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ABSTRACT. Palaeobiology has made three relevant contributions to the modern
evolutionary theory since its renewal during the second half of the twentieth
century: (i) as a consequence of the punctuated equilibria theory, species can
be considered as individuals; thus, macroevolution is partly decoupled from
microevolution; (i) the research on the organic form has been one top achieve-
ment of modern palaeobiology, which put an accent on development against
adaptationism (some contributions are at the cradle of evo-devo), and (iii) the
study of mass extinctions and their causes are the last exploit of palaeobiologi-
cal research. A more internalist, directionalist and punctuational conceptions
arise from these new issues. In addition, a more holistic position is adopted by
many palaeobiologists facing the prevalent reductionism.
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INTRODUCCION
El objeto de este trabajo es presentar las aportaciones de la paleobiologia
—1v los paleobiélogos— a la teoria evolutiva durante una parte importante
del siglo xX. La evolucién implica eventos de cambio en el tiempo, y el
registro fosil seria una fuente idoénea de pruebas en este sentido. Si bien
Darwin consideraba el registro f6sil en general como algo imperfecto, con
lagunas importantes y, por tanto, sin capacidad probatoria para su teoria,
para Thomas Henry Huxley los datos paleontolégicos proporcionaban
argumentos a favor de la misma al vincular, mediante formas intermedias,
miembros de grupos en principio alejados. Los fésiles, desde los primeros
pasos de la concepcion evolutiva de Darwin, aportaron pruebas fehacien-
tes de transiciones evolutivas, tal como eran postuladas por la teoria. Basta
con pensar en Gaudry o Marsh con sus esquemas de filiacién que unian el
moderno género Equus, de la familia de los équidos, con otros ya extintos
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de la misma como Hipparion (Rudwick 1972). Un primer problema estaba
en las transiciones entre especies, que Darwin las concebia como un
proceso gradual, sin saltos. De todos modos, pocos afios después de la
publicaciéon de la primera edicién del Origen, vio la luz una memoria
(Neumayr y Paul 1875) que documentaba, por vez primera y de un modo
concreto, multiples transiciones graduales entre especies de moluscos de
agua dulce en una cuenca del Mioceno inferior de la actual Eslovenia. El
otro gran problema era el surgimiento, aparentemente repentino, de la
vida animal en el inicio del periodo Cdmbrico.

Estas discontinuidades existian en muchos casos y, por esto mismo,
Huxley aconsejé a Darwin que no se casara con la vieja idea de Leibniz,
por la cual natura non facit saltum (fide Gould y Eldredge 1977). Aceptar
dicho aserto tenia como consecuencia admitir la imperfeccion del registro
f6sil a causa de sus discontinuidades en la sucesion bidtica; la ausencia de
discontinuidad era el fundamento de la uniformidad de la naturaleza,
tanto en las causas como en los ritmos, asumida por Lyell (ver también
Cabezas 2002). El tomar demasiado al pie de la letra lo que debia ser una
hipétesis nula, un sano principio metodoldgico (Hooykaas 1963), hizo que
la uniformidad fuera concebida como una verdadera ley natural, con una
profunda carga metafisica y teoldgica que implicaba un creador sabio, lo
cual se traducia siempre en continuidad en el cambio y con un ritmo
constante, nunca saltos bruscos. La presencia de tales discontinuidades
—desde las asociadas con el mero cambio morfolégico en una secuencia
de fésiles atribuibles a especies proximas, hasta los horizontes que eviden-
ciaban lo que hoy denominariamos extinciones en masa— hizo que se
interpretaran dogmaticamente como ausencias de registro, lo cual plan-
teaba la necesidad de postular la existencia de lagunas sedimentarias.

Los estratigrafos y sediment6logos de hoy saben cémo reconocer dichas
lagunas, sin necesidad de argumentar sobre la base de la continuidad o la
discontinuidad de la sucesion bidtica. En consecuencia, las ausencias
pueden ser evaluadas con los criterios propios de las ciencias que tratan
de la formacién de los materiales sedimentarios y sin hacer uso de enun-
ciados acerca de la evolucién biolégica que, a su vez, deberian ser contras-
tados independientemente. Al no hacerse de esta manera, surgié una
tautologia, a la cual no se ha prestado la debida atencién, como ya he
insistido en otras ocasiones: el registro es imperfecto porque presenta
discontinuidades y éstas se deben a que el registro es imperfecto (De Renzi
1992). Esto Gltimo, contra lo cual posiblemente advertia Huxley implicita-
mente en su consejo, ha sido, en mi opinién, uno de los motivos por los
cuales siempre se han subestimado las aportaciones de la paleontologia a
la teorfa evolutiva.

