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CAPÍTULO 3. LA EVOLUCIÓN DE LA TEORÍA 
EVOLUTIVA. (SEGUNDA PARTE). 
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1. INTRODUCCIÓN. 
En el presente capítulo se resumen los antecedentes que dan origen a la teoría sintética de la 

evolución durante la primera mitad del siglo XX, y se muestra el estado actual del desarrollo que estos 

componentes han tenido a partir de la segunda mitad del siglo XX, reconocidos todos como una necesaria 

extensión o expansión de la teoría sintética. 

Respecto de la teoría sintética de la evolución, revisaremos el rol jugado en su gestación por la 

Genética clásica junto con el aporte entregado por los naturalistas darwinianos, donde destacan las obras 

de Alfred R. Wallace (1823-1913) y August Weismann (1834-1914). Las evidencias de la genética de 

poblaciones mostraron que el carácter gradual de la evolución descrito por Charles Darwin (1809-1882) se 

podía entender como la acumulación en el largo plazo de pequeños cambios mutacionales, los que en su 

conjunto podían llegar a otorgar una ventaja selectiva a los portadores de dichos cambios. Por otra parte, los 

naturalistas rescataron de Darwin su visión poblacional de los procesos evolutivos, reformulando desde ese 

enfoque la respuesta a la pregunta sobre los mecanismos que podían dar origen a las nuevas especies de 

organismos.  

A partir de estos antecedentes, focalizaremos la atención en la definición del concepto de especie y 

el estudio de las causas de la especiación, y en el papel que en este proceso juegan las mutaciones y la 

selección natural. En comparación con el darwinismo clásico, la teoría sintética de la evolución mostró que 

para entender las causas del origen de las especies no bastaba con explicar el origen de la variación a nivel 

intrapoblacional, sino que, además, había que conocer el origen del aislamiento reproductivo entre las 

poblaciones (escala interpoblacional). 

Pero la excesiva importancia asignada a la selección natural como factor del cambio evolutivo y al 

rol determinante de la genética de poblaciones para entender la naturaleza de la variación fenotípica estimuló 
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a partir de la segunda mitad del siglo XX la revisión de los principios sobre los que se sustentó la teoría 

sintética de la evolución. En particular, en las últimas décadas se han acumulado numerosas evidencias que 

muestran la importancia que juegan en la evolución de los seres vivos: 1) los procesos epigenéticos o 

modificaciones post-transcripcionales, 2) la variación fenotípica, especialmente en los primeros estadíos del 

desarrollo del individuo (enfoque Evo-Devo), 3) el crecimiento alométrico y el desarrollo heterocrónico, y 4) 

los cambios macroevolutivos de naturaleza intermitente.  Dada su relevancia y actualidad, dedicaremos la 

segunda parte de este capítulo a revisar este conjunto de nuevos conocimientos. El enfoque Evo-Devo 

integra la genética del desarrollo y el conocimiento sobre el rol de los cambios epigenéticos para explicar el 

origen y evolución de la diversidad biológica (Gilbert, 2010). Junto con hipótesis y modelos recuperados de 

la "trastienda" de la teoría sintética de la evolución, lo que se aplica en particular al enfoque Evo-Devo, este 

conocimiento constituye lo que muchos autores definen como la extensión o expansión de la teoría sintética 

de la evolución (Handschuh y Mitteroecker, 2012; Pigliucci, 2007; Pigliucci y Müller, 2010). 

2. ANTECEDENTES DE LA TEORÍA SINTÉTICA DE LA EVOLUCIÓN 
 

De acuerdo con la teoría sintética, la evolución es un proceso gradual que ocurre a partir de leves 

cambios de base hereditaria -mutaciones y recombinación, en el caso de las especies con reproducción 

sexual-, los cuales se expresan como variantes fenotípicas que son sometidas a nivel poblacional a la acción 

de la selección natural, donde el estudio de los eventos que ocurren en escala ecológica, a nivel de 

poblaciones  y especies (microevolución), debería ser suficiente para entender los cambios observados en 

escala geológica, a nivel de linajes de especies (macroevolución) (Manríquez y Rothhammer, 1997). Este 

enfoque refleja el resultado de una larga y sostenida discusión ocurrida entre los genetistas clásicos y los 

naturalistas neodarwinianos durante las primeras décadas del siglo XX respecto de la naturaleza del cambio 

evolutivo y de sus causas subyacentes, el rol de las mutaciones del material hereditario y de la selección 

natural, así como sobre cuáles eran los problemas de investigación prioritarios de la teoría fundada gracias 

a los trabajos de J.B. Lamarck (1809), Ch. Darwin (1859) y A.R. Wallace (1889). El término "Neodarwinismo" 

fue acuñado por George J. Romanes en 1895 (cit. por Reif, 2000), y se refiere a "the pure theory of natural 

selection to the exclusion of any supplementary theory", como lo plantean los naturalistas darwinianos de 

fines del siglo XIX, representados por Wallace y, especialmente, por Weismann, cuyos trabajos habrían 

refutado para siempre las teorías sobre la transmisión somática del material hereditario (pangenesis), y la 

herencia de caracteres adquiridos (lamarckismo). Erróneamente, se homologa "Neodarwinismo" (Romanes, 
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1895), con "Teoría sintética de la evolución" (Huxley, 1942). Para una extensa discusión sobre las bases 

históricas y teóricas de esta diferencia, ver el trabajo de Reif et al., (2000). 

