La macroevolucion

por Niles Eldredge’

m Desde hace muchos afios, la teoria de la evolucion de las especies es objeto de numerosas
controversias. Una de ellas nos lleva a la macroevolucién: se trata de la evolucién a gran escala
gue contempla la aparicion de las especies en el seno de las familias, 6rdenes, clases...

m ;Responden macroevolucidon y microevolucion a mecanismos idénticos? Dicho de otro modo
¢se basan en estas pequefias modificaciones genéticas que aparecen continuamente en las
poblaciones? Mientras que los defensores de la teoria neodarwinista moderna responden que si,
un nimero de bidlogos cada dia mayor lo niegan.

m Niles Eldredge, que desde el inicio de los afios 1970 ha propuesto un nuevo modelo de
evolucion denominado de equilibrios intermitentes, explica aqui por qué los mecanismos de la
macroevolucion le parecen relativamente independientes de los de la microevolucion.

m La teoria de la evolucién de las especies ha entrado en ebullicion. Después de casi
cincuenta afios de relativa calma, nos encontramos una vez mas ante una plétora de teorias
evolutivas y, de momento, parece que no hay dos bi6élogos capaces de ponerse de acuerdo
acerca de la mayoria de los aspectos relativos a los mecanismos de la evolucién.

Desde todos los sectores de la biologia (genética molecular, biologia del desarrollo...)
se han propuesto nuevas concepciones en materia de evolucion (cf. Mundo Cientifico, n° 12,
marzo 1982). Pero quizd no haya un campo mas agitado que el de la macroevolucion. De
hecho, las opiniones que en él se sostienen constituyen una excelente revelacion de como se
enfoca la teoria de la evolucién en general.

¢ Qué se entiende por macroevolucion? Este término se comprende mejor si se
considera primero su opuesto: la microevolucién. Esta designa la aparicion incesante de
pequefias modificaciones en las poblaciones salvajes 0 domésticas o en las poblaciones de
animales de laboratorio: las moscas drosofilas pueden nacer con alas mas cortas de lo normal,
0 bien con mayor nimero de quetas en las patas; hay gallinas que nacen mas ponedoras;
caballos con crines mas largas... (fig. 1). Se trata de modificaciones a pequefia escala. Sin em-
bargo, resulta evidente que se producen modificaciones de mucha mayor amplitud cuando se
recorre el arbol genealdgico de las especies. Por ejemplo, las ballenas o los murciélagos
proceden de especies ancestrales de mamiferos que vivian en el suelo y poseian cuatro patas:
las primeras han desarrollado aletas; los segundos, alas. Las ballenas o los murciélagos
comprenden especies agrupadas en 6rdenes diferentes en el seno de la clase de los
mamiferos (fig. 2): las primeras pertenecen al orden de los cetaceos; los segundos al de los
guirépteros. Los 6rdenes son niveles elevados en el seno de la clasificacion jerarquica de las
especies. Esta, recordémoslo, se realiza del siguiente modo: agrupa a las especies proximas
en géneros, los géneros en familias, las familias en érdenes, los 6rdenes en clases, etc. La
mayoria de los bidlogos admiten que la macroevolucion concierne a la génesis de los grupos
taxondmicos de rango elevado (familia, orden, clase...). El problema fundamental de la macro-
evolucién consiste entonces en explicar cdmo se producen las modificaciones de gran amplitud
en los caracteres anatomicos de las especies, que obligan a agruparlas en niveles de
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Figura 1. Constantemente aparecen pequefias modificaciones en el seno de las poblaciones de una especie dada.
Son el resultado de mutaciones genéticas. A. El gato siamés es una variedad de gato en la que ha mutado un gen
que controla la pigmentacion del pelo. B y C. Las drosofilas normales poseen un par de alas, al que sigue otro
vestigial. En B se observa una mosca en la que una mutacion ha reducido el primero al orden del segundo; por
tanto, esta mosca mutante estd ahora desprovista de alas. En C, una mutacion de otro tipo ha transformado el par
de volantes vestigiales en alas, y la mosca mutante tiene ahora cuatro pares de alas. D. También este caballo con
crines muy largas es un mutante. El problema reside en saber si el mecanismo de las modificaciones de pequefia
amplitud es capaz de explicar, por si solo, la evolucion de gran amplitud que ha hecho que la ballena o el
murciélago procedan de especies de mamiferos provistos de cuatro patas y que vivian en tierra firme.




Figura 2. La macroevolucion tiene por objeto comprender como han aparecido, en el curso de las eras
geoldgicas, las especies y los grupos de especies proximas, agrupadas por categorias de clasificacion: las
especies son reagrupadas en géneros, los géneros en familias, las familias en ordenes y los 6rdenes en
clases.

Este esquema muestra la apariciéon de los principales 6rdenes de la clase de los mamiferos. Resulta notable
el hecho de que aqui esta aparicion se realice como verdadera “explosion” a partir de un ndmero muy
pequefio de especies ancestrales. Esta enorme diversificacion de las especies de mamiferos ha tenido lugar
con motivo de la conquista de ambientes extraordinariamente variados: mar (ballenas); aire (murciélagos);
desiertos; tierras polares, etc. Es lo que se denomina radiacion adaptativa. Las morfologias caracteristicas de
las diversas especies de mamiferos, reagrupadas en tos diversos 6rdenes, pueden ser extremadamente
diferentes de un orden a otro, jcompérense el murciélago, la ballena y el caballo!




clasificacién cada vez mas elevados. En particular, la cuestion crucial consiste en saber si los
mecanismos biolégicos responsables de la microevoluciéon en el seno de las poblaciones son
suficientes para explicar las modificaciones de gran amplitud de la macroevolucion.

Dicho de otro modo ¢ son suficientes los mecanismos de modificaciones de las especies
clasicamente estudiados, por ejemplo, en las poblaciones experimentales de moscas drosofilas
(numero de quetas en las patas, talla de las alas...) para explicar el nacimiento, por ejemplo, de
la clase de los mamiferos o del orden de los roedores?