Muchos quisieron ver en el modelo evolutivo de la vida el reflejo de sus
convicciones ideolégicas e hizo falta la sintesis moderna de la evolucién



DE RENZI/ EVOLUCION Y REGISTRO FOSIL / 233

—surgida alrededor de los afios cuarenta del siglo Xx— con Dobzhanski,
Simpson, Mayr o Huxley (Julian), para mostrar que no hacia falta formular
hipétesis extracientificas (progreso, finalidad, etc.) y que la seleccién natu-
ral, junto con la base genética de la variabilidad, podia ser un argumento
vélido para dar una explicacion razonable de muchos hechos (cf. Mayr
1980).

Ahora bien, el registro fosil seguia presentando aspectos de discontinui-
dad que no necesariamente habia que explicar en términos de una intrin-
seca imperfeccién de aquél; Simpson (1944), el paleont6logo de la sintesis
moderna, ya habia visto que ese recurso no era necesario. Ademas, para
este autor tampoco se podia admitir sin més las explicaciones dela sintesis,
en su aspecto mds experimental de la genética de poblaciones, para dar
razén de los procesos que se observaban en el registro; éste debia ser la
clave de su contrastacién. A esto se refiere su famosa alusién sobre lo que
los genéticos de poblaciones podian explicar acerca de los cambios a partir
de un centenar de ratones durante diez afios y bajo condiciones controla-
das, pero no con millones de ratones durante millones de afios y condicio-
nes cambiantes, lo cual era realmente el aspecto esencial (Simpson, op. cit.).
Aqui estaba el problema de la distincién entre micro- y macroevolucién.
Ambos términos son fenomenoldgicos, y fueron acufiados por Dobzhans-
ki en 1937 (fide Goldschmidt 1940) y la cuestién bésica era sila segunda era
la simple consecuencia de la primera. Sibien la sintesis moderna mantenia
que la macroevolucién se reducia a microevolucion en una escala temporal
suficientemente larga, el desarrollo posterior de la paleontologia evolutiva
mostrd que, cuando menos, esto era bastante discutible.

Por otra parte, el paleontdlogo juega basicamente con los aspectos
morfoldgicos de los esqueletos mineralizados de los organismos. En tanto
que éstos estdn conectados con las caracteristicas mas relevantes del ser
que los contiene, aportan informacién esencial acerca del mismo: relacién
con la musculatura, con los 6rganos mas vitales, etc. En una gran mayoria
de casos, los esqueletos son caracteristicos de las especies a las cuales
pertenecen los organismos poseedores. Ello hizo que, desde buen princi-
pio, sus estudiosos los consideraran testimonio de aquéllas. Por el mismo
motivo, podian mostrar las vias seguidas por la evolucion morfoldgica. Es
cierto que la forma se hereda, pero otra cosa son los procesos por los cuales
se produce. La adaptacion es una idea que guia la investigacion morfolo-
gica desde antiguo, pero con un acento muy fuerte a partir del siglo XIX,
tal como queda reflejado en Darwin. Cuestiones tales como si existen
restricciones a las posibles variantes de forma o qué modelos sigue y como
explorarlos ha sido uno de los leitmotiv de la paleobiologia del siglo XX.

Finalmente, la extincion de especies fue para Darwin algo tan impor-
tante para la evolucion como podia ser la mortalidad de los organismos
en una poblacién determinada. La mortalidad de organismos asociados
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con determinadas variantes de sus caracteres (menos eficientes) determi-
narfa que la poblacion se fuera enriqueciendo, por accion de la selecciéon
natural, en aquellos cuyas variantes les confirieran mayor eficiencia. Lo
mismo ocurriria con las especies: aquellas cuyos organismos fueran mas
eficientes, como resultado de la accién de la selecciéon natural, acabarian
remplazando en sus hébitats a aquellas especies de organismos menos
eficientes, hasta que estas Gltimas se extinguieran. Darwin no creia en la
extincién en masa, precisamente por su adhesion al principio de unifor-
midad, que no concebia semejantes saltos. Sin embargo, los estudios mas
precisos del registro fosil han mostrado que tales extinciones de hecho
existen. Otra cosa es si su causa radica en el ambiente fisico o en la dindmica
interna de la biota.

Este articulo versara sobre las aportaciones conceptuales de la paleobio-
logia dela segunda mitad del siglo XX a las relaciones entre microevoluciéon
y macroevolucion; los enfoques acerca de la evolucién morfoldgica y su
entronque con la biologia evolutiva del desarrollo (evo-devo), y finalmente,
la problematica de la extincién.

