen en la con-
tinua insistencia de algunos geneticistas
de que toda evolucidon es causada por
“caracteres mendelianos”. Debemos ad-
mitir que ésta fue una designacion uGtil
en las primeras décadas de este siglo,
cuando todavia existia la creencia gene-
ralizada de que los genes se mezclaban.
Pero hoy en dia, ese término sugiere que
los “caracteres mendelianos™ constituyen
una clase homogénea, siendo que cuando
mas aprendemos sobre los tipos de ADN,

Pero veamos algunos de
los detalles. Como hay diferentes clases
de ADN y como ya tenemos algunos da-
tos que nos dicen que esas clases desem-
pehan papeles diferentes en la especia-
cidon, debemos considerar a cada una de
ellas por separado.

1. Genes enzimaticos, El
método de la electroforesis proporcioné
la importantisima comprobacién de que
los genes enzimaticos clasicos no tienen
una implicacidén importante, si es que
acaso tienen alguna implicacién, en la
especiacion, Las pruebas de esta conclu-
sidon son multiples, y quizas la mas con-

vincente es que ia tasa de Teempiazo de

150zimas no es mas rapida en las lineas
filéticas que estdn sometidas a especia-
cion activa que en las lineas conserva-
doras. Existen también grupos de espe-
cies y de géneros emparentados que son
idénticos en todos los loci enzimaticos que
han sido estudiados. Los que basan sus
interpretaciones de la genética de 1a espe-
ciacion en los genes enzimaticos, estin
seguramente apuntando fuera del blanco.

2. Reconstruccidén cro-
mosomica. Stendo que en los eucariotas

----—Debe distinguirsc- un-proceso-adicional de-espectacién-alopatridu que

tiene lugar en poblaciones periféricamente aisladas, proceso
para el cual propongo ahora la designacién de especiacion peripétrida”.

se hace cada vez mas obvio que eso esti
lejos de la verdad. El término “caracteres
mendelianos” tiene simplemente el sig-
nificado de que la herencia esta contro-
lada por los cromosomas en los cuales
estin ubicados los factores genéticos
respectivos. Pero no nos dice nada sobre
la naturaleza quimica, fisiolégica o evo-
lutiva de dichos factores genéticos. Co-

mostrado que ese tipo de cambio drastico
tiene lugar solo de manera muy ocasio-
nal, No afirmé ni lejanamente que toda
poblacion fundadora experimenta una
revolucion genética, ni que todos o la
mayoria de los genes se veian afectados
genéticamente. Todo lo que dije es que
al cambiar su ambiente genético, la ex-
presion fenotipica vy por lo tanto los va-
lores selectivos de muchos genes se ve-
rian afectados. Algunos autores se pre-
guntaron, con cierta justificacion, si el
término “revolucién” no era demasiado
fuerte. Pero el historiador sabe que mu-
chas revoluciones, con excepcién de la
forma de gobierno, apenas si llegan a

nocemos ahora que el genotipo, aunque
esta compuesto en su totalidad de aDN,
consiste en clases muy heterogéneas de
dicha substancia, cada una de las cuales
puede tener una funcién parcial o total-
mente diferente. Aquellos de nosotros
que nos hemos dedicado a explicar la
especiacion y la evolucién por un largo
tiempo, y que pensamos que estibamos
cerca de cumplir ese objetivo, nos senti-
mos ahora de golpe en la situacion de un
jugador de ludo que tiene que volver a
la posicion cero. Y es verdad que en lo
que corresponde a nuestro conocimiento
de la genética de la especiacion, nos en-
contramos casi en una posicion cero.

virtualmente todo el material genético
estd ubicado en los cromosomas, nadie
pondria en duda que los cromosomas son
importantes en la especiacién; lo \nico
que cabe preguntarse es jen qué forma?
La frecuencia con que en la mayoria de
los grupos de organismos las especies
emparentadas difieren en su estructura
cromosomica confirma cuédn frecuente-
mente la especiacion parece estar acom-
panada de reorganizaciones cromosémi-
cas. Pero por otra parte, la existencia de
especiacion homosecuencial en muchos
grupos de especies de drosdfilas de Ha-
wal, y en otros géneros de dipteros
(Carson), también demuestra que la es-
peciacion es posible sin grandes cambios
cromosomicos. En vista del hecho de que
los heterocigotas en cuanto a los comple-
mentos cromosdmicos de dos especies
diferentes poseen frecuentemente una via-
bilidad disminuida o son mas o menos
estériles, poca duda cabe de que la acu-
mulacién de dichas diferencias podria
acelerar la adquisicion de mecanismos de
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aislamiento entre las especies. M.J.D.
White ha demostrado convincentemente
el importante papel que este mecanismo
desempefid en la especiacidon de ciertos
grupos de organismos, los saltamontes
morabinos por ejemplo. Pero las droso-
filas de Hawaii de Carson muestran tam-
bién que la reorganizacidon cromosomica
no es una condicién necesaria para la
especiacion.