3. LA VISIÓN DE LA GENÉTICA Y DE LOS NEODARWINISTAS SOBRE LA EVOLUCIÓN 
 

   Los principios de Mendel fueron re-descubiertos en 1900 por Karl Correns, Erich von Tschermack  y 

H. de Vries, mientras que Haldane  escribió la primera traducción al inglés del trabajo de Mendel. Genetistas 

como H. de Vries (1906) y W. Bateson (1909), plantearon que el cambio evolutivo era de naturaleza saltatoria 

debido al papel preponderante que jugarían las mutaciones como agente de dicho cambio en comparación 

a la selección natural, la cual tendría un rol más bien pasivo o secundario, participando solo en la mantención 

de las variantes más ventajosas y en la eliminación de las mutaciones deletéreas o dañinas. De igual manera, 

el nuevo conocimiento de la genética mendeliana sobre el modo de herencia y la naturaleza del material 

hereditario puso en duda la validez del concepto de especie utilizado por Darwin, quien lo hacía equivalente 

al de variedad, en contraposición al concepto tipológico predominante en su época. Respecto de las 

mutaciones, de Vries (1906) señala que las mutaciones no solo representan el principal factor evolutivo que 

explicaría el origen de las nuevas especies sino que, además, la generación de nuevas especies a partir de 

formas pre-existentes  se  produciría  por  “saltos  bruscos”.  Por  su  parte,  sobre  el  problema  del  concepto  de  
especie, Bateson (1909) resalta la importancia que tiene el enfoque de la Genética para su comprensión, ya 

que  permite  distinguir  la  variación  real,  de  tipo  genético,  de  aquella  variación  “fluctuante”,  debida al ambiente 

u otros factores que no pueden ser transmitidos a la descendencia. 

Así, los genetistas consideraban que un problema prioritario de la teoría de la evolución era conocer 

el origen de las mutaciones del material hereditario (variantes alélicas) y entender cómo el cambio de las 

frecuencias génicas a nivel poblacional podría explicar el cambio evolutivo. Para cumplir con estas tareas, 

un fuerte énfasis fue puesto en el uso de nuevas técnicas experimentales desarrolladas en el modelo de la 

mosca del vinagre (Drosophila melanogaster) y en la elaboración de modelos matemáticos para explicar y 

predecir objetivamente el cambio de las frecuencias génicas. Ello, en contraposición a la inferencia basada 

en la observación que aplicaba la mayoría de los naturalistas de la época. Estos aspectos quedaron 

claramente reflejados en las palabras pronunciadas el 25 de agosto de 1932 por Thomas H. Morgan al cierre 

de su intervención en el VI Congreso Internacional de Genética, dedicadas a resumir las primeras tres 

décadas de desarrollo de esta disciplina desde el redescubrimiento de los principios mendelianos el año 

1900. En esta reunión, Morgan planteó que uno de los problemas más importantes de la Genética en el futuro 

inmediato era conocer la naturaleza del proceso mutacional y el rol que en dicho proceso juegan las 
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modificaciones físico-químicas. Entre las causas de la brecha existente entre genetistas mendelianos y 

naturalistas darwinianos Mayr señala a Th. Morgan como uno de los mayores responsables. Según Morgan, 

los evolucionistas que no ocupaban el método experimental se dedicaban solo a "filosofar" (cf. prólogo en 

Mayr and Provine, 1998) 

En contraposición a esta visión de la genética mendeliana clásica, los naturalistas darwinianos eran 

gradualistas, y consideraban que selección natural era el principal factor de cambio evolutivo. En este 

contexto, el rol de las mutaciones del material hereditario era condición necesaria pero no suficiente, ya que 

solo otorgaba la "materia prima" de la evolución, aunque no representaría en sí un factor evolutivo que 

promoviera activamente la formación de nuevas especies. Según AR Wallace (1889), la condición más 

importante de todas para que ocurra especiación es que las variaciones ocurran en una cantidad suficiente, 

que sean de la bastante diversidad y estén representadas en un gran número de individuos, como para 

proveer un gran material para que la selección natural actúe y dé origen a nuevas especies. 

De acuerdo con los investigadores representantes de esta visión, el factor evolutivo responsable de 

la especiación es la selección natural. En este aspecto, los neodarwinistas se distinguieron claramente del 

propio Darwin, quien mantuvo una posición más bien ecléctica al respecto. En el "Origen de las especies" 

Darwin, además de considerar que las especies eran meras variedades, reitera su convicción de que junto 

con la selección natural, pueden ser causa de la variabilidad de los seres vivos las "leyes del crecimiento" 

(i.e. alometrías), e, incluso, la herencia de caracteres adquiridos durante la vida de los individuos en 

respuesta a los cambios ambientales (lamarckismo). La idea la desarrolló extensamente Wallace (1889), en 

su obra "Darwinismo", donde considera como punto de partida del proceso de especiación el fenómeno de 

"divergencia de  caracteres", o aumento de la frecuencia de los individuos de una misma especie que son 

portadores de variantes que otorgan mayor sobrevida y dejan mayor descendencia en determinadas 

condiciones ambientales, en comparación a los demás miembros de la misma especie. El ejemplo clásico, 

tomado de Darwin, es el de los escarabajos ápteros de la Isla de Madeira donde, debido a los fuertes vientos 

que azotan sus costas, más de 200 de las 550 especies de la familia Scarabidae presentan alas reducidas 

o no las presentan del todo, a diferencia de los escarabajos de Europa continental, que prácticamente no 

muestran este rasgo. Debido a que es imposible que los escarabajos sin alas hayan poblado la isla desde el 

continente (única posibilidad de poblamiento dado ese escenario geográfico), lo más probable es que en las 

islas haya ocurrido la divergencia de este caracter bajo la acción de la selección natural a partir de un 

ancestro alado que llegó desde el continente. Según Wallace (1889), bajo determinadas circunstancias este 

proceso podría conducir a la formación de nuevas especies mediante la selección de los atributos que 
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potencian o promueven la infertilidad entre las especies incipientes, seleccionado en contra a los eventuales 

híbridos en las especies que no expresan el fenotipo totalmente adecuado (no volar), aumentando de este 

modo el aislamiento reproductivo, condición esencial para que ocurra especiación. Así, desde la visión de 

los neodarwinistas, cuando el caracter modificado es de gran importancia porque afecta directamente la 

existencia de muchas especies haciendo muy difícil su subsistencia a menos que efectúen un cambio 

considerable en su estructura o en sus hábitos, entonces dicho cambio  podría deberse, en algunos casos, 

a la selección natural, y tendría como resultado la formación de nuevas variedades y especies. La selección 

en contra de los híbridos conducente a especiación se conoce como "efecto Wallace", y ha sido corroborada 

experimentalmente en poblaciones naturales de origen vegetal (rev. Ollerton, 2005) y animal (rev. Ritchie, 

2007). 