MICROEVOLUCION Y MACROEVOLUCION
Gran parte de lo que se va a discutir en esta seccion estéd relacionado con
los aspectos disruptivos que muestra el registro fésil. Este muestra ciertas
discontinuidades bésicas que se hacia dificil explicar mediante una natu-
raleza en continuo cambio sin saltos; v.g., el surgimiento de la mayor parte
de la vida animal en el Cambrico, y mas cuando los estudios en muchas
secciones de materiales precimbricos revelaron enseguida que éstos po-
dian haber contenido fésiles, ya que su naturaleza sedimentaria estaba
muy poco alterada. La sintesis habia concebido un mecanismo tal como la
deriva genética, que Simpson (1944) utilizé6 para hablar de evolucién
cudntica (por salto), sin echar mano al manido recurso de la imperfeccién
del registro fésil. La deriva implicaria de por si discontinuidad, si bien se
podia dar inicialmente bajo condiciones de nula presién de seleccion. Las
presiones posteriores guiarian el cambio. Mediante la evoluciéon cuantica
se podia explicar el origen abrupto de la gran mayoria de filos animales en
el Cambrico. Todo esto irfa unido a la nocién de tasa de cambio evolutivo,
que en determinados momentos se aceleraria, como ya habia previsto
Darwin (ver también Gonzalez Donoso 2009). A Simpson le debemos la
idea de dar expresion cuantitativa a las tasas de evolucién. Para él, éstas
deberian medirse usando las medidas propias de la demografia (Simpson
1944).
Las pautas del registro se interpretaron entonces evolutivamente: las
radiaciones, el remplazamiento ecolégico u otras, que se explicaban, en
principio, mediante seleccién natural y adaptaciéon. Al mismo tiempo,
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muchas veces se observan tendencias de cambio morfol6gico, también
explicadas en términos de mejora adaptativa por seleccion natural. Laidea
bésica seria la de cambio evolutivo continuo. Las especies se transforma-
rian unas en otras gradualmente. De esta manera, la microevoluciéon
(pequenos efectos en poblaciones durante el transcurso del tiempo ecol6-
gico) daria lugar acumulativamente a los grandes cambios observados a
través del tiempo geolégico o macroevolucion.

Los problemas surgieron araiz delasideas de especiacién de Ernst Mayr
(1963), segtin las cuales una especie se originaria a partir de una pequena
poblacién aislada de otra especie ya existente. A causa de su pequefno
tamano, el cambio serfa rdpido, con un papel importante de la deriva
genética. La excesiva localizacion espacio-temporal tendria, como conse-
cuencia, que el acontecimiento fuera muy dificil de registrar paleontolégi-
camente. Ya no se tratarfa, pues, de una supuesta imperfeccion del
registro, sino de algo inherente a la naturaleza del propio proceso de
especiacion. Darwin (1859; pp. 172-179) ya habia previsto que por su exceso
de localizacion, las pequenas poblaciones, donde estarfan representadas
mayormente determinadas variantes, no aparecerian registradas (ver tam-
bién Gonzalez Donoso, 2009). El paleontélogo Niles Eldredge ya habia
explorado las consecuencias que tendria para el registro fésil la especiaciéon
concebida en tales términos. Sin embargo habia més, ya que las especies,
desde la primera hasta la dltima aparicién en el registro, parecia que
variaban muy poco. La idea de una variacion continua que condujera de
una especie a otra a través de formas intermedias, tal como se habia
postulado sobre todo después de Darwin (ver De Renzi y Pla 2009), habia
recibido dos golpes muy serios. Las especies mostraban durar intervalos
del orden de diez millones de afios sin cambios notables (estasis morfoldgi-
ca), dando derivaciones que representarian discontinuidades importantes,
es decir, estarian en un equilibrio sélo roto al iniciarse un proceso de
especiacion en una de sus poblaciones. Eldredge y Gould (1972) denomi-
naron esto teoria de los “equilibrios interrumpidos” (punctuated equilibria).
Una de sus consecuencias fue que los cambios evolutivos se concentraban
en los eventos de especiacién y no dentro del continuum temporal de la
especie. En este tiltimo, la especie mostraria una variacion restringida.