Tradicionalmente, la teoria de la evolucion en vigor, es decir, la teoria sintética o
neodarwinista, ha respondido afirmativamente a estas cuestiones. Pero desde hace un
decenio, un creciente nimero de bidlogos cuestionan esta concepcién. Anteriormente ya hubo
discusiones de esta clase, sobre todo en los afios 1940 cuando se gestaba la teoria sintética
de la evolucion (véase cuadro-apéndice). Pero las discusiones actuales no son tan so6lo una
simple repeticion de las del pasado: en nuestros dias se esta esbozando realmente una forma
nueva de considerar la teoria de la evolucion y éste es un aspecto original de gran importancia.

Una teoria reduccionista: la teoria neodarwinista de la evolucién

La teoria de la evolucion, denominada "sintesis moderna" por sus artifices (y también
conocida como "teoria neodarwinista") fue construida desde finales de los afios 1920 hasta
principios de los afios 1950. Se sustenta en millares de articulos cientificos y un gran nimero
de libros mayores. Resumir sucintamente una doctrina de tan vastas proporciones siempre es
arriesgado, pero creo que puede admitirse la siguiente idea fundamental, enunciada mas o me-
nos como sigue por Ernst Mayr:® el término "sintesis evolutiva”, introducido por Julian Huxley
en 1942 en su libro Evolution, the modern synthesis, responde al consenso general acerca de
dos conclusiones: la evolucion gradual de las especies puede ser explicada mediante la
aparicion de pequefios cambios genéticos aleatorios (mutaciones) y de su tria por la seleccion
natural; ademas, todos los fenémenos evolutivos, inclusive la macroevolucion y la especiacion
(acto de nacimiento de las especies), son explicables por estos mismos mecanismos genéticos.
Asi, segun Ernst Mayr, la sintesis consiste esencialmente en dos cosas: una teoria del cambio
genético y una extrapolacién de esta teoria a todos los aspectos de la evolucion, la
macroevolucion incluida.

Pero veamos el asunto con mas detalle. La teoria del cambio genético reconocida por
los artifices de la sintesis evolutiva admite, en primer lugar, que las especies estan adaptadas a
su ambiente gracias a determinadas funciones fisiolégicas o bioquimicas: por ejemplo, los
peces estan adaptados a la vida acuatica y tienen branquias, una forma del cuerpo
generalmente hidrodinamica (fusiforme), etc. Los topos estan adaptados a la vida subterranea,
son ciegos, y poseen patas modificadas en una especie de palas... Estos dispositivos
adaptativos son hereditarios y caracteristicos de la especie: dicho de otro modo, estan
determinados por una coleccién de genes particulares (los genes son las unidades elementales
de la herencia). La teoria neodarwinista del cambio genético es la siguiente: constantemente se
producen en las poblaciones modificaciones accidentales del patrimonio hereditario, es decir
mutaciones de genes. Por ejemplo, en el gato, una mutacién de un gen que controla la
pigmentacion del pelo ha producido la variedad “siamesa” (anteriormente ya se han presentado
otros ejemplos: las pequefias modificaciones que hemos sefalado de aparicion comin en las
poblaciones de moscas, de gallinas, de caballos, son de hecho, debidas a mutaciones).

Pero las mutaciones tienen, en general, un efecto desastroso; en la especie humana,
por ejemplo, muchas enfermedades de la sangre (como la talasemia) son debidas a
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mutaciones que afectan a los genes que controlan la sintesis de la hemoglobina. En la mayoria
de los casos, los individuos portadores de estas mutaciones deletéreas moriran antes de
alcanzar la edad reproductiva y en caso de llegar a ella no vivirdn posiblemente lo suficiente
como para dejar un gran numero de descendientes. A lo largo de las generaciones, los
individuos portadores de estas mutaciones tenderan a decrecer en nimero, y pueden hasta
desaparecer. Sin embargo, ciertas mutaciones tienen un efecto favorable y permiten a sus
portadores vivir mejor, durante mas tiempo y reproducirse con ventaja: sus descendientes
serdn mas numerosos, Y las poblaciones de la especie tenderan entonces a estar constituidas
tan solo por los individuos portadores de las variedades genéticas favorables. Esta
supervivencia diferencial de las mutaciones favorables y desfavorables es lo que constituye la
accion de la selecciéon natural; y es debido a ésta, segun la teoria sintética, el que las
poblaciones tiendan a estar 6ptimamente adaptadas a su medio, y el que las especies tiendan
a insertarse en el nicho ecolégico que les es propio. Para Theodosius Dobzhansky, por
ejemplo, la enorme diversidad de los organismos vivientes puede estar correlacionada con la
inmensa variedad de ambientes y nichos ecoldgicos presentes en la tierra. Una determinada
especie de insectos (dotada de una coleccion particular de genes) se alimenta de hojas de
encinas; otra especie de insectos (dotada de una coleccion de genes distinta) se alimenta de
aciculas de pinos...

En el marco que hemos esbozado, si las condiciones del medio cambian, las especies
cambian por progresivo remplazamiento de los caracteres genéticos iniciales de la especie por
nuevos caracteres genéticos (genes mutados) mejor adaptados a las nuevas condiciones. Para
la teoria sintética neodarwinista, la aparicion de especies nuevas consiste en la modificacion
progresiva de la composicion genética de las poblaciones. Y la macroevolucién, es decir, la
aparicion de especies cada vez mas diferenciadas por sus caracteres genéticos, no hace mas
gue traducir esta modificacion progresiva de la composicibn genética de las poblaciones
adaptando las nuevas especies a toda una gama de nichos ecolégicos diferentes pero
préximos.

Theodosius Dobzhansky ilustra lo que acabamos de decir con una imagen:® cada
especie ocupa un pico o maximo adaptativo, en el sentido en que esta caracterizada por la
dotacion de genes mas adecuados a su propio medio (nicho ecoldgico). La ordenacion de las
especies en géneros, familias, érdenes, clases, etc., realizada por los sistematicos, responde al
hecho de que los picos adaptativos no estan distribuidos al azar. Para continuar con la imagen
de los relieves "montafiosos"”, los picos adaptativos forman cadenas en las que las distintas
cimas estan separadas por hoyos, pero por hoyos menos profundos que los que separan a las
cadenas... De hecho, el nicho ecolégico ocupado por la especie ledn esta relativamente mas
préximo al ocupado por el tigre, el puma y el leopardo, que al ocupado por el lobo, el coyote o
el chacal. Esto quiere decir que en la imagen de Th. Dobzhansky, los picos adaptativos de los
felinos forman una "cadena" de picos distinta (y por lo tanto separada por una fosa) de la de los
canidos. Del mismo modo, la cadena de picos de los canidos, de los ursidos, de los mustélidos,
etc., forman conjuntamente la cadena de picos adaptativos de los carnivoros, separada a su
vez por profundas fosas de la cadena de los picos adaptativos de los roedores, de los
ungulados, de los quirbpteros, de los primates, etc. Estas cadenas de picos adaptativos
constituyen, de hecho, el sistema de picos adaptativos de los mamiferos, el cual es biolégica y
ecolégicamente distinto del sistema adaptativo de las aves, de los reptiles, etc.