Según Wallace (1889), y a diferencia de lo planteado por los genetistas clásicos, centrados en el 

análisis de las causas de la variación y herencia del material hereditario, para los naturalistas neodarwinianos 

el problema prioritario de la teoría de la evolución consistió en dilucidar y entender las causas del origen de 

las especies, y en analizar el rol que le cabría en este proceso a la selección natural. 

4. LA TEORÍA SINTÉTICA Y EL ORIGEN DE LAS ESPECIES 
Como resultado de las investigaciones experimentales y de campo llevadas a cabo por genetistas, 

zoólogos y botánicos, a fines de la década de 1940 ya se habían publicado los principales trabajos de 

integración entre los conocimientos fundadores de  la teoría cromosómica de la herencia y de la visión 

poblacional y biogeográfica, características del pensamiento darwiniano (Tabla 1). 

Este nuevo enfoque, definido como teoría sintética de la evolución (Huxley, 1942), permitió superar 

las diferencias aparentemente irreconciliables entre los puntos de vista de los genetistas clásicos y los 

naturalistas neodarwinianos. Entre los principales aportes de la teoría sintética al conocimiento sobre las 

causas de la evolución y de sus factores determinantes, destacan: i) la definición operacional de conceptos 

centrales de la teoría de la evolución /especie, modelos de especiación, mecanismos de aislamiento 

reproductivo (pre- y postcigótico), selección estabilizadora, flujo génico, acervo (pool) genético, etc./, ii) la 

demostración matemática y posterior corroboración empírica de que una pequeña ventaja selectiva podía, a 

largo plazo, llegar a tener un impacto evolutivo mayor para la adecuación biológica de la población, iii) la 

demostración experimental de que la variación fenotípica continua era causada por cambios mutacionales 

de naturaleza discreta, iv) la demostración de la consitución heterocigota y altamente variable de la mayor 

parte de las variantes genéticas presentes en las poblaciones naturales, v) el establecimiento de la base 
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hereditaria de las variaciones geográficas (altitudinales, clinales, etc.) de valor adaptativo, vi) la descripción 

de patrones generales del cambio evolutivo en la escala geológica. Considerando la diversidad e importancia 

de cada uno de estos tópicos, y la imposibilidad de darles la debida cobertura en el marco del presente 

capítulo, a continuación nos centraremos en la definición del concepto de especie y en los fundamentos de 

los "modelos" de especiación como uno de los ejemplos más ilustrativos del aporte de la teoría sintética de 

la evolución al desarrollo de la teoría evolutiva del siglo XX.  
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Tabla 1: Principales trabajos relacionados con los antecedentes del darwinismo y el neodarwinismo (1809-1930), y el 
establecimiento (1930 -1966), y la expansión (1966-2010) de la teoría sintética de la evolución. 

Año Autor Trabajo Contribución 

1809 J.B. Lamarck Philosophie zoologique Entrega evidencias de la evolución como un proceso 
natural. Plantea primera hipótesis sobre el origen 
filogenético de los vertebrados. 

1858 Ch. Darwin On the perpetuation of varieties and 
species by natural means of selection 

Definen a la selección natural como factor evolutivo, 
y establecen las condiciones para que ésta ocurra 
(sobrefecundidad, variación y herencia). A.R. Wallace On the tendency of varieties to depaert 

indefinitely from the original type 
1859, 
1871 

Ch. Darwin The Origins of Species by means of natural 
selection, The Descent of Man and 
Selection in relation to Sex 
 
 

Desarrolla in extenso las teorías de selección 
natural, selección sexual y descendencia con 
modificación,  entregando las evidencias que las 
sustentan, incluyendo el caso de nuestra especie. 
Propone sistema natural de clasificación de la 
diversidad biológica basado en relaciones 
“genealógicas”,   ilustrado  por   la  metáfora  del   “árbol  
de  la  vida”. 

1889 A.R. Wallace Darwinism Plantea que la selección natural conducente a la 
divergencia de caracteres es la principal causa de la 
formación de nuevas especies. 

1893 A. Weismann The Germ-Plasm. A theory of heredity Propone que solo las variaciones que ocurren en los 
tejidos germinales se transmiten a las siguientes 
generaciones y, por lo tanto, tienen valor evolutivo. 

1930 R.A. Fisher Genetical theory of natural selection Muestra que el valor de adecuación biológica 
(fitness) es proporcional a la variación genética de 
una población (Teorema fundamental de la 
selección natural). 

1932 S. Wright The roles of mutation, inbreeding, 
crossbreeding and selection in evolution. 

Desarrolla el modelo de la evolución de las 
mutaciones   como   un   paisaje   de   “cimas”   y   “valles”  
con diferentes valores adaptativos. 

 J.B.S. Haldane The time of action of genes, and its bearing 
in some evolutionary problems 

Estudia las bases celulares (vías metabólicas) de la 
expresión génica diferencial, y discute su rol en la 
evolución. 

1937 Th. Dobzhansky Genetics of the origin of species Define las especies como unidades naturales y la 
especiación como proceso de aislamiento 
reproductivo de variantes genéticamente 
polimórficas con valor adaptativo.  

1942 E. Mayr Systematics and the origin of the species Desarrolla los modelos de especiación (alopátrida, 
simpátrida, peripátrida, etc.) en relación a 
escenarios geográficos que limitan el flujo génico 
entre las poblaciones.  