Ahora bien, la otra consecuencia fue que al ser las especies entidades
estables, ello implicaba que se las podia considerar como verdaderos
individuos y no como instantdneas congeladas, en momentos dados del
tiempo geoldgico, de un continuum de cambio. Ademds, cada especie
presentaria aspectos diferenciados con respecto a las otras dentro de un
mismo clado, a semejanza de lo que sucede con los organismos de una
poblacion, es decir, presentarian una variabilidad interespecifica. Esto impli-
caria algtn tipo de segregacién de variantes dentro del clado o grupo
monofilético a través del tiempo. Asimismo, las especies podrian presentar
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rasgos variables emergentes que no fueran de sus genomas, de sus orga-
nismos ni de sus poblaciones, sino de la especie como un todo. En conse-
cuencia, surgié la necesidad de ver la macroevoluciéon desacoplada,
cuando menos parcialmente, de la microevolucion, tal como propusieron
—entre finales de los setenta y principios de los ochenta— diversos
paleontdlogos, como fueron Gould (1980), Stanley (1979) y, posteriormen-
te, Vrba (1984) y Eldredge (1985). Vrba, ademas, replante6 el concepto de
seleccion en general y lo distinguié de otro concepto, el de “tria” (sorting),
a fin de evitar argumentos tautoldgicos. Tria alude a tasas diferenciales de
originacién y/o eliminacién de variantes, que simplemente constituyen un
patrén. El concepto de tria incluye los resultados de la seleccién, pero no
toda tria significa seleccién. En el caso de la seleccién, el patrén se explicaria
mediante la interaccion de las variantes hereditarias y emergentes de los
individuos con su ambiente. Ello podria plantear la posibilidad de la
seleccién de especies (en cambio, la selecciéon natural ordinaria operaria
sobre las variantes hereditarias fenotipicas de los organismos). Un ejemplo
de propiedad emergente en especies seria la distancia genética entre sus
poblaciones (no es ni de organismos ni de las poblaciones aisladas). Espe-
cies que presentaran mayores distancias genéticas tendrian ventajas frente
a las crisis bidticas.

Estos planteamientos condujeron a ver la evolucién en muy diferentes
niveles, con distintos tipos de individuos en cada uno; v.g., genes, orga-
nismos, poblaciones, especies y grupos monofiléticos. El conjunto adop-
tarfa la estructura de una jerarquia geneal6gica, con conflictos y sinergismos
entre niveles, a causa de las cadenas causales ascendentes y descendentes
que se establecerian entre los mismos; lo que ocurriera en un nivel reper-
cutiria en todos los demas (Buss 1987; Vrba 1989). En estas condiciones, se
propusieron diversos mecanismos macroevolutivos diferentes de la selec-
cién de especies, entre los que cabe mencionar la “hipétesis del efecto”, de
Vrba. En la hipétesis del efecto, un aspecto impuesto fortuitamente en un
clado, al nivel organismo o el nivel genoma, determinaria las tasas de
evolucién y dirigiria las presiones de seleccion y las tendencias del clado.
Una actualizacion de los problemas suscitados por los conceptos de selec-
cién de especies e hipétesis del efecto se puede encontrar en Lieberman y
Vrba (2005).

Se puede concluir que estos nuevos puntos de vista inciden en una
aproximacion en que el reduccionismo pierde protagonismo: si la sintesis
moderna ha acabado poniendo el acento en la reduccién de la evoluciéon
a los aspectos genéticos y moleculares, la aparicién de propiedades emer-
gentes en cada nivel de la jerarquia genealdgica da lugar a procesos que
afectan a todos los niveles. El pretender conferir a la selecciéon natural
ordinaria, que tiene un aspecto ecolégico indudable (el organismo, con sus
rasgos variantes y emergentes, interactia con su ambiente), el papel
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preponderante ha conducido a ver este mecanismo como el tinico causan-
te del cambio de frecuencias génicas, cuando esto Gltimo (patrén) puede
obedecer a otros procesos; entre otros, la seleccion de los propios genes
dentro del mismo genoma, que tiene lugar a otro nivel y puede dar lugar
a conflictos con la seleccién natural ordinaria, lo cual ya apuntaba Doolittle
(1982). La visién reduccionista deja paso a un punto de vista més holista o
sistemista, en tanto que cada individuo no es una simple suma de partes,
sino que éstas interacttan y dan lugar a propiedades emergentes y no
reductibles a otras de niveles mas bajos.