Para Th. Dobzhansky, la naturaleza jerarquica de la clasificacién de las especies refleja,
por tanto, la gama de nichos adaptativos. En el marco conceptual sintético, la misma teoria del
cambio genético (mutaciones y tria por la seleccidon natural) explica, por un lado, la
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transformacién progresiva de una especie ancestral en una nueva especie, adaptada a un
nuevo medio; por otro, la aparicibn de especies cada vez mas diferenciadas, formando
categorias taxonémicas de rango cada vez mas elevado.

Asi, desde mi punto de vista, la sintesis es una explicacién elegante, simple y
extremadamente reduccionista en su esencia: reduce todos los aspectos de la evolucion a
aquéllos encontrados en las poblaciones de moscas drosofilas estudiadas en el laboratorio. En
realidad, la macroevolucién es concebida en este marco como microevolucién sostenida
durante millares o millones de afios. Las modificaciones de gran amplitud que se observan al
recorrer la escala de las especies no serian mas que el resultado de la acumulacién de
pequefias modificaciones a lo largo de los periodos geoldgicos, que conducirian a diversificar
enormemente las adaptaciones de los organismos a los diferentes ambientes.

Precisamente, es esta concepcion reduccionista de la teoria sintética la que ha sido
cuestionada en los ultimos afios. Veamos como actualmente esta viendo la luz una concepcion,
en cuya virtud la evolucién actia a méas de un nivel fenomenoldgico. Segun esta nueva
concepcion, los mecanismos que cambian la composicién genética de las poblaciones no son
los mismos que rigen en la macroevolucion. (De hecho, algunas ideas modernas relativas a la
macroevolucion habian sido expuestas ya en los afios 1940, es decir, en el momento en que se
estaba fundando la teoria sintética).

Tal como ha recordado recientemente el bidlogo norteamericano W.J. Bock,® la
concepcion reduccionista de que la macroevolucibn es simplemente la microevolucién
mantenida durante largos periodos geoldgicos implica una concepcion muy particular de la
naturaleza de las especies. En sentido reduccionista, si la evolucion que engendra las familias,
los Ordenes, la clases, etc., no es de naturaleza distinta de la evolucion que modifica los
caracteres adaptativos en el seno de las poblaciones, es debido al hecho de que ambas acttan
sobre las mismas entidades biolégicas de base: las poblaciones. Las poblaciones pueden ser
reconocidas como diferentes en todo momento, y, sin embargo, a medida que pasa el tiempo,
una poblacién inicial cambia, se transforma progresivamente. Si ha transcurrido un tiempo
suficiente, los cambios se habran acumulado de tal modo que un sistematico (0 un
paleontdlogo, para las especies fosiles) diagnosticara una nueva especie. Por ejemplo, una
especie de caracol fosil estara representada inicialmente por poblaciones de conchas lisas en
las capas geoldgicas mas antiguas; después, remontandose a través de los estratos, el
paleontblogo encontrar4 en el mismo lugar poblaciones de conchas con idéntica forma pero
provistas de espinas (fig. 3). Entonces dira que la poblacién inicial se habra transformado en
una nueva poblacion, a la que otorgara la denominacion de una nueva especie.

La teoria sintética predice que, si las series de fésiles estuviesen conservadas en su
totalidad, se podria seguir in situ la transformacion de las poblaciones, de modo que se podrian
reconocer especies cada vez mas alejadas por sus caracteres de la especie inicial. Dicho de
otro modo, en una serie de fésiles perfecta, el paleont6logo estaria en condiciones de designar
especies, géneros, familias, 6rdenes... distintos. Ahora bien, es cierto que para todos los
bidlogos, las entidades utilizadas por los sistematicos, tales como géneros, familias, érdenes,
clases... son categorias “abstractas", creadas por aquellos para permitirles clasificar las
especies segln un orden logico de proximidad. Pero, en el marco del razonamiento
reduccionista sobre la macroevolucion, las propias especies son también consideradas como
categorias de clasificacion. Seguin este razonamiento, la evolucién produce un cambio
continuo, una transformacién continua de las poblaciones, y los taxonomistas no hacen mas
gue subdividir abstractamente este flujo continuo de manera arbitraria y hasta caprichosa. En
teoria, para el taxonomista neodarwinista, si una estirpe cambia de un estadio A hacia un esta-
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dio B de tal modo que muestras de A y de B parecen tan diferentes como dos especies
contemporaneas, pongamos el leén y el tigre por ejemplo, entonces tiene derecho a delimitar
en la estirpe evolutiva dos especies Ay B. A poco que la estirpe sufra todavia nuevos cambios,
gue la lleven de un estadio C a un estadio D, estara posiblemente en condiciones de reconocer
cuatro especies reagrupadas en dos géneros: un género 1 con las especies Ay B y un género
2 con las especies C y D. Esta concepcion es consecuencia logica de la opinién de que a todos
los cambios evolutivos cabe una simple funcién adaptativa en el seno de las poblaciones, a tra-
vés de las generaciones.