 J. Huxley Evolution. The modern synthesis Resume el conocimiento de la genética mendeliana 
y el naturalismo neodarwiniano y formaliza los 
contenidos de la teoría sintética de la evolución. 

1944 G.G. Simpson Tempo and mode in evolution Plantea que en la escala geológica, la tasa de 
cambio evolutivo es dependendiente del tiempo y de 
la acumulación de nuevas mutaciones a nivel 
poblacional. 
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1950 G.L. Stebbins Variation and evolution in plants Muestra la unicidad (patrones generales de 
especiación) y especificidad (series poliploides) del 
cambio evolutivo en las poblaciones de vegetales.  

1966 G.C. Williams Adaptation and natural selection Discute que la selección natural actúe solo a nivel 
individual y desarrolla el concepto de selección 
grupal. 

1972 N. Eldredge & S.J. 
Gould 

Punctuated equilibria: an alternative to 
phyletic gradualism 

Discuten que el gradualismo sea el único proceso 
que explica el cambio filogenético y desarrollan el 
modelo alternativo de evolución por equilibrio 
intermitente. 

1978 S.J. Gould & R. 
Lewontin 

The Spandrels of San Marco and the 
Panglossian paradigm:  
A critique of the adaptationist programme 

Discuten el programa adaptacionista y argumentan 
la necesidad de estudiar el rol de los factores 
estructurales, ontogenéticos y filogenéticos 
para explicar el cambio evolutivo. 

1983 M. Kimura The neutral theory of molecular evolution Muestra rol de las mutaciones selectivamente 
neutras en la evolución y la importancia de la deriva 
génica como mecanismo alternativo a la selección 
natural. 

1970 L. Margulis Origin of eukaryotic cells Discute la visión de la evolución como una exclusiva 
competencia por recursos, y desarrolla la visión 
alternativa de formación de nuevos linajes por 
endosimbiosis de organelos y complementaridad 
celular. 

1995 E. Jablonka & M.L. 
Lamb 

Epignetic inheritance and evolution Muestra la importancia que poseen en la evolución 
las modificaciones epigenéticas del genoma debidas 
a causas ambientales, post-transcripcionales. 
Discute el carácter universal de la herencia 
mendeliana. 

1997 J. Gerhart & M.W. 
Kirschner 

Cells, embryos and evolution Muestran el rol de los cambios que ocurren durante 
el desarrollo y de los ambientes celulares 
extranucleares en la variación y evolución 
fenotípicas. 

2002 S.J. Gould The structure of evolutionary theory Establece las condiciones que deben cumplirse para 
que ocurra una nueva síntesis evolutiva, define los 
componentes del núcleo duro del darwinismo y 
muestra su vigencia. 

2010 M. Pigliucci & G.B. 
Müller 

Evolution. The extended synthesis Resume el programa de investigación de la teoría 
evolutiva expandida, que incorpora las críticas 
realizadas en el último medio siglo a los supuestos 
básicos de la teoría sintética.  
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Figura 1: Dimensiones, hipótesis subsidiarias y supuestos 
paradigmáticos utilizados para definir el concepto de especie en el marco 
de la teoría sintética de la evolución. 
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Como resultado del carácter gradual que atribuyera a la evolución, Darwin no demarcó diferencias 

entre especie y variedad, lo que influyó fuertemente  en   su   concepción   sobre   las  especies   como   “meras  
variaciones”,  dejando  pendiente  el  problema  sobre   las  causas  del  origen  de   las  especies.  Según Darwin 

(1859)  “La única guía a seguir para determinar si una forma debe ser clasificada como una especie o una 

variedad es la opinión de los naturalistas de juicio sólido y amplia experiencia”. Según Mayr (1982), si hay 

algún avance en comparación a lo que ocurría en la época de Darwin respecto del concepto de especie, es 

en la claridad que se tiene hoy sobre los puntos en los que no hay consenso al definirlo. Destacan, sin 

embargo, dos aspectos consensuales de interés. 

En primer lugar, en la actualidad la inmensa mayoría de las definiciones del concepto de especie 

son desde el punto de vista lógico, reales antes que nominales, y, en segundo lugar, según la visión de 

mundo desde la que dichas definiciones son enunciadas, predomina el enfoque evolucionista antes que el 

tipológico. La definición real de un concepto es un juicio que explica el contenido del concepto e intenta 

resolver un problema ontológico. Por ejemplo, dado que la especie es una entidad real, el problema 

ontológico a resolver es ¿qué es la especie? La solución al problema ontológico es operacional; tiene entre 

sus requisitos la elaboración de criterios que permitan poner a prueba la definición del concepto (aunque no 

sus causas). Ejemplos de definiciones reales del concepto de especie son las mostradas en la Fig. 1. En 

relación al concepto de especie, desde la consolidación de la teoría sintética de la evolución hasta hace 

aproximadamente dos décadas se utilizó de manera casi exclusiva la definición basada en criterios 

“biológicos”  de  especie.  Gran  parte  del  desacuerdo  que  hay  respecto  de  la  adopción  de  una  definición  en  
particular del concepto de especie se debe a que no se explicitan sus dimensiones, las hipótesis subsidiarias 

ni los supuestos paradigmáticos que las sustentan (Fig. 1). Y esto es relevante para entender el proceso que 

da origen a nuevas especies. Como bien señala Wiley (1981), la definición del término especie se constituye 

sobre la base de un concepto de especie, y el concepto mismo afecta profundamente la forma en que los 

investigadores enfocan el origen de las especies que estudian. 

Por otra parte, en relación al problema de las causas de la especiación, se han propuesto modelos 

paradigmáticos que intentan explicar dichas causas, conocidos a partir de Mayr (1942 como   “modos”  de  
especiación (cf. Box). 
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5. EXTENSIONES DE 
LA TEORÍA SINTÉTICA 
DE LA EVOLUCIÓN 

El llamado corpus de 

la teoría sintética de la 

evolución incluye en su núcleo    

la naturaleza particulada 

(mutacional) de la variación, el 

mecanismo mendeliano de la 

herencia, el rol dominante de 

la selección natural como 

factor evolutivo, y el carácter 

gradual del cambio evolutivo. 