LA FORMA ORGANICA

A partir de Darwin, la forma, como tantos aspectos sujetos a variacion,
seria modelada por la seleccion natural a fin de lograr su adecuacién con
las exigencias impuestas por el medio, es decir, con su adaptacién al mismo
y la consiguiente integracién funcional tanto externa como interna. De esta
manera, se daba el espaldarazo a una larga tradicion funcionalista y
adaptacionista que habia que rastrear hasta Aristdteles (Nuno de la Rosa
2005). Esto no quiere decir que Darwin no pensara en aspectos internos o,
incluso, sin finalidad, como ocurre con los planes estructurales basicos
(Darwin 1859; p. 435), que modelaran la forma; o bien, cuando habla de
correlaciones de crecimiento (Darwin 1859; pp. 143-150), ya conocidas en
su época, cuya accion aceptaba en un sentido de totalidad y con capacidad
de imponer limitaciones (ver también De Renzi, 2009a). No obstante, hubo
mas tarde la tendencia a ver los organismos atomizados en conjuntos de
caracteres que evolucionaban independientemente, lo cual llegé a hacer
pensar que la seleccién los guiaba hacia éptimos, sin ninguna restriccién.
Los paleontdlogos, con Cuvier, ya se habifan planteado las bases del
estudio funcional de las estructuras representadas por los fosiles. El neo-
darwinismo proponia que las tendencias evolutivas significaban cambio
morfoldgico guiado por seleccién natural, en una direccién preferente y
en términos de mejora adaptativa. Sin embargo, esto volvia a incurrir en
la tautologia, puesto que en muchos casos no se conocia el significado
funcional de las estructuras representadas por los fésiles, sobre todo
cuando éstos tenian un parentesco muy remoto con las formas actuales.
En tales circunstancias, el método comparativo de Cuvier y sus seguidores
para analizar las adaptaciones no seria aplicable. El paleontélogo Martin
Rudwick (1961, 1964), propuso romper la dindmica tautolégica mediante
su método paradigmatico, que implicaba formular una hipétesis acerca
del modo de operar mecénico de las estructuras observadas, con especifi-
caciones que relacionarian diversos aspectos que, en principio, no parece-
rianimplicados. Tal manera de operar se asociaria a una funcién (filtracién,
vuelo, masticacion, etc.). La estructura que, al obrar mecanicamente de
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dicha manera, ejecutara esa funcién con la maxima eficiencia, dentro de los
limites impuestos por los materiales orgdnicos, serialo que Rudwick denominé
el paradigma para dicha funcién, que serviria como término de compara-
cién con las estructuras reales. Su propuesta consistia en simular el fun-
cionamiento mecanico de la estructura real. Si el modo de operacién se
aproximaba en eficacia al paradigma para la funcién propuesta, se admi-
tirfa en principio tal interpretacién; si no lo hiciera, se plantearia otra
funcién con su correspondiente paradigma.

Varios paleontdlogos, entre ellos David Raup, se han sentido en deuda
con la problemética que D’Arcy W. Thompson habia suscitado acerca de
la forma de los organismos desde 1917 (Thompson 1942). Este autor venia
a decir que, al ser los organismos entidades materiales, sus formas son
producto de las leyes fisicas que se traducen en términos geométricos y
matematicos. Como fruto de esto altimo, surge la morfologia teérica moder-
na, de la mano de Raup y Michelson (1965) y Raup (1966), y con ella un
nuevo concepto, el de morfoespacio o espacio de las formas posibles, una
herramienta basica para explorar los resultados de la evolucién morfolé-
gica (ver ademds, Hickman 1993; De Renzi, en prensa). La morfologia
tedrica tiene como pretensién la comprension de la forma orgénica en
términos de reglas geométricas simples (Gould 1970). El ejemplo bésico
desarrollado por Raup fue el de las conchas enrolladas isométricas, que se
explicaba con cuatro pardmetros asociados a las ecuaciones de una super-
ficie helicoidal. Estos cuatro parametros generaban el morfoespacio de las
conchas posibles, que mostraba que todas las conchas reales ocupaban sélo
porciones restringidas del mismo —y esta ocupacién, ademas, no era
aleatoria— mientras que otras geometrias, aunque posibles, no se habian
dado. Esto tiltimo abria un amplio abanico de problemas a resolver; en este
contexto, Gould (1970) harfa una defensa de los argumentos de Thomp-
son. La morfologia teérica ha visto una importante sintesis en McGhee
(1998).

Si bien los planteamientos de Rudwick representaron un avance —so-
bre todo, al reconocer limitaciones materiales a la evolucion de las estruc-
turas organicas— todavia no ponifan de manifiesto la profundidad de las
restricciones o limitaciones (constraints; las de Rudwick serian un caso
particular) en evolucién morfoldgica. La otra cuestion es el caracter de
optimizacién que aquellos planteamientos implican. El paleontdlogo
Adolph Seilacher (1970) habl6 a ese respecto de la necesidad de ver la
forma de los organismos regida por tres factores. Uno de ellos consistiria
en los requerimientos funcionales; la seleccién actuaria sobre la variabili-
dad permitida por los otros dos factores, que serian la filogenia o factor
histérico (el plan estructural o Bauplan se mantiene desde que se establece,
y limita histéricamente las posibilidades de la evolucién morfolégica y, por
tanto, la eficacia de las adaptaciones) y los modos de fabricacién (con sus
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restricciones puramente fisicas, ahistdricas). En esto consistiria lo que él
denomindé morfologia construccional (por diversos motivos, pasaria a llamar-
la biomorfodindmica; Seilacher 1991). La morfologia tedrica se constituiria en
uno de sus instrumentos de investigacién, sobre todo a la hora de explorar
las limitaciones evolutivas. Un libro reciente sobre esta temdtica es el
coordinado por Briggs (2005).