Figura 3. Este esquema hipotético
. ilustra como la teoria neodar-
\ winista concibe el paso de una es-
pecie a otra (macroevolucion) por
medio de modificaciones minimas
que afectan a las poblaciones gra-
— : dualmente (microevolucion). Se
han representado cuatro pobla-
ciones de caracoles fésiles, en
orden de antigledad de abajo
arriba. En el estrato n° 1 la pobla-
cion sélo esta representada por
individuos con conchas lisas. En el
transcurso del tiempo aparecen
individuos con conchas espinosas,
gue progresivamente pasardn a
ser mayoritarios en las poblaciones
mas recientes. En este marco, el
sistematico podra reconocer una
especie en el estrato n° 4 clara-
mente distinta de la especie repre-
sentada en el estrato n° 1. Sin
embargo, numerosos paleontélo-
gos hacen notar actualmente que
los estadios de transicion (aqui
y ; , estratos n° 2 y 3) no existen en las
! : series fosiles, y que lejos de repre-
sentar una laguna de fosilizacion,
este hecho traduce el mecanismo
real de la especiacion.

Pero, en oposicién radical a esta concepcion “abstracta” de la especie, figura una
concepcion “naturalista”, segun la cual las especies son entidades bioldgicas reales. En
realidad, esta concepcién es muy antigua, muy anterior al neodarwinismo e incluso a Darwin:
era conocida por los primeros naturalistas del siglo XVIIl. Como prueba de la realidad objetiva
de la especie se cita a menudo la siguiente observacion realizada por los etnélogos: indigenas
de Nueva Guinea, completamente ignorantes de la biologia moderna, reconocian en su isla
unas “clases” de animales y de plantas exactamente idénticas a las especies reconocidas por
los sistematicos.

Pero los naturalistas del siglo XVIIl, aunque habian reconocido bien la nocién de
especie como entidad real y discreta (bien delimitada), también veian a las especies como
entidades inmutables. Darwin se levanté precisamente contra esta fijeza de las especies. Y
para establecer la nocidon de la evolucion de las especies, llegd a negar que la especie
estuviera delimitada de manera discontinua en la escala del tiempo. Esto volvia a negar la
especie como entidad bioldgica real (y explica que Darwin, como a menudo se ha recordado
irbnicamente, se hubiese ocupado ampliamente en su libro El origen de las especies del modo
en que éstas se transforman, pero no dijese nada acerca de su origen, es decir, sobre el



mecanismo de su aparicion: si las especies no existen jno hay necesidad de explicar su
origen!).

La evolucion por equilibrios intermitentes

La concepcion de Darwin con respecto a la especie ha sido tomada de nuevo por los
artifices de la teoria sintética. Ernst Mayr, desde 1942 principal defensor de la teoria de la
especiacion, en el seno de los partidarios de la teoria sintética fue ambiguo. Por un lado, ha
reconocido que las especies son entidades objetivas, ya que ha reconocido la necesidad de
una teoria particular para explicar el nacimiento de las mismas (es el modelo de la poblacion
fundadora, en el cual un pequefio contingente de individuos de una especie dada se separa por
azar de la poblacion madre y, al colonizar un nuevo ambiente, sufre una profunda
transformacion de su patrimonio genético, que da lugar al nacimiento de una nueva especie).
Pero, por otro lado, ha defendido la nocion darwinista de la transformacion permanente y
continua de las poblaciones, nocion que vuelve a considerar la especie como categoria
abstracta de clasificacion.

En el dltimo decenio ha reaparecido la idea de que la especie es una entidad biol6gica
real. El bi6logo norteamericano Michael Ghiselin o el fildsofo David Hull, por ejemplo, han
sostenido dicho punto de vista; en su opinidn, las especies tienen una existencia distinta, en el
sentido de que a cada una cabe un papel particular en la economia de la naturaleza. Ademas,
son entidades individuales ya que, como ocurre con todo individuo, tienen un origen, una
historia y un final.

La misma concepcion de especie como entidad individual se impuso a Stephen Jay
Gould y a mi mismo cuando, a principios de los afios 1970, desarrollamos la nocién de
evolucién por equilibrios intermitentes (punctuated equilibria),® idea basada en la observacion
simple, conocida desde hace tiempo por los paleontdlogos, de que cada especie nueva
aparece bruscamente en las series fosiles, y después persiste sin cambios durante largos
periodos (5 a 10 millones-de afios o incluso mas). Luego, una especie dada es remplazada de
pronto, sin transicién, por otra. Por consiguiente, la evolucion de las especies se presenta en
las series fésiles como largas fases en las que aquéllas permanecen estabilizadas durante
mucho tiempo, fases que son interrumpidas puntualmente por bruscos episodios en los que
nuevas especies remplazan a las antiguas.

Esta permanencia y esta estabilidad de las especies, una vez que han aparecido, se
oponen al modelo neo-darwinista clasico, en virtud del cual los cambios minimos modifican
constante y gradualmente a las poblaciones representativas de la especie (segin este modelo,
por ejemplo, una especie de caracol de concha lisa se transformaria en una especie de
conchas adornadas con espinas, por invasion progresiva en la poblacién de los individuos
provistos de éstas). Ademas, esta evolucion por equilibrios intermitentes sostiene
convincentemente la idea de que cada especie es una entidad individual, delimitada en el
tiempo por un origen, una historia y un final.

La especie: una comunidad de reproduccion

La nocién de especie como entidad individual delimitada en el tiempo y en el espacio
viene corroborada por argumentos genéticos: una especie es una comunidad de reproduccion,
sexualmente aislada de las otras comunidades reproductivas que forman las otras especies (es
la definicién bioldégica de especie de Ernst Mayr). Esto quiere decir que habitualmente un
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individuo de una especie soélo se acopla con otro individuo de la misma especie. Precisamente,
es la trama de cruzamientos en el seno de la comunidad reproductiva la que asegura a la
especie su estabilidad en el espacio y en el tiempo. La aparicién de una nueva especie a partir
de otra preexistente consiste, de hecho, en la formacién de dos comunidades reproductoras
donde anteriormente habia so6lo una. Es un proceso de escision analogo al que tiene lugar
cuando un paramecio se divide en dos dando lugar a dos individuos Paramecio, donde antes
habia s6lo uno (esta comparaciéon de la especie con el paramecio subraya una vez mas el
caracter de individualidad de la misma. Resulta notable el hecho de que esta comparacion
haya sido utilizada por el propio Ernst Mayr, lo que subraya de nuevo la ambigiiedad de sus
concepciones acerca de la especie).