Existe consenso en la 

necesidad de integrar al 

corpus   o   “núcleo   duro”   de   la  
teoría sintética de la evolución 

el conocimiento obtenido en 

las últimas décadas sobre el 

rol que juegan en la evolución: 

1) la herencia epigenética, 2) 

la variación fenotípica, 

especialmente la que se expresa durante los primeros estadíos del desarrollo del individuo, 3) el crecimiento 

alométrico y el desarrollo heterocrónico, y 4) los cambios macroevolutivos de naturaleza intermitente. De 

acuerdo con Pigliucci y Müller (2010), estos son componentes de la teoría extendida de la evolución la que, 

junto con los elementos constituyentes del darwinismo clásico (Fig. 3, I), y de la teoría sintética (Fig. 3, II), 

conformarían en sus aspectos centrales el estado actual del conocimiento sobre las causas del cambio 

evolutivo (Fig. 3, III). 

Box 1: Causas del origen de las especies. Se reconocen, al menos, 
cinco factores  de  los  que  depende  el  “modelo”  de  especiación:  1)  el  
tipo de cohesión que exhiben los miembros de la nueva especie 
(demográfica vs. interna o transilente), 2) la fuerza evolutiva que actúa 
de manera predominante durante la especiación (selección vs. deriva 
génica), 3) el tipo de separación o discontinuidad que se establece 
entre las nuevas especies (a nivel genómico, ecológico, etológico o 
geográfico), 4) el tipo de asilamiento reproductivo predominante (pre-
cópula o post-cópula), y 5) el tamaño poblacional (grande o pequeño). 
La   Figura   2   muestra   que   un   tipo   o   “modelo”   de   especiación   en  
particular es lo que resulta de la interacción diferencial de estos 
factores y de la distribución que tenían al momento de ocurrir la 
especiación. Así, el conocimiento obtenido en el marco de la teoría 
sintética de la evolución permite entender la especiación como el 
proceso de divergencia de poblaciones de seres vivos que pierden 
cohesión genética y continuidad biológica debido a la acción de 
factores génicos (p. ej. regulatorios de la expresion génica), 
cromosómicos (principalmente fusiones robertsonianas), 
reproductivos (como las modificaciones en la expresión del 
dimorfismo sexual), ecológicos (cambios en la norma de reacción y la 
plasticidad fenotípica), y/o etológicos (evolución de los sistemas de 
aislamiento reproductivo precigóticos), pudiendo tener como 
resultado posterior distribuciones geográficas alopátrida, simpátrida, 
o peripátrida, entre otras. No debemos olvidar que, como ocurre en 
otras áreas de la ciencia, la discusión sobre las causas de la 
especiación está lejos de haber concluido. 
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6. HERENCIA EPIGENÉTICA 
Los mecanismos epigenéticos son sistemas de control que modifican de manera inducible y 

persistente los patrones de desarrollo del organismo, y no dependen directamente de cambios estructurales 

de la molécula de DNA (Jablonka y Lamb, 2010). Es relevante destacar que para que un cambio epigenético 

tenga verdadero valor evolutivo, una vez inducido debe ser transmitido de manera persistente a las 

generaciones filiales y, además, otorgar adecuación biológica (fitness relativo) a su portador.  

Figura 2: Factores relevantes (ejes) y modelos (interior) propuestos en el marco dela teoría sintética de la 
evolución para explicar el proceso de formación de nuevas especies. 
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A nivel celular estas modificaciones 

constituyen, al menos, cuatro sistemas de 

herencia epigenética (EIS, por sus siglas en 

inglés) (Jablonka and Lamb, 2005): 1) los 

sistemas basados en circuitos de regulación 

por mecanismos de retroalimentación (el 

producto de un gen inducible activa su propia 

transcripción y luego de la división celular se 

transmite por el citoplasma a las células 

hijas), 2) aquellos que involucran la 

participación de moldes estructurales 

(estructuras tridimensionales pre-existentes, 

como los priones, actúan de molde para la 

producción de nuevas estructuras que pasan 

a ser parte de las células hijas), 3) sistemas 

de marcaje de la cromatina (estructuras 

químicas de pequeño tamaño se unen 

covalentemente a una de las hebras del DNA, 

modifican su capacidad de transcripción -en 

el caso de los grupos metilo, silenciándola-, y 

se transmiten de manera semiconservativa a 

la siguente generación), y 4) herencia 

mediada por moléculas de RNA (pequeños 

fragmentos de RNA silencian la expresión génica mediante la degradación de la mólecula de mRNA o bien 

al aparearse y metilar o deletar una secuencia de DNA homólogo). 

Entre los procesos de base epigenética que ocurren en los niveles de organización biológica de 

mayor complejidad que el celular (niveles organísmicos, societales, biosféricos), se encuentran (Avital y 

Jablonka, 2000): i) la transmisión de substancias durante el embarazo y la lactancia que pueden determinar 

las preferencias de alimentación de la progenie, ii) la transmisión de conductas de padres a hijos mediante 

el aprendizaje por imitación y iii) la transmisión de información mediante sistemas simbólicos complejos como 

el lenguaje. Cuando los procesos de transmisión epigenética ii) y iii) están acompañados de conductas 

Figura 3: Componentes de la teoría extendida de la evolución 
la que, junto con los elementos constituyentes del darwinismo 
clásico (I), y de la teoría sintética (II), constituyen en sus 
aspectos centrales el estado actual del conocimiento sobre las 
causas del cambio evolutivo (III). 
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altruístas ocurre el aumento de la adecuación biológica del grupo (fitness inclusivo). Interesantemente, 