Una corriente de investigacion puesta en marcha por Gould (1977a),
puso sobre el tapete la cuestiéon de las relaciones entre ontogenia y filoge-
nia —algo que ya habia hecho De Beer (1958)— que béasicamente remitian
al concepto de heterocronia (cambios en la temporizacién y las tasas del
desarrollo en la filogenia). En dicha obra, Gould dio una argumentada
critica sobre la recapitulacién, junto con una reconsideraciéon de las rela-
ciones entre ontogenia y filogenia dentro del contexto de los procesos
operantes, y no tanto de una taxonomia puramente fenomenolégica de
las mismas. Toda esa taxonomia seria consecuencia de aceleraciones o
retardos que afectarfan a la temporizacion y a las tasas del desarrollo. Al
mismo tiempo, abogaba en términos de una disociacién en cuanto a las
unidades que se desarrollaban en el organismo, las cuales podian adquirir
una cierta independencia evolutiva. Con relacién a ello una importante
figura de la biologia del desarrollo, como fue el malogrado Pere Alberch,
se interesd por estas tematicas (Alberch, et al. 1979); se puede decir que él
y Gould contribuyeron, entre otros, a poner en marcha en sentido moder-
no la prometedora linea que relaciona desarrollo con evolucién, mas
familiarmente conocida como evo-devo. Al mismo tiempo, y aunque laidea
de disociabilidad de Gould ya venia de la concepcién denominada evolu-
cién en mosaico de Louis Dollo, se ponian las bases para avanzar en la nocién
de modularidad, que cristalizaria en los afos posteriores (ver Callebaut y
Rasskin-Gutman, eds. 2005). Vale decir que entre paleontologia y desarro-
llo embrionario siempre hubo suficiente sensibilidad de planteamientos,
en tanto que ambas tenian la forma como punto en comun, fuera en el
tiempo del desarrollo individual, fuera en el despliegue histdrico de for-
mas adultas (De Renzi 2009a, b).

Las ideas de Alberch (1980, 1982) sobre desarrollo mostraron cémo los
planteamientos de Seilacher, asi como la idea de los equilibrios interrum-
pidos, tenian una explicacion nada forzada en la estabilidad del desarrollo
embrionario, aunque, por ejemplo, la estasis ha recibido recientemente
una explicacién en el contexto de la sintesis moderna (cf. Eldredge, 2005).
La estabilidad del desarrollo seria la razén de la permanencia de los planes
estructurales (ver De Renzi 1982; Reif, et al., 1985) y de la estasis de las
especies. Los saltos asociados, contempordneos o no, con el aislamiento
reproductivo que define el inicio de la especiacién tendrian su explicacion
en los puntos de bifurcacién que poseeria el desarrollo concebido como
un sistema dindmico no lineal (cf. Alberch 1991). La subsiguiente estasis
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tendria su razén en la estabilidad del desarrollo (ver también De Renzi y
Pla 2009). Estas ideas ya subyacian en Waddington (1957). Todo esto no
harfa mas que reforzar un punto de vista internalista —en tanto que el
desarrollo, un proceso interno, tendria un rol regulador en la expresion de
los genes— y no el ambientalista dominante (acerca de las aportaciones
de Alberch a la paleobiologia, ver De Renzi 2009b).

Los puntos de vista internalistas de Alberch (v.g., 1991) tuvieron tam-
bién repercusiones en macroevolucion, en tanto que las posibles transfor-
maciones morfoldgicas no se darfan aleatoriamente, sino que unas lo
harian més probablemente que otras a causa de la naturaleza no lineal del
desarrollo embrionario, con el establecimiento de las correspondientes
tendencias, lo cual marcaria previamente las pautas a seguir por la selec-
cién natural.

Finalmente, y dentro del campo de la ciencia de la forma, cabe tratar un
nuevo concepto, el de “exaptacion”, introducido por Gould y Vrba (1982),
que hace alusién a un problema ya planteado por Darwin (1859; p. 437,
acerca de los huesos craneales en mamiferos placentarios y reptiles). Se
trata de un concepto ausente en dicho campo, y se refiere a que existen
estructuras que rinden un servicio al organismo que las posee, pero sin
estar modeladas para su destino actual, como lo estan las adaptaciones,
por la seleccién natural. De esta manera, las adaptaciones poseen funciones,
mientras que las exaptaciones tienen efectos. Dichos autores reunirian
ambos conceptos como aspectos de uno mds amplio, el de “aptaciéon”. La
consecuencia de esto seria que la morfogénesis, por sus propias leyes, de
caracter interno, harfa surgir estructuras que luego hallarian, o no, una
utilidad; v.g., el pelo o la pluma (De Renzi 2009b). Se puede decir que toda
adaptacion es precedida por una exaptacion.