Y de este modo llegamos al punto crucial, ignorado generalmente por los artifices de la
teoria sintética: si la seleccién natural produce el efecto de cambiar los caracteres adaptativos
de las especies, no es ella la que crea las comunidades reproductivas nuevas. Dicho de otro
modo, la constitucion del aislamiento reproductivo de una poblacién de organismos en relacién
con una comunidad reproductiva inicial no representa una adaptacion. Se trata de un
acontecimiento debido al azar; y puede ser, por ejemplo, consecuencia de un cambio del
ambiente fisico de una especie, cambio que fragmenta la distribucioén .continua anterior de la
misma. Asi, cuando se erigi6 el istmo de Panamd, separando el Caribe del Océano Pacifico,
una especie de moluscos marinos, por ejemplo, se vio fragmentada, de hecho, en dos
comunidades reproductoras, una a cada lado del istmo: desde entonces sus destinos podian
hacerse independientes y, sobre todo, bajo la accién de la selecciéon natural, podian adquirir
adaptaciones distintas, en sus respectivos ambientes.

Actualmente existen numerosas teorias de la especiacion (génesis de las especies), en
las que el origen del aislamiento reproductivo es considerado por si mismo, a diferencia de la
clasica modificacién adaptativa de las poblaciones via seleccién natural. Por ejemplo, el
citogenetista M.J.D. White ha demostrado que una especie puede aparecer por modificacion
brusca de los cromosomas, lo que crea una barrera de esterilidad inmediata entre los
individuos portadores de la modificaciébn cromosémica y los que no la poseen. Tampoco en
este caso representa el aislamiento sexual una adaptacion, y no esta promovido por la
selecciéon natural. En resumen, dejando aparte los detalles, las teorias modernas de la
especiacion (Mundo Cientifico, n° 12, marzo 1982) admiten que la seleccién natural no crea las
especies, en el sentido de que no interviene en la creacion de dos comunidades reproductoras
a partir de una.

Las consecuencias de esta conclusion son realmente de gran alcance, ya que ahora
tenemos una teoria del cambio genético y una teoria del origen de las especies nuevas, ambas
relacionadas, pero no idénticas; la primera trata de la modificacién de las adaptaciones de las
especies; la segunda, de la sucesion de las especies, sucesion que engendra los géneros, las
familias, los 6rdenes... existentes en la actualidad o que hayan existido en el pasado. Darwin
habia definido la evolucién como una "descendencia con modificacion". La teoria sintética, con
su aproximacion reduccionista, habia confundido modificacién y descendencia. En este marco,
la modificacion (las adaptaciones) de las especies se habia convertido en el Unico tema de
interés, considerandose a la descendencia como una simple consecuencia de la modificacién.
Ahora estamos en condiciones de ver que "descendencia" y "modificacién" son dos aspectos
distintos en la teoria evolutiva.

Admitido esto, la cuestion que se plantea es saber cual es el cambio que supone en la
explicacién de la evolucion de las especies. Pues son muchas las cosas que cambian.
Consideremos, por ejemplo, el problema de la tasa evolutiva. Observando las series de fésiles,
los paleontdlogos estan en condiciones de apreciar las velocidades de evolucion de ciertos
caracteres en las estirpes evolutivas, por ejemplo, la velocidad con que ha aumentado la altura
de la corona dentaria en la estirpe de los antepasados del caballo, la de ornamentacion



Figura 4. Los paleont6logos utilizan diversos métodos cuantitativos para medir las tasas evolutivas olas tasas
taxonomicas en las diferentes lineas.
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realiza segun el modelo de los equilibrios intermitentes: dos estadios de larga duracion son claramente visibles en la
dimensién del esqueleto, y la transicién entre los dos es brutal.) (Segun D. E. Kellog.)
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creciente de una determinada concha, o hasta la de aumento del diametro del caparazon
silicico de un protozoario radiolario (fig. 4A). También les cabe apreciar la tasa taxonémica, es
decir, la velocidad de aparicion de nuevas especies, de nuevos géneros, de nuevas familias,
etc., por unidades de tiempo geoldgico (fig. 4B). Segun la teoria sintética, la tasa evolutiva de
los caracteres deberia ser exactamente superponible a la taxonémica, ya que segun esta teoria
la aparicion de nuevas especies es simplemente consecuencia de los cambios adaptativos.
Pero si la especiacion es un fenomeno distinto del cambio adaptativo, como sostengo junto con
otros biblogos, las tasas evolutivas de los caracteres y las tasas taxonémicas no estaran
entonces estrechamente correlacionadas. Asi, se sabe de estirpes donde se produce una
notable especiacion. Ahora bien, en algunas de estas lineas, las numerosas especies nuevas
difieren poco entre si morfologicamente (baja tasa de evolucibn de los caracteres
morfoldgicos). Este es el caso, por ejemplo, de la estirpe del gobio (un pez de agua dulce) del
Oeste de América. Por contra, otras estirpes, con abundante especiacion, pueden presentar
tasas elevadas de cambio morfoldgico: éste es el caso de los peces ciclidos de los grandes
lagos del Este africano, del género Haplochromis (fig. 5). Pero lo contrario también es cierto:
estirpes con poca especiacion pueden presentar, no obstante, una gran variacion anatémica
(caso del pez americano Sunfish) o, por el contrario, muy pocas variaciones morfolégicas (caso
de los limulos, familia de artrépodos existente desde principios de la Era secundaria, que nunca
ha comprendido muchas especies).

e = Figura 5 ¢{Cémo se articulan las tasas de espe-
TR ciacion y tasas de cambio adaptativo. en las
o~ lineas? Este es uno de los mayores problemas
de la nueva teoria de la macroevolucion. Los
peces ciclidos del género Haplochromis que
viven en los grandes lagos del Este africano dan
ejemplo de especiacion muy frecuente (mas de
. cien especies estdn agrupadas en el género
iyl S Haplochromis) donde los cambios adaptativos
pNEREC 18 F AR, s estdn muy marcados, de modo que cada espe-
S -‘;:\ 1 2 cie es morfologicamente muy distinta de cual-
\ quier otra. (Haplochromis chilotes se alimenta de
insectos; H. estor, de peces; H. sauvagei, de
moluscos). Pero la relacion entre tasas de espe-
ciacion y tasas de cambios adaptativos también
UL 77 s puede estar invertida (tasas elevadas de espe-
b e ciacion en una estirpe pueden ir acompafiadas
LOFy T S A de pocos cambios adaptativos).