Darwin (1871) fue uno de los primeros en llamar la atención sobre el rol de dichas conductas en la evolución 

de las sociedades H. sapiens:  “Para  que  los  primeros  hombres,  los  progenitores  simios  humanos,  llegasen  
a ser sociales, debieron antes adquirir los mismos sentimientos que impelen a los otros animales a vivir en 

comunidad, siendo además cierto que todos manifestasen la misma disposición general. Como consecuencia 

de esto, se hallarían inquietos al separarse de sus compañeros, hacia los cuales sentían ya cierto cariño; se 

avisarían mutuamente de los peligros, y en los ataques y defensas se ayudarían unos a otros, hechos todos 

los  que  suponen  simpatía,  fidelidad  y  valor”  (…)  “Jamás  formarán  un  todo  compacto  los  pueblos  egoístas, y 

jamás,  por   lo   tanto,  harán  cosa  alguna  de   importancia,  pues   la   fuente  de   todo  progreso  es   la  unión”.  Es  
interesante constatar que este enfoque darwiniano de la evolución de las sociedades humanas se encuentra 

en directa relación con problemas que preocupan a la Antropología Física respecto de la naturaleza 

biocultural de la evolución de H. sapiens, y del lugar que ocupa la obra de Ch. Darwin en este aspecto 

(Manríquez, 2010). 

Todos estos casos, desde el nivel celular hasta el societario, son ejemplos de herencia de atributos 

adquiridos durante la vida del individuo, generalmente en los primeros estadíos de la ontogenia sin la 

participación de mutaciones que estén afectando directamente la secuencia de DNA. En otras palabras, los 

sistemas  de  herencia  epigenética  representan  ejemplos  de  herencia  de  tipo  lamarckiano,  o  herencia  “blanda”  
como fue definida al interior de la teoría sintética de la evolución (Mayr, 1982), para referirse a los cambios 

que eran inducidos por factores ambientales que facilitan su transmisión a las siguientes generaciones. Así, 

el reconocimiento de la existencia de la herencia lamarckiana es un importante avance para expandir el 

horizonte de la teoría evolutiva a procesos donde el rol de los factores epigenéticos es fundamental.  

 

7. VARIACIÓN FENOTÍPICA  
Junto con el problema de los modos de herencia (cf. supra), una pregunta que ha justificado en las 

últimas décadas la necesidad de expandir la teoría sintética es ¿cuál es la naturaleza de la variación 

fenotípica? y ¿qué factores la determinan? En el marco teórico de la genética y la biología evolutiva clásicas, 

los fenotipos varían debido a mutaciones del material hereditario y son el producto de la interacción de los 

componentes genético y ambiental, la acción de la selección natural y de otros factores evolutivos. Un 

aspecto  relegado  por  mucho  tiempo  a  un  segundo  plano  por  esta  visión  fue  el  efecto  que  tienen  en  el  “mapa”  
que va desde el genotipo al fenotipo tres procesos que actúan sobre los organismos durante su desarrollo  
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(Oster y Alberch, 1982; Pigliucci y Schlichting, 1998; Kirschner y Gerhart, 2010): 1) la expresión génica 

diferencial (interacciones epistáticas, efectos pleiotrópicos, efectos del genoma residual, etc.), 2) la 

modulación epigenética (improntas y modificaciones post-transcripcionales) y 3) la covariación del tamaño y 

la forma (alometrías, heterocronías, alomorfías, etc.). El enfoque Evo-Devo (Alberch, 1980; Gould, 1977; 

Reiss et al., 2008) enfatiza el hecho de que los fenotipos son el resultado de la integración de estos tres 

procesos en los estadíos iniciales de la ontogenia. 

De esta visión deriva el concepto de norma de reacción ontogenética, que se refiere a la variación 

fenotípica diferencial de un mismo genotipo a distintos ambientes, y que se explica por el conjunto de factores 

que determinan las trayectorias ontogenéticas o rutas que siguen los fenotipos durante su ontogenia: los 

genes, el ambiente interno del individuo y sus condiciones ambientales externas (Pigliucci y Schlichting, 

1998). En este contexto, las novedades evolutivas se explican por modificaciones (mutaciones) genéticas de 

tipo regulatorio más que estructural, y a nivel epigenético por diferencias en el tipo de interacción que 

establecen entre sí los productos génicos, su duración en el tiempo y el microambiente (celular o tisular) 

específico en el que dichas interacciones ocurren. Pero ¿por qué son tan relevantes los cambios del patrón 

de desarrollo para la evolución? La primera respuesta a esta pregunta se encuentra en los trabajos del 

naturalista estonio Karl Ernst von Baer, quien a comienzos del siglo XIX sentó las bases de la embriología 

comparada. 

De acuerdo con von Baer (cit. Gilbert, 2010): 1) En el estado embrionario primero aparecen los 

caracteres más comunes de un determinado grupo de animales y solo luego sus características más 

específicas. Por ejemplo, el sistema excretor, la notocorda y las branquias, comunes a todos los vertebrados, 

surgen inmediatamente luego de la gastrulación, mientras que los caracteres que distinguen a los mamíferos 

de reptiles, aves, anfibios y peces se expresan en estados más tardíos del desarrollo, 2) Las características 

menos comunes se desarrollan a partir de las más comunes o generales. Las extremidades se forman a 

partir de crestas germinales que son similares en todos los vertebrados tetrápodos, y solo en los estadíos de 

diferenciación tardíos adoptan las formas especializadas, como ocurre en los tipos específicos de 

movilización propios de cada grupo (nado, vuelo, marcha, etc.), 3) Los embriones de cada especie en 

particular, en lugar de repetir durante su desarrollo los estados adultos de otros animales, se alejan más de 

dichos estados y, en consecuencia 4) El embrión temprano de un animal nunca se parece a un animal adulto 

ancestral, sino que solo al embrión más temprano de su propia especie. Así, el embrión humano nunca 

repetirá durante su desarrollo los estadios adultos de los embriones de un pez, un anfibio, un ave o un 

mamífero. Cabe notar que fiel a la tradición de los naturalistas y taxónomos de su época, Darwin (1859) 
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aplicó los conocimientos embriológicos de von Baer para explicar el origen de los "picorocos" 

(Austromegabalanus psittacus: Balanidae, Crustacea) mediante la comparación de las larvas de este animal 

con los estados larvarios de moluscos y crustáceos. Las evidencias embriológicas fueron las únicas pruebas 

directas que entregó Darwin de la evolución como proceso de descendencia con modificación. 