LA EXTINCION Y LA DINAMICA DE LA BIOTA
El altimo grupo de aportaciones a la teoria evolutiva tiene sus raices en el
enfoque del estudio de los fésiles a partir del siglo xvil. Me refiero a la
posibilidad de la extincién de las especies, en tanto que la gran mayoria
de fosiles corresponde a especies que ya no existen actualmente. La
extincion representa un motor macroevolutivo tan importante como la
mortalidad en poblaciones lo es en microevolucién. La posibilidad de
extincion fue refrendada por Cuvier a principios del siglo XIX, si bien ya
habia sido intuida —y discutida— en las épocas inmediatamente anterio-
res. Las primeras propuestas de Cuvier iban en el sentido de que muchas
especies se extinguirian simultineamente, por catdstrofes. Sin embargo,
Lyell, en nombre de la uniformidad de la naturaleza, defendia que las
especies no se extinguian simultdneamente, sino que lo hacian unas con
independencia de otras. Podemos decir que, de alguna manera, ambos
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tenian razén. Hoy dia hablamos de extincién en masa, que aludiria a la
primera, y de extincién de fondo, para la segunda. En términos modernos,
se dice que existe una tasa de extincién asociada a la biota, responsable de
la extincién de fondo. Un incremento sustancial de dicha tasa, bien sea
acelerando gradualmente durante un breve periodo del tiempo geolégico
(1a3Ma) o stibitamente (catastrdficamente), en el tiempo ecoldgico, da lugar
a extinciones en masa. Pasado ese intervalo, las tasas volverian a los valores
iniciales, propios de la extincién de fondo.

Se ha comentado que existiria una dicotomia causal para ambos tipos
de extinciones. La extincién de fondo tendria su causa en la dindmica
interna de la biota y cada taxén (por ejemplo, géneros o familias) conten-
dria especies que siempre avanzarian en competicién con otras que, a su
vez, también lo harfan, dando como resultado una probabilidad de extin-
cién constante y caracteristica de las especies del taxén. Es lo que se ha
denominado “hipétesis de la reina roja” de van Valen, en los afios setenta,
obtenida a partir de los datos de supervivencia taxonémica de especies a
través del tiempo geoldgico. Aunque ecélogo, para van Valen los datos del
registro fosil eran una fuente de informacién relevante.

La extincién en masa, en cambio, tendria su causa en el ambiente fisico,
sobre todo el clima. Los afios ochenta han generado un importante volu-
men de aportaciones al respecto, tanto de refinamiento de los datos brutos
como de teorfa. En estos terrenos se debe citar los nombres de varios
paleontdlogos, como el ya nombrado David Raup (1987), John Sepkoski
(1981, 1984) o David Jablonski (1986), entre otros. Las causas afectarian
simultdneamente a las biotas terrestre y marina. Ademas, el clima puede
estar condicionado por la biota y entonces seria la dindmica de ésta la
inductora. Si no es asi, es la dindmica de la Tierra misma la que lo
condiciona: movimientos de placas tecténicas, orogenias, vulcanismo ge-
neralizado, etc. O bien agentes extraterrestres, como pueden ser impactos
de grandes meteoritos, con consecuencias semejantes al vulcanismo gene-
ralizado, al emitir gran cantidad de polvo y gases a la atmosfera y debilitar
la radiacion solar que llega a la Tierra.

Ahora bien, la extincién de fondo estd salpicada por episodios de
extincion que alternan con tiempos de ausencia de extincién (Raup 1987).
Algunos de estos episodios se presentan como simultdneos y entonces
vuelve la explicacién dicotdmica, ya que la simultaneidad es atribuida a
cambios globales del medio fisico. Al mismo tiempo, el paleontélogo
McKinney (1997) ha efectuado una importante revisién acerca de la llama-
da vulnerabilidad selectiva, por la cual existen especies que, por sus rasgos,
estdn mas abocadas que otras a la extinciéon. Aun asi, en las extinciones en
masa, esto puede no tener importancia.

Hacia finales de los afios noventa, diversos autores expertos en dindmi-
ca de sistemas, como el catalan Ricard Solé, hicieron hincapié en algunos
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hechos. En primer lugar, que si tomamos cualquier grupo, v.g., equinoder-
mos, encontramos un espectro continuo de magnitudes de extincién, es
decir, desde momentos en que solamente tiene lugar la extincién de un
solo taxén del grupo, hasta momentos en que tiene lugar la extincién
simultdnea de muchos. En segundo lugar, que las extinciones de mayor
magnitud serian raras mientras que las de menor magnitud serian las mas
frecuentesy, en tercer lugar, que dichaley de frecuencia decreciente segtin
la magnitud, serfa una ley de potencia negativa. Esto estaria ligado a la
dindmica interna de la biota. Aparte de lo dicho, el espectro continuo de
la magnitud total (todos los taxones) de las extinciones ha sido documen-
tado con gran precisiéon por MacLeod (2003).