Debemos dejar en este
punto el sélido fundamento de las com-
probaciones basadas sobre hechos firmes.
Por mis de quince afios varios investi-
gadores han venido especulando sobre la

_____importancia que los genes reguladores

puegen tener su impacto sobre el valor
selectivo de los genes de otros loci. Aun
cuando las atomistas (reduccionistas) son
compietamente conscientes de la pleiotro-
pia, la poligenia y otros procesos que in-
tervienen en la produccion del fenotipo
(el objetivo de la seleccién) y que de-
terminan automdticamente la interaccidn
selectiva de los genes, e€stos procesos no
son tenidos en cuenta en sus Interpreta-
ciones evolutivas. Pero aquellos otros que
destacaron el significado del medio am-
biente genético (Chetverikov), la ho-
meostasis genética (Lerner), el equilibrio
interno (Mather) o la cohesién del ge-
notipo (Mayr), han sido consistentes €n

L

los atomistas los Limulus y Triops vivien-
tes se mantuvieron morfologicamente
constantes porque la seleccion estabiliza-
dora elimind todas las nuevas mutacio-
nes, de manera tal que ¢l genotipo per-
manecié esencialmente inmodificado du-
rante todo el periodo de su existencia.
Es asi que los holistas
han introducido un nuevo factor impor-
tante en la teoria evolutiva, la estructura
interna del genotipo. Ellos dicen que
muchos acontecimientos macroevolutivos
no pueden explicarse por el reemplazo
atomistico de los genes o por la presion
de 1a seleccién sobre genes aislados, sino
que esa explicacion sblo estd dada por

(por analogia a lo descubierto en los pro-
kariotas) guardan en la especiacion, ¥
parece que existen bastantes pruebas del
papel desempeiiado por esos mecanismos
reguladores. Aun cuando algunos gene-
ticistas todavia son renuentes a admitir
mas de un minimo de interaccidn génica,
me parece que existen muchas mas prue-
bas de una estrecha cohesidén interna en
el genotipo que lo que admifen los men-
delistas clasicos. Pero nuestra ignorancia
del sistema de regulacién que se viene
postulando es todavia cast completa. Tal
sistema puede involucrar genes codifica-
dores dnicos que desempeiien varias fun-
ciones, entre las que una puede ser la de
establecer mecanismos de aislamiento, y

considerar al impacto de la seleccion na-
tural de una manera diferente de lo que
lo han hecho aquellos para los cuales el
papel de los genes es, en lo esencial, pu-
ramente aditivo. Por ejemplo, los ato-
mistas tratan a Jas restricciones en el
desarrollo v a la seleccion estabilizadora
como dos problemas separados, mientras
que para los “holistas” la principal causa
de esta Gltima es, precisamente el con-
junto de restricciones que la cohesion
del genotipo genera en el desarrollo on-
togenético. Schamalhausen tuvo com-

una reorganizacion mas O IMEnos dras-
tica del genotipo que se hace posible por
el aflojamiento de la apretada cohesién
genética del genotipo que caracteriza a
las especies populosas y de amplia dis-
tribucién. Pero yo no deberia haber ha-
blado de un factor ruevo, ya que ¢€n-
contramos en el propio Darwin una de-
fensa de este punto de vista, el que tam-
bién fue planteado con insistencia pos-
teriormente, casi siempre por parte de
los evolucionistas que pertenecian al cam-
po de los naturalistas, aunque aigunos

puede ser que jueguen en esf0 su papel
algunos de los “genes misteriosos” descu-
biertos recientemente, como las “copia”
y otros elementos méviles. El ADN me-
dianamente repetitivo parece ser muy im-
portante en la regulacion, y es posible
también que en ella participe, el ADN
altamente repetitivo, Pero también es po-
sible que la concepcién unifactorial com-
pleta sea erronea.

El medio ambiente genético

Dos distintas tradiciones
en cuanto a la concepcion del genotipo
pueden distinguirse dentro de los ultimos

.