El desacoplamiento de la micro y de la macroevolucién

Queda claro, por consiguiente, que el proceso de la especiaciéon y el del cambio adaptativo
estan "desacoplados" (tomando la expresién del paleontélogo norteamericano S.M. Stanley).
Esta es una nocion del todo béasica para quienes en el momento actual intentan explicar la
macroevoluciéon de un modo distinto al marco clasico de la teoria sintética. Efectivamente, si las
especies constituyen entidades objetivas, y si la especiacion es un proceso que considerar



como tal en la teoria evolutiva, el problema de la génesis de los grupos taxonémicos de
elevado rango se plantea entonces de modo distinto: ahora se trata de explicar como las
estirpes con elevada o baja tasa de especiacion pueden presentar cambios rapidos o lentos de
los caracteres. Se trata de saber cobmo se combinan las secuencias de especiacion y las
secuencias de cambios adaptativos para producir en las estirpes evolutivas los fenédmenos
caracteristicos de la macroevolucién, por ejemplo, las radiaciones adaptativas: se trata de la
observacién en las series de fosiles de la proliferacion rapida de especies a partir de un grupo
ancestral, junto con su diferenciacién cada vez mas pronunciada, y de la invasion de nichos
ecolégicos muy variados. Los mamiferos, por ejemplo, han realizado una modificacion
adaptativa al inicio de la Era terciaria: en menos de 30 millones de afios habian aparecido
todos los oOrdenes de mamiferos conocidos en la actualidad, colonizando ambientes
extraordinariamente variados: aire (murciélagos); mar (cetaceos); tierras desérticas o polares,
etc.

Un fendmeno que se observa frecuentemente en la macroevolucién permite ver como,
en algunos casos, pueden combinarse secuencias de especiacién y secuencias de cambios
adaptativos: se trata de las tendencias evolutivas. Por ejemplo, en la linea de los antepasados
del caballo, el nimero de dedos de las patas se va reduciendo constantemente (de cinco en los
antepasados mas lejanos, pasa a tres en los antepasados intermedios y a uno en el caballo
moderno). Por otra parte, y continuando en esta estirpe, la corona de los dientes se hace cada
vez mas alta, y el dibujo de la superficie dentaria cada vez mas complejo (fig. 6). La explicacion
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i . Figura 6. Una de las lineas
— evolutivas mejor conocidas es la de
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Pero hoy se vislumbra que son
' posibles otras interpretaciones para
) eohippu explicar las tendencias evolutivas.

clasica, adelantada por G.G. Simpson, ha sido la de que los antepasados del caballo han
pasado de un medio forestal a un medio abierto y que se han adaptado progresivamente a la
carrera (reduccion del nimero de dedos) y a alimentarse de hierba (y no de hojarasca). La idea
de Simpson era que la seleccion natural en el seno de las poblaciones de los Equidos
ancestrales imponia una direccion a los cambios adaptativos en el seno de una especie y entre



especies. Dicho de otro modo, la sustitucion progresiva de individuos con coronas dentarias
poco complejas (adaptacion progresiva a una alimentacion a base de hierbas) en el seno de las
poblaciones se produciria de modo continuo, desde las especies mas antiguas hasta las
especies mas recientes. Esto es lo que explicaria, segin Simpson, que las especies mas
recientes tengan forzosamente las coronas dentarias mas complejas. En este razonamiento
resulta evidente la idea de que los cambios microevolutivos se acumulan para producir los
cambios macroevolutivos, o dicho de otro modo, que las tendencias evolutivas son simple
consecuencia de una seleccién en el seno de las poblaciones. En realidad, en numerosos
casos las series fosiles no muestran ninguna tendencia evolutiva en el seno de las poblaciones
de una especie dada (es el fenébmeno de la estasis evolutiva). Por contra, a menudo se observa
una tendencia evolutiva cuando se pasa de una especie a otra. Por lo tanto, aqui falla el
argumento reduccionista segun el cual la macroevolucién no es sino consecuencia de la
microevolucion.

Una seleccion a nivel de especie

En 1972, S.J. Gould y yo mismo propusimos la idea de que en el momento en que una
especie va a ser remplazada por otra en la linea evolutiva, varias especies-hijas nuevas son
candidatas a la sucesion. Cada una de ellas posee las adaptaciones particulares a ambientes
distintos y estas adaptaciones no estan “orientadas” en relacibn con una determinada
tendencia evolutiva, sino distribuidas al azar. Sin embargo, si un ambiente dado resulta mas
favorable a la expansion de una especie particular dotada de la correspondiente adaptacion,
una unica especie persistira duraderamente, mientras que las otras se extinguiran rapidamente.
Si este proceso se repite en cada nueva etapa de especiacion, y si es siempre el mismo tipo de
ambiente el que se revela como mas favorable a la expansién de una especie (y por tanto a la
persistencia de una adaptacién particular), el paleontélogo observara, entonces, una tendencia
evolutiva en la sucesién de las especies de la estirpe (fig. 7). Habra ocurrido una seleccién a
nivel de especie -como ha dicho S.M. Sfanley®- un éxito diferencial de las especies
recientemente creadas en cada etapa de especiacion.
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[ L [~ L lutivas sin recurrir a la seleccion a nivel de
‘ 4 r especie. Su modelo se basa en la siguiente hipote-
= ‘ | - sis. Las especies que son ‘“especialistas
- H . i ] ecologicos” (adaptadas a ambientes muy defini-

dos, con tipos de alimentacién muy especificos)

( == habrian surgido de fases de especiacion necesa-
- riamente mas frecuente que las especies de
J ,,,,, “generalistas ecoldgicos” (adaptadas a ambientes
y alimentaciones muy diversas). Consecuente-

mente, el arbol evolutivo de especiacion poseera
L un mayor nimero de ramas en el lado de los
_l “especialistas”, hecho que define una tendencia

evolutiva.