La dindmica interna de la biota era vista, sobre todo por el paleont6logo
John Sepkoski (1981,1984), como algo expresable mediante ecuaciones de
diversificacién no lineales, que condujeron, inicialmente, a entender la
biota animal marina en términos de tres faunas evolutivas: la fauna cam-
brica, la fauna paleozoica y la fauna moderna que, aunque arrancarian del
final del PrecAmbrico, llegan a la actualidad. Elnombre de las dos primeras
alude a que alcanzarian el climax en el Cambrico, la primera, y en el
Paleozoico —a partir del Ordovicico— la segunda, mientras que la fauna
moderna todavia no lo habria alcanzado. En este modelo, las tasas de
originacién y extincién son diversidad-dependientes y las grandes extin-
ciones son vistas como incidencias externas que aumentarian bruscamente
las tasas ordinarias de extincion en un intervalo breve, con restauracién
inmediata de las tasas de extincion ordinarias.

La argumentacion de Solé, et al. (1999) va en el sentido de que la biota,
a causa de la autorganizacion, cuyo rasgo es la no linealidad —lo cual
coincide con la dindmica planteada por Sepkoski— tiende a un estado
critico autorganizado que, una vez alcanzado, muestra desplomes de
todas las magnitudes posibles, lo cual es consecuente con las leyes de
potencia negativa, que ignoran condiciones iniciales y son independientes
tanto de escalas espaciales como temporales. A favor de esto estan las
conexiones en namero creciente que se producen entre las especies de la
biota; la extincién de una especie puede arrastrar la de otras conectadas
con ella. Si las causas de la extincién en masa fueran tinicamente ambien-
tales, se extinguirian solamente las especies que se han denominado
vulnerables. Sin embargo, la gran extincién pérmica arrastr6 una parte
cercana a la totalidad de la biota, y ello ha sido explicado basicamente por
efecto invernadero y vulcanismo generalizado en Siberia (Kidder y Wors-
ley 2004). Muy probablemente, se podria interpretar mas bien como una
cuestién de rotura de conexiones entre las especies vulnerables y aquellas
que no lo eran.
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CONCLUSION
Muchos de los planteamientos actuales de la paleobiologia evolutiva han
puesto de manifiesto cuestiones de fondo que Gould (1977b) ya habia
resumido en tres grandes preguntas: 1) acerca de la direccion del cambio.
Aqui habria que considerar modelos de cambio direccionales, unidos a
ideas tales como progreso, o bien sin direccién, con una biota en estado
estacionario, propios de la uniformidad de la naturaleza. 2) acerca del
modo de cambio; el motor del cambio seria interno o ambiental. Finalmen-
te, 3) acerca del tempo de cambio. Su naturaleza podria ser gradual —pro-
pia de la uniformidad— o saltacional —mas propia de planteamientos
dialécticos; ver Alberch (1989). La teoria evolutiva mas generalizada se ha
movido en contextos de cambio estacionario (tasas de evolucién constan-
tes, caracter markoviano), con una fuerte componente ambientalista (pri-
mado de la seleccién y de la adaptacion) y tempos graduales. Muchos de
los puntos de vista paleobiolégicos han mostrado que, sin detrimento de
los aspectos anteriores, los alternativos (direccionalidad, internalismo y
saltacionismo) tienen razén de ser, lo cual no induce a una lucha entre
alternativas, de a ver quién tiene razén, sino a una pluralidad de miras que
s6lo puede beneficiar a la teorfa evolutiva. A ello hay que afadir que
muchos paleobiélogos evolutivos adoptan una posicion mas holista, a
diferencia del reduccionismo generalizado, que proclaman muchos cole-
gas del campo neontoldgico. En tanto que el registro f6sil constituye el
archivo de la evolucién, sus estudiosos tienen algo esencial que aportar.

Una version de este trabajo fue presentada en el seminario “Darwin in memo-
riam. Las teorfas de la evolucion hoy”, celebrado del 14 al 18 de junio de 2008
en la Universidad Internacional Menéndez y Pelayo en Valencia Espana. El
seminario fue organizado por el Museo Valenciano de Historia Natural y conté
como directores a José Sanmartin, de la Universidad de Valencia y director del
Centro Reina Sofia de Espafia; a Ratl Gutiérrez Lombardo, del Centro de
Estudios Filoséficos Politicos y Sociales Vicente Lombardo Toledano de México;
a Jorge Martinez Contreras, de la Universidad Auténoma Metropolitana-Izta-
palapa de México, y a José Luis Vera, del Instituto Nacional de Antropologia e
Historia, de México. Participaron destacados académicos, como Francisco José
Ayala, José Adolfo de Azcarraga Feliu, Camilo J. Cela Conde, Carlos Castrode-
za, Antonio Diéguez y Andrés Moya.
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