- --———sesenta- ahos; =

cir que ellas se remontan al propio Dar-
win (1859: 146; 1868 II: 319-335). De
acuerdo con la concepcidn atomistica (o
del “saco de frijoles”, “beanbag” en In-
glés) cada gen es independiente no sdlo
en sus acciones, sino también en los
efectos que tiene la seleccién sobre &L
La estasis evolutiva del fenotipo se ex-
plica, por ejemplo, por la seleccion esta-
bilizadora que actia sobre los genes in-
dividuales. Conforme con la concepcidon
holista (integrativa), los genes actian en
equipo v la enorme cantidad de los otros
genes forman ¢l “medio ambiente gené-
tico” (Chetverikov, 1926) de cada gen.
I.os intercambios genéticos en cada locus
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“EI aspecto estocastico del establecimiento de uma poblacion

fundadora es sélo un punto de partida, y la seleccion es siempre la causa

real del cambio genético que tiene lugar en una poblacién fundadora”.

pleta conciencia de esto, pero la mayo-
ria de los geneticistas, y sobre todo los
geneticistas mateméticos, lo ignoran por-
que complica muchos los calculos,
Realmente todavia no existe una meto-
dologia adecuada para €l anélisis de los
factores que controlan la cohesidn.
Los adherentes de cada
oncepciones interpretan de

autores que s¢ incorporaron al evolucio-
nismo desde la embriologia, como Wadd-
ington y Goldschmidt, también expresa-
ron ideas similares.

Carson (1975) hasido el

autor que desarrolld con mayor fuerza

diferente manera muchos problemas evo-
lutivos. La estasis evolutiva, por ejemplo,
constituye para los holistas una prueba
del hecho de que un cierto grado de re-
organizacién genética puede ser com-
pensado por ajustes internos en la cohe-
sién del genotipo. Si los Limulus y los
Triops de la actualidad son casi indistin-
guibles en su morfologia de sus antece-
sores que vivieron 100 6 200 millones de
afios atrds, ello no significa que todavia
tengan el mismo genotipo, sino mas bien
que a pesar de haber existido una gradual
modificacién genética, la cohesion del
genotipo ha sido capaz de mantener un
morfotipo constante. En contraste, para
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la teoria de que el aflojamiento de la
cohesidn del@enotipo es un componente
importante, y quizds el mas decisivo, en
gran parte del fendmeno de la especia-
cién. Sus argumentos reforzaron podero-
samente a aquellos que habian sido pre-
sentados con anterioridad por autores
que van desde Darwin a Rensch, Lerner,
Waddington, Mayr y otros.

Microevolucion y macroevolucion

La concepcién clasica
de la macroevolucién que mantuvieron
Darwin y la mayoria de los paleontSlogos
hasta hoy dia es que las especies, en el

-
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grandes cambios evolutivos. Me parece
que muchos fendmenos sorprendentes co-

encuentran en una situacidn de estasis
evolutiva casi completa, y que contintian
asi por millones o decenas de miilones
de afios hasta que terminan finalmente
por extinguirse sin haber manifestado
materialmente ningin cambio. Explican
el hecho de que se encuentren tantos
casos de transicidn de una especie a otra
en el registro fésil de la siguiente mane-
ra: “Si las nuevas especies surgen muy
rdpidamente en pequefias poblaciones
locales aisladas periféricamente, la gran
expectativa de la existencia de secuencias
msensiblemente graduales de fosiles, no
es mas que una quimera”, y continfan:
“L.a historia de la evolucién no es la

decurso de su evolucion gradual, cambian
a lo largo del tiempo en un grado tal que
se van transformando en géneros diferen-
tes y aun en diferentes taxones de rango
superior, adquiriendec en ese proceso
todas las adaptaciones y especializacio-
nes que se observan en el mundo de la
diversidad orgénica. I.a visién de la evo-
lucion en una dimension estrictamente
vertical mantenida por la mayoria de los
paleontdlogos, incluyendo a Simpson, di-
ficilmente permitia otra interpretacion
del proceso evolutivo. Pero cuando se es-
tudian con detenimiento los escritos de
los genetistas que también han pensado
en la macroevolucidn, se encuentra que
ellos igualmente adoptaron un punto de

algunos de ellos sintieron que habia un
area que quedaba asi inexplicada. Esto
condujo a Goldschmidt a su teoria del
“monstruo esperanzado”, y a otras teo-
rias saltacionistas, y condujo también a
que varios autores llegasen a afirmar que
el replanteo de los procesos evolutivos
que tuvo lugar en los tdltimos 10 6 15
aftos puso a la nueva sintesis en la situa-
cidn de una teoria obsoleta. Estas son
conclusiones inevitables en aquellos que
piensan en términos de reservorios géni-
cos cerrados v de una evoiucion exclusi-
vamente vertical. No hay realmente co-
nexiones visibles entre los fendmenos es-
tudiados por los geneticistas matematicos
de poblaciones y los procesos macro-
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gos y los especialistas en anatomia com-
parada. Pero esas conexiones pueden ser
demostradas utilizando los hallazgos de
la sistematica poblacional y una concep-
cion horizontal de la evolucidon como lo
patrocina la nueva sistematica, ya que
ellos proporcionan un puente perfecto
entre la micro vy la macroevolucién. En
los escritos de Rensch v en mi libro de
1942 se pueden encontrar rudimentos de
esta demostraciéon. En mi teorfa de la
especiacion peripatrida sostuve que las
poblaciones periféricamente aisladas tie-
nen varios atributos que “son de gran
interés. .. para los que estudian los