®) S.M. Stanley, Proc. Nat. Acad. Sci. USA, 72, 646, 1975



E, incluso si no hay tendencia alguna en el seno de la estirpe, la tendencia evolutiva se
producira en la secuencia de sucesion. Parece ser que esto es lo que ocurrié a proposito del
incremento del volumen del cerebro en la estirpe humana. Cuando se pasa de Australopithecus
a Homo habilis, después a Homo erectus y luego a Homo sapiens, se produce un aumento
constante del volumen de la caja craneana (véase La Recherche, marzo 1980); y, sin embargo,
no se observa ninguna tendencia a este aumento en el interior de cada una de las especies.

Hay que advertir que en el modelo de seleccion a nivel de especie se postula
explicitamente que las nuevas especies aparecen provistas de adaptacion "al azar" en relacion
con la tendencia evolutiva que prevalecera finalmente. Por consiguiente, las especies
desempefian aqui el mismo papel que cabe a las mutaciones de genes en el proceso de se
leccion natural de las nuevas adaptaciones en el seno de las poblaciones: al igual que ellas,
aparecen "al azar" con respecto a la direccioén de la seleccion (hay que observar también que
esta analogia entre especiacion al azar y mutacién al azar habia sido propuesta en primer lugar
por el genetista Sewall Wright en 1967,©® reconocido como uno de los fundadores de la teoria
matematica de la genética de poblaciones utilizada en la sintesis moderna).

En la evolucion hay multiples niveles

Durante los ultimos cinco afios ha habido otros intentos de explicar el modo en que se
articulan las secuencias de especiacion y las secuencias de cambios adaptativos para crear los
fendbmenos observados en macroevolucion. ¢Qué relacion hay entre especiacion y cambio
adaptativo? He emitido la hipotesis de que en algunos casos, las estrategias de explotacién del
nicho ecoldgico podrian explicarla. Hay especies, como los peces ciclidos del género Tilapia
que viven en los grandes lagos del Este de Africa, que son generalistas ecoldgicos: los peces
del género Tilapia viven en condiciones ambientales muy variadas y son omnivoros, se
alimentan de toda clase de presas de tamafio muy pequefio sin importar cual sea su
naturaleza. Este género de peces comprende un nimero muy pequefio de especies que, por
otra parte, difieren poco morfolégicamente; por el contrario, los peces ciclidos del género
Haplochromis, que también viven en los grandes lagos africanos, en condiciones ambientales
muy definidas, tienen regimenes alimentarios muy especializados (unos se alimentan de
insectos; otros de peces; incluso otros de moluscos...) (fig. 5). Son "ecologistas
especializados". Este género comprende mas de cien especies que difieren mucho, ademas,
por sus adaptaciones y morfologias. Por tanto, parece verosimil que las estirpes de
“generalistas ecoldgicos" tienen tendencia a realizar menos fases de especiacion y menos
cambios adaptativos que los especialistas ecoldgicos. La paleontdloga surafricana E.S. Vrba,
del Transvaal Museum, ha emitido a su vez la idea, sobre la misma base de la pobreza o de la
amplitud del nicho de las especies, de que ello podria explicar cdmo se forman las tendencias
evolutivas en macroevolucion.” Si se admite, dice ella, que las "especies especialistas" han
surgido de fases de especiacion mas frecuentes que las especies “generalistas”, el arbol
evolutivo se inclinara entonces por su peso mayor (fig. 8).

Por ejemplo, quizd los antepasados del caballo con corona dentaria mas alta han
prevalecido finalmente sobre los de corona baja porque han dado lugar con mayor frecuencia a
episodios de especiacion debido a su caracter de "especialistas ecoldgicos". No ha lugar aqui
para preguntarse si los antepasados del caballo con corona dentaria alta eran superiores
adaptativamente a los de corona baja: en el modelo presentado por E.S. Vrba no hay
necesidad de recurrir al concepto de seleccidn a nivel de especie, por lo tanto, hay actualmente

© Wright, in P.S. Moorhead, M.M. Kaplan (eds.), Mathematical challenges to the neo-darwinian theory of
evolution, Wistar Inst. Symp., 5, 117,1967.
() E.S. Vrba, South African Journal of Science, 72, 61,1960.



toda una serie de hipétesis diversas sobre los mecanismos de la macroevolucion. Es pronto
todavia para saber cuéles prevaleceran. Lo que parece seguro, por contra, es que la visién de
la especie como entidad individual objetiva, bien delimitada en el espacio y en el tiempo, rompe
la continuidad tedrica contemplada por la teoria sintética entre los cambios en el seno de las
especies y los cambios de una especie a otra. La macroevoluciéon aparece mas como una
cuestion de redistribucion en la gama de las especies en el seno de las estirpes evolutivas que
como consecuencia del cambio adaptativo gradual. De donde, que haya como minimo dos
niveles semiindependientes en la evolucién de las especies: la macroevolucion y la
microevolucién. Pero hay mas. Por ejemplo, un nivel mas elevado aun que la macroevolucion:
es en él donde se realizan la proliferacion o la extincion de varias estirpes evolutivas
independientes (como, por ejemplo, la proliferacion simultdnea de los ammonites y de los
reptiles al inicio de la Era secundaria y su extincion simultanea al final de la misma).

tHigmpos

: U Figura 8 Para explicar la existencia de las
tendencias evolutivas de las estirpes, S.J. Gould y
yo mismo hemos propuesto la idea de un éxito
diferencial de las fases de especiacion (seleccién
a nivel de las especies segun S. M. Stanley). Esta
idea se concreta en el grafico, en el que cada es-
pecie esta representada por una raya, de longitud

4 proporcional a la duracion comprendida entre su
\ \ nacimiento y su extincion. Ademas del eje del
tiempo, se han representado dos ejes para la

. evolucion de las especies, uno para la inflexion de
los caracteres morfolégicos hacia la izquierda y
otro hacia la derecha. Cada especie es mor-
folégicamente estable durante toda la duracion de
su existencia, de ahi el caracter vertical del trazo
que la representa. Cada especie da lugar a la
aparicién de una especie hija por una fase de
especiacion indicada por trazos discontinuos. En
este gréafico, una especie ancestral ocupa la base
dedos lineas evolutivas (A) y (B). La linea A no
presenta ninguna inflexion neta (o0 una inflexion
muy débil) de los caracteres morfolégicos después
de nueve fases de especiacion. La linea B
presenta una ten-dencia evolutiva en el sentido de
gue los caracteres morfolégicos estdn cada vez
més desviados hacia la derecha: las fases de
especiacion se realizan mayoritaria-mente hacia la
derecha. De este modo, puede haber tendencias
evolutivas en las lineas aunque cada especie en
particular sea estable.