La integración de la genómica, la biología evolutiva y la biología del desarrollo ha permitido avanzar 

en el conocimiento de las condiciones y los mecanismos que explican lo observado por von Baer, 

corroborando la idea central del enfoque Evo-Devo, que afirma que los principales cambios evolutivos no 

siempre requieren de grandes modificaciones de la estructura del material hereditario, sino que pueden 

también depender de la expresión diferencial durante los estados tempranos de la ontogenia, a partir de una 

información hereditaria que es muy similar entre los miembros de grupos filogenéticos cercanos. Pero 

¿cuáles son las condiciones y los mecanismos que permiten la generación de variación fenotípica de 

importancia evolutiva? Una primera condición es que el desarrollo ocurre modularmente, de modo que, bajo 

un mismo estímulo hay partes del organismo que responden de manera distinta a como lo hacen otras 

estructuras del mismo organismo. Ejemplos de lo anterior son los campos morfogenéticos presentes en las 

extremidades que dan origen a las aletas, las alas o las patas en las distintas clases de vertebrados y los 

discos imaginales de muchos insectos holometábolos (de desarrollo completo). Como veremos más 

adelante, esta condición caracteriza la evolución por encefalización del cráneo de los homínidos. Una 

segunda   condición   es   la   “parsimonia   molecular”   (Gilbert,   2010),   o   uso   durante los estados iniciales del 

desarrollo de un número y tipo acotado de moléculas, que determinan características comunes a grandes 

grupos filogenéticos, como es el plan corporal bilateral y el eje céfalo caudal de vertebrados e invertebrados. 

En este caso, esta condición está determinada por la expresión de secuencias de DNA altamente 

conservadas en la evolución, donde los cambios entre un grupo filogenético y otro se deben a la duplicación 

del material hereditario más que a la aparición de nuevas secuencias (cajas homeóticas). 

En cuanto a los mecanismos que facilitan la variación fenotípica, se distinguen (Arthur, 2004): 1) las 

heterotopías, consistentes en modificaciones respecto del lugar en el que ocurre la expresión génica, 2) las 

heterometrías, o cambios en la cantidad de material celular disponible para la formación de una determinada 

estructura y 3) las heterocronías, o modificación temporal de la expresión génica, adelantando o retrasando 

la activación de determinados genes. Arthur (2004) agrega un cuarto mecanismo, que define como 

“heterotipia”  para  designar   los  cambios  que  ocurren  en   la   región  codificadora  de  un  gen.  Un  ejemplo  de  
heterotopía es la formación de las diferentes estructuras pentadactilares en la región distal de las 
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extremidades de los tetrápodos (Gilbert, 2009). Por su parte, el crecimiento alométrico es un caso particular 

de heterometría, que ocurre cuando las estructuras de un organismo difieren de manera significativa en sus 

respectivas tasas de crecimiento, teniendo como resultado un cambio en la forma de dichas estructuras 

(Huxley, 1932). Este tipo de crecimiento, común prácticamente a todos los metazoarios, explica la creciente 

encefalización o aumento del volumen encefálico observado en los restos fósiles pertenecientes al género 

Homo (H. habilis, H. ergaster, H. heidelbergensis, H. neanderthalensis, H. sapiens, entre otros) en 

comparación a los restos fósiles de australopitecinos (i.e. Australopithecus africanus, A. sediba) y de primates 

actuales como chimpancé, gorila y orangután. Respecto de las heterocronías, los miembros del género Homo 

nos caracterizamos por presentar nuestro desarrollo neoténico, una forma de heterocronía que tiene como 

resultado el retardo general del desarrollo del tejido somático manteniendo en el estado adulto de los rasgos 

juveniles. Esta condición sería, incluso, una de las causas de la evolución de los cordados a partir de larvas 

neoténicas de tunicados que habrían retenido la capacidad de movilización autónoma y de diferenciación de 

tejidos en un eje céfalo-caudal que persiste en el estado adulto. Así, los individuos adultos de H. sapiens, 

compartimos con chimpancé juvenil: escasa pilosidad corporal, dientes de pequeño tamaño, posición central 

del foramen magno, forma cuadrangular de la pelvis, braquicefalia (cráneos más anchos que largos), mayor 

tamaño relativo del encéfalo en relación al resto del cuerpo. 

 

8. CAMBIOS MACROEVOLUTIVOS DE NATURALEZA INTERMITENTE 
Una de las principales objeciones hechas a Charles Darwin cuando publicó "El Origen de las 

Especies" fue que su teoría no explicaba la ausencia de formas intermedias en el registro fósil de cada linaje. 

Darwin respondió a sus oponentes que el número de "eslabones" o variedades intermedias entre todas las 

especies vivas y extintas debió haber sido "inconcebiblemente grande", pero dichas variedades no se 

encuentran en los estratos geológicos debido a la "extrema imperfección" del registro fósil. La predicción 

derivada de la teoría de la evolución de Darwin supone que si la acción de la selección natural es continua y 

prolongada, y durante este proceso ocurre la sustitución de unas formas por otras, entonces el registro fósil 

del origen de una nueva especie debería consistir en una secuencia de formas intermedias que unen 

gradualmente a las formas ancestral y derivadas. El carácter "imperfecto" del registro fósil reflejaría, de tal 

modo, la ausencia de las formas intermedias que alguna vez existieron. Esta explicación, incorporada 

posteriormente por George G. Simpson a la teoría sintética de la evolución, se refiere al tempo o ritmo de los 

cambios evolutivos, y constituye un elemento central de la visión gradualista de la evolución a nivel su-

praespecífico, también conocida como gradualismo filogenético (Manríquez y Rothhammer 1997). 
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La teoría del equilibrio intermitente  propuesta por Eldredge y Gould (1972), surgió inicialmente en 

respuesta a la interpretación gradualista del ritmo evolutivo. De ahí que estos autores ilustraran su teoría con 

un "árbol" evolutivo cuyas ramas se quiebran de manera abrupta en lugar de hacerlo imperceptiblemente. 