mo Ios que se presentan particularmente
a los paleontodlogos, se llegan a aclarar
s1 consideramos las caracteristicas de este
tipo de poblaciones. Se encuentran entre
estos fendmenos las tasas evolutivas des-
iguales (y particularmente las muy ripi-
das), las interrupciones en las secuencias
evolutivas y los saltos aparentes y, final-
mente, el origen de nuevos ‘tipos’...
La reorganizacién genética de las po-
blaciones aisladas periféricamente permi-
te que tengan Iugar cambios evolutivos
muchas veces mas rapidos que los cam-

historia de un majestuoso desenvolvi-
miento, sino una historia de equilibrios
homeostaticos, perturbados sélo ‘rara-
mente’ (es decir, bastante a menudo en
la completez del tiempo) por rapidos
acontecimientos episddicos de especia-
cion” (Eldredge v Gould, 1972: 84).
Como sucede con todas
las teorias nuevas (o0 con nuevas versio-
nes de viejas teorias), los amigos y los
adversarios de la de los equilibrios dis-
continuos pronto propugnaron interpre-
taciones bastante diferentes de la mis-

“Muchos acontecimientos macroevolutivos no pueden explicarse

vista que coincideen lo esencial, aungue

por el reemplazo atomistico ¢

e los genes o por la presion

de la seleccion sobre genes aislados, sino por una reorganizacién
mas o menos dréstica del genotipo”.

bios que tienen lugar en las poblaciones
que forman parte de un sistema conti-
nuo. Encontramos aqui, entonces, un
mecanismo que puede permitir la rapida
emergencia de novedades macroevoluti-
vas sin ningun conflicto con los hechos
observados de la genética” (Mayr, 1954:
206-207).

Es curioso que esta con-
clusidon mia permanecié completamen-

ma. Esas interpretaciones cubren un es-
pectro considerable, pero para destacar
las diferencias, sOlo describiré dos ver-
siones extremas.

(1) La versién “mode-
rada”, o “versién de Mayr”, que consiste
esencialmente en una traduccién directa
de mi teoria de la especiacidn peripatrida
de 1954 en términos verticales, como ha
sido desarrollada mas arriba.

gnorada  por 10S paleontslogos a
lo largo de casi 20 afios. Pero en 1972
Eldredge y Gould publicaron su tecria
de los equilibrios discontinuos (punctuat-
ed equilibria), por la cual algunos de
los hechos mas importantes descubier-
tos por los paleontdlogos son explicados
en los términos de mi teoria de la espe-
ctacidn peripatrida. Estos autores reco-
nocen dos tipos de especies: en primer
lugar, las neoespecies que se originan en
aislados periféricos y que experimentan
una tasa de cambio muy acelerada du-
rante ¢ inmediatamente después de su
origen; y en segundo lugar, viejas espe-
cies bien asentadas que, segin ellos, se
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Para mi, €l proceso de
la revolucidn genética que tiene lugar
en la especiacidn peripatrida es un pro-
ceso gradual y poblacional, aun cuando
sea enormemente acelerado. Como in-
sinu€ previamente, pero como fue des-
tacado particularmente por Carson
(1975), el acontecimiento mas importan-
te que es presumible que tenga lugar en
muchos casos de especiacién peripétrida
es la destruccidon de la cohesién genoti-
pica previamente eXistente, y su reem-
plazo por un nuevo sistema de equilibrio.
Y es totalmente probable que la adquisi-
ciéon de un nuevo sistema homeostatico
facilite el surgimiento de nuevas diver-
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Goidschimidt de que la macrosvoiucion

gencias evolutivas y que explique el ori-
gen de nuevos taxomes de rango superior
y de novedades evolutivas,

(2) La *“versidon drasti-
ca” o “versidon goldschmidtiana”. Segiin
esta versidon, durante la especiacidn pe-
ripatrida tienen lugar acontecimientos
genéticos de naturaleza Unica, entre los
que se incluyen “mutaciones sistémicas” o
“monstruos esperanzados” como los des-
criptos por Goldschmidt (1940}.

En un articulo titulado
“El retorno de los monstruos esperanza-
dos”, Gould (1977)escribi6: “Hago la
prediccidn de que durante la proxima

década_ Goldschmidt serda ampliamente

reivindicado en el mundo de la biologia
evolutiva.., El rompidé abruptamente con
la teoria sintética al afirmar que las nue-
vas especies surgen abruptamente por va-
riacidon discontinua, o macromutacion. . .
Goldschmidt adelanté gue cada vez que
una macromutacidén discontinua, por pu-
ra buena fortuna puede llegar a adaptar
a un organismo a una nueva forma de
vida surge lo que en su terminologia lla-
ma un ‘monstruo esperanzado’. La ma-
croevolucién avanza por el éxito ocasto-
nal de estos monstruos esperanzados,
y no por los pequeios cambios continuos
que tienen lugar en el seno de las pobla-
ciones”. Contintia Gould: “Como darwi-
nista, quiero defender el postuiado de

no es simplemente la microevolucidn ex-
trapolada, v que las principales transi-
ciones estructurales pueden tener lugar
rapidamente sin la existencia de una
serie uniforme de estadios intermedios”.
En la subsiguiente discu-
sidon, Gould no distingue claramente en-
tre la magnitud del cambio estructural
y la situacion en que éste podria ocurrir.
En consecuencia, su discusidon fue inter-
pretada por muchos como un apoyo a
la teoria del “monstruo esperanzado” de
Goldschmidt. Y esto nos lleva al proble-
ma de en qué consistié realmente la teoria
de Goldschmidt. Este autor, aunque se
ocupd de muchos temas, fue principal-
mente un embriélogo, v su trabajo gené-

de los equilibrios discontinuos radica en
que para la primera tiene lugar una re-
estructuracion genética gradual, aunque
sea rapida y bastante drastica, de las
poblaciones, mientras que en la version
goldschmidtiana una mutacidn sistémica
produce un Gnico individuo, un monstruo
esperanzado, que inicia una nueva tradi-
cion evolutiva.

Aun cuando algunas de
las afirmaciones que Eldredge, Gould y
Stanley hicieron en la década del 70, so-
naban como si favoreciesen la version
goldschmidtiana, estos autores se dis-
tanciaron claramente de esa version en

_sus discusiones mas recientes. Gould dice

goldschmidtiano tuviese lygar, como lo
sefialé anteriormente (May#§ 1963: 438),
s¢ deberian encontrar en gran abundan-
cia en la naturaleza ese tipo de globos
de sondeo. Pero contrariando las creen-
cias de los neo-goldschmidtistas, no se
puede encontrar en la naturaleza pol-
morfismos frecuentes de monstruos des-
esperanzados, ni aun de monstruos es-
peranzados. Por cierto que no todas las
mutaciones que conducen a cambios evo-
lutivos tienen que ser mintdsculas (ver
Turner, 1977, con respecto a las muta-
ciones que inician el mimetismo), pero
Jas mutaciones que producen los carac-
teres de nuevos taxones de rango supe-

que cuando postula saltos evolutivos
“No me refiero al origen saltacional de
disenos totalmente nuevos gque surgen
completos en foda la complejidad e in-
tegracidén de sus caracteristicas... vis-
lJumbré por el contrario el potencial ori-
gen saltacional de los caracteres esencia-
les de las adaptaciones claves” (Gould,
1980: 127).

Luego de esta afirma-
cion, el argumento se transforma en una
discusion semantica sobre cuan grande es
lo grande, o sobre qué es lo gradual

rior en su conjunto, son muy improba-
bles. Por consiguiente, no hay necesidad
de postuiar ningin tipo de proceso no-
darwiniano para explicar el origen de las
novedades evolutivas. Todo lo que se ne-
cesita, como lo destacaron Chetverikov,
Mather, Lerner, Carson vy yo mismo, €s
un concepto del genotipo menos atomis-
tico v menos reduceionista.

Para un paleontdiogo,
miles y aun decenas de miles de anos no
son mas que un momento. Es por ello
que la especiacién peripatrida resulta un

“El proceso de la revolucidn genética que tiene lugar en la especiacion

peripatrida es gradual y poblacional, aun cuando sea
enormemente acelerado. El acontecimiento
mas importante es la destruccion de la cohesion genotipica
previamente existente, y su reemplazo por un nuevo
sistema de equilibrio”. -

Quiero destacar lo siguiente: para un dar-
winista, toda reconstruccion genética que
tiene lugar en una poblacion que en una
especie diploide de reproduccion sexual
siempre comienza con el cambio de un
solo cromosoma, es gradual por defini-
cidn. Siempre tiene que pasar a través

tico se refirié a problemas del desarrollo.
Y aun cuando trabajé con diferentes po-
blaciones de ciertos tipos de mariposas,
siempre pensd en términos de individuos,
no de poblaciones. Para él, un monstruo
esperanzado era un individuo que inicia-
ba una nueva linea evolutiva. Es asi que
llegd a aprobar la conclusiéon de Schin-
dewolf de que “es en vano que se bus-
quen distintos eslabones perdidos en el
registro paleontoldgico, ya que ellos nun-
ca existieron: ‘La primera ave eclosiono
de un huevo de reptil’ .