Actualmente, esta teoría consiste en un conjunto de hipótesis y modelos alternativos a las explicaciones que 

predominaron por mucho tiempo en la visión del gradualismo filético sobre el ritmo de la evolución (hipótesis 

del ritmo intermitente), el modo en que ocurre la especiación (hipótesis de la especiación por peripatría), los 

mecanismos genéticos  asociados con el surgimiento de nuevas especies (hipótesis de las revoluciones 

genéticas) y las principales tendencias macroevolutivas (hipótesis de la selección de especies) (Tabla 2). 

Paradójicamente, las hipótesis sobre el modo y los mecanismos genéticos de la especiación son 

proposiciones originales de Ernst Mayr, uno de los fundadores de la teoría sintética. Estas dos hipótesis 

fueron incorporadas por la teoría de equilibrio intermitente para explicar los cambios evolutivos que ocurren 

en la escala geológica. Así, antes que un nuevo descubrimiento, esta teoría es una reinterpretación de datos 

que la teoría sintética no consideró (problema de la estasis del registro fósil), y un conjunto de nuevas 

hipótesis e hipótesis ya existentes a las que la teoría sintética asignó un papel marginal en la explicación de 

los procesos macroevolutivos.  
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Tabla 2: Comparación entre las principales hipótesis (H) de las teorías del gradualismo filogenético y del equilibrio intermitente 
para explicar el ritmo (1), modo de especiación (2), mecanismos genéticos (3) y tendencias de la macroevolución (4) (Manríquez 
y Rothhammer, 1997).  

 

  
GRADUALISMO FILOGENETICO EQUILIBRIO INTERMITENTE 

(Ch. Darwin, G. Simpson) (N. Eldredge y S.J. Gould) 

1 

Las nuevas especies surgen por transformación 
gradual, lenta y continua de una población 

ancestral (la estasis es un "artefacto" del registro 
fósil) 

Las nuevas especies surgen por transformación rápida 
del linaje ancestral, y luego permanecen durante largos 

períodos sin modificación (la estasis es un dato del 
registro fósil) 

2 

La población parental es dividida por una barrera 
geográfica en dos o más subpoblaciones 

(subespecies), las que se diferencian de modo 
gradual hasta alcanzar un nivel de aislamiento 

reproductivo que se refuerza y completa en una 
etapa de contacto secundario (alopatría - 

simpatría). 

Una pequeña subpoblación resulta aislada en la periferia 
del linaje parental por migración y/o surgimiento de 

barreras ecogeográficas(población o individuo fundador). 
Esta subpoblación, portadora de una fracción de la 

variabilidad genética de la población parental, alcanza en 
pocas generaciones un aislamiento reproductivo pleno 

(peripatría). 

3 

La base genética de la especiación son 
mutaciones que afectan de manera gradual, 

continua y mayoritaria a secuencias génicas que 
codifican productos difusibles (genes 

estructurales). Debido al gran tamaño de la 
población parental, durante la especiación los 

fenómenos de deriva al azar no juegan un papel 
de gran importancia. 

En la especiación participan mutaciones que afectan 
drásticamente la integridad y cohesión del genoma 
(revolución genética) y, por lo general, tienen como 

blanco a secuencias reguladoras encargadas de controlar 
las etapas iniciales de la ontogenia. La deriva al azar 

puede jugar un papel determinante en las etapas iniciales 
de la especiación. 

4 

La aparición y extinción de los grandes grupos 
taxonómicos (macroevolución) está controlada 

por las mismas causas que explican los procesos 
que ocurren intrapoblacionalmente 

(microevolución). Los cambios macroevolutivos 
son anagenéticos (lenta transformación del linaje 
ancestral en un linaje derivado) y poseen valor 

adaptativo 

La microevolución está "desacoplada" de la 
macroevolución. La aparición y extinción de las especies 

no es necesariamente adaptativa y se explica por una 
selección que tiene como blanco a las propias especies 

antes que a sus poblaciones constituyentes (selección de 
especies). Los cambios macroevolutivos son de tipo 

cladogenético (rápida mutliplicación de especies) y no 
poseen valor adaptativo 
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9. CONCLUSIÓN 
El desarrollo de la teoría evolutiva durante el siglo XX estuvo marcado por la visión de la teoría 

sintética de la evolución, con énfasis en los mecanismos genéticos de la variación fenotípica, el rol 

preponderante que en ello jugaría la selección natural y el carácter gradual del cambio evolutivo. Esta visión, 

conocida como teoría sintética de la evolución, no consideró del todo o bien solo asignó un rol secundario a 

los mecanismos de herencia epigenética, las causas de la variación fenotípica en los primeros estados del 

desarrollo, el papel de la covariación de tamaño y forma en la evolución y el carácter intermitente del cambio 

evolutivo. Este nuevo conocimiento avalado por numerosa evidencia experimental y extensas discusiones 

teóricas ha llevado a plantear la necesidad de una extensión o expansión de la teoría sintética de la evolución. 

Un rol fundamental en este proceso de generación de nuevo conocimiento lo ha jugado el estudio de los 

procesos de cambio evolutivo con las herramientas y el enfoque de la biología del desarrollo (enfoque Evo-

Devo). 
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