Resulta ahora claro que 1a
diferencia bisica entre la version mode-
rada y la versién drastica de la teoria

de un estado de polimorfismo o de hete= dad;-algunos-componentes-de-la-reestrue-—

rocigosidad, independientemente del ta-
mafio que tenga la estructura unitaria con
la cual se construye el cambio. Una mu-
tacion que tiene lugar en un estadio tem-
prano de la ontogenia, podria producir
un cambio drastico en la estructura del
adulto, como dicen los neo-goldschmid-
tistas. Pero como fue destacado por el
propio Goldschmidt, la mayoria de las
macromutaciones producirdn perturba-
ciones de un caracter tal que el resuitado
serd un monstruo desesperanzado. Por
lo tanto, y por fortuna, la hipétesis de
Goldschmidt permite realizar una pre-
diccidén: si ese tipo de proceso neo-

fenémeno mas o menos instantaneo, un
verdadero salto. Pero bajo la Optica mu-
cho mas ampliada del analisis detallado
de las poblaciones vivientes, un cambio
que requiere cientos o miles de anos nos
parecerd no sélo gradual, sino inclusive
verdaderamente lento. Con toda seguri-

turacion genética de una poblacién fun-
dadora, como el desplazamiento de una
mutacidn cromosomica de una condicién
homocigdtica a otra, puede completarse
en unas pocas generaciones. De la mis-
ma manera, si tiene lugar el reemplazo
de un sistema de homeostasis genética por
otro, la transicién deberia ocurrir en un
numero relativamente pequeno de gene-
raciones. Pero no obstante, el acabamien-
to de la produccién de una novedad evo-
lutiva genuina debe requerir cientos, sino
miles, de generaciones, a pesar de que
incluso un periodo de esa magnitud sea
todavia demasiado corto para que pueda
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ser descubiertgapor ¢l paleontdlogo. Los
discontinuistagile han mofado de la tra-
dicional tendencia de los paleontdlogos a
invocar a las deficiencias del registro
fosil tan frecuentemente en sus explica-
ciones. Es sin embargo ir6nico que la
discontinuidad aparente de la aceleracion
evolutiva que acompaifia a la especiacion
peripatrida, sea también un artefacto de
la incompletez del registro fosil. Si todas
las poblaciones fundadoras, que son su-
mamente pequenas, locales y de corta
duracion, hubiesen quedado preservadas
en dicho registro, seguramente podrian
documentar la naturaleza gradual de los
camb!los.

Yo me siento personal-
mente inclinado a creer en la existencia
de un espectro completo de tasas de evo-
lucion, que van desde cambios suma-
mente rapidos en algunos casos de es-
peciacion peripatrida, a través de nu-
merosas especies que experimentan lentos
cambios que se continuan e€n el tiempo
(particularmente en el caso de las espe-
cies que tienen areas de distribucidon re-
lativamente pequenas), hasta llegar al
caso de especies totalmente estaticas,
(mayormente en el caso de aquellas que
tienen una amplia distribucidén y que son
muy populosas). Cuanto mas alejada esté

en el tiempo una especie del acontecimien-

La estasis evolutiva

La existencia de “{ési-
les vivientes” y la constatacidon de “espe-
ciacion explosiva” en algunos lagos, ha
stdo aceptada desde hace mucho como
“pruecbas de tasas de especiacion y de
evolucidén drasticamente disimiles. Tam-
bién se estan acumulando pruebas de que
esta diferencia se correlaciona con, y
presumibiemente es causada por, dife-
rencias en la estructura poblacional de
las respectivas especies” (Mayr 1963:
522; 1976: 53-60). Mas precisamente,
s¢ han venido acumulando gradualmente
pruebas de que, s1 se mantienen iguales

-------otros-factores; 1a -tasa-de—cspeciacidn—es-

ta correlacionada inversamente con el ta-
maifio poblacional. Es por esto que la es-
peciacidn puede ser tan rapida en las po-
blaciones fundadoras, mientras que las
especies popuiosas v de amplia distribu-
cidn geografica pueden ser evolutivamen-
te totalmente inertes.

Lo que los paleontdlogos
encuentran normalmente en el registro
fésil es este dltimo tipo de especies. Y
son éstas precisamente las que por razo-
nes tedricas (Haldane, 1957) se espera
que muesiren el menor grado de cambio
evolutivo. La extrapolacién a partir de
esta clase de especies es lo que indujo a
algunos discontinuistas a postular que
todas las especies asentadas se torna-

ticulas (inmezclable), mientras que los
naturalistas aportaron el pensamiento po-
blacional, el individuo como el objeto
de la seleccion y el componente hori-
zontal de la evolucidn (el origen de la
diversidad). Nada de esto ha sido debi-
litado ni refutado por los descubrimientos
mas recientes.

Trataré de demostrar
esto Gltimo examinando algunas de las
afirmaciones opositoras. La especiacion
peripatrida, que es el fundamento de la
teoria de los equilibrios discontinuos, se
lleva a cabo, como lo postulé Mayr
(1954, 1970), completamente dentro del
margen de la sintesis evo.utiva. Tampoco

mas se habra estabilizado su genotipo y
tanto mas resistente al cambio se habra
tornado. Las especies que se originaron
en los refugios del Pleistoceno, como las
descriptas por Haffer y por otros auto-
res, documentan la existencia de una
clase de especies que tienen tasas de evo-
lucion intermedias. He expresado fre-
cuentemente mi conviccion de que, si
otras cosas Se mantienen inalterables, la
tasa de evolucion esta correlacionada in-
versamente con el tamaiio poblacional.

€XiSte conflicto alguno entre 1as (esis de
dicha sintesis y cualquiera de las otras
formas de especiacion que han sido re-
vividas o que se han propuesto por pri-
mera vez en los anos recientes. Esto es
seguramente bastante irrelevante, vya
que la validez, o por lo menos Ia exis-
tencia frecuente de cualesquiera de esos
otros meétodos de especiacion, es algo
muy discutible. La afirmacion que hacen
algunos adherentes de la teoria de los
equilibrios discontinuos, en el sentido de
que la estasis evolutiva estd en conflicto

L

“Se han venido acumulando pruebas de que la tasa de especiacion
esta correlacionada inversamente con el tamafo poblacional,

Es por eso que la especiacion puede ser muy répida en las poblaciones
fundadoras, mientras que las especies populosas y de amplia
distrtbucién pueden ser totalmente inertes evolutivamente”.

:Hemos llegado al fin del neo-darwinismo
y de la sintesis evolutiva?

En los ultimos anos al-
gunos autores han afirmado que los des-
cubrimientos mas recientes estaban sena-
lando el fin de la sintesis evolutiva, Una
dificultad que surge al intentar refutar
esta afirmacion es que no existe acuerdo
sobre cuales son los componentes cru-
ciales de la sintesis evolutiva. Los gene-

una vez que hubieren pasado a fravés de
un periodo de rapida especiacién. Al asi
hacerlo, estin desconsiderando el hecho
de que las especies menos populosas y de
menor distribucidn se encontraran con
mas dificuitad en el registro f6sil, y que
su hallazgo paleontolégico estari separa-
do por grandes brechas. Los disconti-
nuistas interpretaran esto como una prue-
ba de que estin interviniendo aconteci-
mientos de especiacion peripatrida, aun
cuando puede haber habido un cambio
lento y gradual. Esto es por cierto lo
que afirman algunos de sus oponentes
(Kellog, 1975; Gingerich, 1976).
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definicion fuertemente reduccionista de
la evolucion, describiéndola como la acu-
mulaciéon gradual de pequefios cambios.
Pero esa definictdn no solo no represen-
ta la concepcidon del propio Darwin,
quien considerd que la selecciéon actuaba
sobre “variedades” de un amplio rango
de tamano, sino que también deja fuera
de la “sintesis” a buena parte de ella.
Lo que ocurrié en las décadas de 1930
v de 1940 fue una sintesis del pensa-
miento de los geneticistas experimenta-
les v de los naturalistas de concepcion
poblacional. Los geneticistas contribu-
yeron ¢on la herencia dura y por par-

con el neo-darwinismo o con la sintesis
evolutiva, carece totalmente de funda-
mento. Ya en los tiempos de Darwin
se conocia la existencia de fosiles vivien-
tes, v ese autor destacd expresamente
que podian tener lugar extensos periodos
de estasis evolutiva (véase por ejemplo,
el taxén F en el diagrama de la pagina
116 de Eil origen de las especies). FEl
mismo fendémeno fue también destacado
por Rensch, Julian Huxley, Haldane,

Mather, Simpson y muchos otros autores.
Y uno de los grandes éxitos de Darwin
fue precisamente haber refutado lateleo-
logia evolutiva de Lamarck, que sostenia
la necesidad de un avance evolutivo con-
tinuo que obedecia a una tendencia in-
trinseca de los organismos hacia la per-
feccién. Existen distintas maneras de ex-
plicar la estasis evolutiva dentro del
marco del darwinismo. Yo personalmente
cuestiono que la seleccién estabilizadora
sea responsable por si sola de este fend-
meno, v creo mas bien que el mismo
se debe principalmente a una cohesion
interna del genotipo mantenida por me-
canismos moleculares todavia no explo-
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rados. Si esto se confirma, no seria nada
mas que una extension de “las misterio-
sas leyes de la correlacidon” postuladas
por Darwin.

Nada existe en la teoria
de Darwin que requiera tasas de evolu-
cion constantes. El pensamiento de la
nueva sintesis es totalmente compatible
con la opinidn de que durante la espe-
ciaciobn e inmediatamente después de
ella hay grandes aceleraciones en las ta-
sas de cambio, y que sobreviene un vir-
tual estancamiento durante periodos de
estasis evolutiva. Las revoluciones gené-
ticas, como las postuladas por rni' y las

estdin de ninguna manera en cnnﬂlctn
con la interpretacidn darwiniana. En to-
dos los casos se trata de fendmenos po-
blacionales, y por lo tanto son fendmenos
necesariamente graduales, independiente-
mente del tamafio de las unidades sobre
las que se construye la reconstruccion ge-
nética, y de cudn drasticamente difiera el
producto final de la condicién inicial.
Esto también es valido para el caso de
las reorganizaciones cromosdémicas, que
siempre deben pasar por el cuello de
botella de una condicidén heterocigdtica.
El concepto de Darwin de que la evolu-

¢idn se debia al origen de una nueva va-

riedad que en caso de ser superior, se
iria arraigando gradualmente, es tan apli-
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porcionar respuestas satisfactorias a pro-
blemas importantes. Para ilustrar el grado
de nuestra ignorancia, mencionaré algu-
nos de estos problemas:

(1) ;Qué le ocurre al
genotipo durante la especiacion, particu-
larmente durante las revoluciones geneé-
ticas que tienen lugar en las poblaciones

fundadoras?
(2) (Cuales son las

fuerzas moleculares que son responsables
de la aparente cohesion del genotipo?
(3) ¢(Cual es el papel
que desempefian en la especiacidon y en
la evolucidon los diferentes tipos de ADN,
como los ADN mediana Yy altamente Te-

(4) ;Qué t1pﬂ de repre-
siones actGlan para impedir un éxito ilimi-
tado a la seleccidon natural? (Mayr,
1982a).

(5) ¢(Cuéan drastico pue-
de ser el efecto fenotipico de una mu-
tacion (sensu lato) como para que no
se tope con fanta contra-seleccidon que
haga que la mutacion sea rapidamente
eliminada?
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“El pensamiento de la nueva sintesis es totalmente
compatible con la opinion de que durante la especiacion
¢ inmediatamente después de ella hay grandes aceleraciones

a los de naturaleza puramente génica.

Lo que mas me asombra
de gran parte de la controversia recien-
te entre paleontélogos y geneticistas, es
que los que estan en cada uno de dichos
campos opuestos ignoran completamernte
los testimonios fascinantes y muy deci-
sivos de Ila sistematica poblacional. Yo
dediqué buena parte de mi libro de 1942
a refutar las demandas de Goldschmidt,
demostrando el potencial macroevolutivo
de las subespecies aisladas. ;Por qué, en-
tonces, Gould cita a Goldschmidt, que
s6lo considerd a las subespecies de dis-
tribucién clinal, vy no a mi refutacion
punto por punto de la pretensidn de ese
autor de que las subespecies no tienen

nada que ver con la macroevolucion? Y
repito: ;por qué? Lo mismo es valido
para los geneticistas, cuya posicién re-
duccionista es totalmente incapaz de ex-
plicar los tantos fenémenos interesantes
de Ia variacion en relacidon con la estruc-
tura de Jas especies.

El anAlisis precedente
de la funcion de la especiacion en la
macroevolucion ha demostrado que en
el periodo que media entre los dos ani-
versarios centenarios de Darwin, nuestra
comprension de esa funcién ha avanza-
do considerablemente. Al mismo tiempo,
también ha puesto en evidencia hasta qué
punto somos incapaces todavia de pro-

en las tasas de cambio, y que sobreviene un virtual estancamiento
durante periodos de estasis evolutiva”.

NOTA

1. En rigor, existe aqui un juego de palabras,
pues “dumbbell” significa a su wvez, la
pesa, ¢ barra con dos esferas pesadas en
los extremos gue se utilizan en los gin-
nasios para ejercitar los misculos, por
parte de los *'levantadores de pesas”, como
también persona tonta, zopenco. (Nota del
traductor),
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