Fendmenos de este género son bien conocidos por los paleontélogos, pero hasta el
momento, la teoria sintética no los explicaba del todo o, por lo menos, estaba mal equipada
para explicarlos. La nueva forma de ver la macroevolucién deberia posibilitar un mejor enfoque
de estos fendbmenos.

Cabe reconocer aun otro nivel de la evolucién, que opera a una cofa inferior a la
poblacional: el de la biologia del desarrollo a nivel de individuo (se trata de ver como las vias
del desarrollo son modificadas de manera que las estructuras adultas muestren cambios




evolutivos: por ejemplo, el bebé chimpancé tiene una morfologia facial mucho més parecida a
la humana de lo que lo es la del chimpancé adulto).

Por consiguiente, lo que importa reconocer es que hay numerosos niveles de evolucion
semiindependientes, cada uno de los cuales posee su propia categoria de fenbmenos; y éstos
deben ser explicados por si mismos, no se debe intentar reducirlos a los términos de los
niveles subyacentes.

Las anteriores tentativas para distinguir la macro de la microevoluciéon, como las de
Goldschmidt (véase cuadro-apéndice), habian sido en forma de alternativa a la teoria del
cambio adaptativo, pero esta alternativa continuaba siendo reduccionista. La verdadera y
reciente novedad, que no tiene equivalente en las discusiones que se han sucedido en estos
ultimos cincuenta afios, es como hemos visto, el concepto de una evolucion que se desarrolla
de manera compleja en varios niveles semiindependientes.

Desde el momento en que las investigaciones recientes en macroevolucion han puesto
el acento sobre la nocién de especie y sobre la importancia de las categorias jerarquicas de
nivel superior estimo que, por fin, la teoria de la evolucién va a poder explicar mejor el origen
de la diversidad del mundo viviente. =
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como también articulos a favor de los nuevos enfoques de la macroevolucion.



Apéndice - Los precursores de las ideas modernas sobre la macroevolucion

m En los afios 1940. mientras se estaba fundando la sintesis moderna o teoria neodarwinista de la
evolucion, se avanzaban algunas ideas que rompian con la doctrina neodarwinista de la continuidad
perfecta entre micro y macroevolucion.

Asi, el genetista aleman Richard Goldschmidt (que luego emigré a Estados Unidos) habia pasado la
mayor parte de su carrera estudiando la variacion geografica de la especie de mariposa denominada
Lymantria. En 1940 llegé a la conclusién de que los tipos de variaciones genéticas y fenotipicas que se
hallaban en el seno de las especies no son de la misma naturaleza que las diferencias que separan a
las especies® Se trataba de una observacién extraordinariamente interesante, que hasta hoy no se ha
empezado a apreciar plenamente. La conclusién de Goldschmidt fue que el mecanismo de la
microevolucion, en el que la seleccién natural actia sobre la gama de las variaciones presentes en el
seno de las poblaciones, no es el que gobierna la macroevoluciéon. A Goldschmidt le parecié que las
mutaciones ordinarias, tales como las halladas habitualmente en las poblaciones de Drosophila, son
demasiado pequefias para trascender. Por ello propuso la hipotesis de que hay macromutaciones, es
decir, mutaciones de efectos instantaneos considerables sobre los individuos. Los artifices de la sintesis
obietaron con razén, en aquella época, que de tales “monstruos con futuro" hipotéticos, que carecian de
pareja con que acoplarse, dificilmente podia esperarse que llevaran a parte alquna en el seno del
proceso evolutivo. Subrayaron que Goldschmidt no podia explicar asi, con su teoria, el nacimiento de
las nuevas especies, ya que éstas suponen la formacion de nuevas comunidades reproductivas.
Desacreditada y objeto de burla por los campeones de la sintesis, la nocion de macromutacion sos-
tenida en aquella época por Goldschmidt es muy parecida, sin embargo, a la que proponen en la
actualidad los genetistas acerca de las mutaciones que afectan a los sistemas de regulacién genética
(una pequefia mutacion en estos sistemas puede tedricamente tener efectos enormes sobre el fenotipo
del adulto totalmente formado). Y, ciertamente, la observacién de Goldschmidt en el sentido de que los
tipos de variacién hallados en el seno de las especies parecen ser distintos de los que separan a las
especies tiene una resonancia del todo moderna. Sin embargo, las ideas propuestas por Goldschmidt
también tenian un caracter esencial en comun con la sintesis: su teoria de la macroevolucion era una
aproximacion resueltamente raduccionista. La macroevolucién era para él un cambio fenotipico a gran
escala, sostenido mediante cambios genéticos también a gran escala, es decir, por modificaciones
cromosomicas. Y como explicacion, ello era tan reduccionista como la invocacién de las mutaciones
genéticas puntuales por la teoria sintética. Hacia la misma época, también el paleontélogo aleman
Schindewolf se interesaba por los fendmenos que separaban a las especies; paro lo que mas le
importaba eran las lagunas detectadas en las series de fdosiles. Mucho antes que Darwin, los
paleontdlogos ya sabian que los nuevos grupos (por ejemplo, los corales tabulares y los diversos
ordenes de briozoos del Paleozoico) tienden a aparecer subitamente en las series de fésiles. Darwin y
sus partidarios explicaban que las lagunas entre especies eran debidas a la imperfeccion de la
fosilizacion y a insuficiencias en la bisqueda de los fosiles. Schindewolf rechazo6 esta opinion:® admitio
gue la forma en que aparecen subitamente o desaparecen también repentinamente los grandes grupos
(por ejemplo la extincion de los ammonites y de los dinosaurios al final del periodo cretaceo) reflejaba el
proceso real de la evolucion y no se trataba de un artefacto. Schindewolf admitié entonces que habia un
desarrollo repentino de tipos nuevos -nuevos planes de organizacion corporal definian nuevos grupos
de especies, como en el caso de los trilobites, por ejemplo- que aparecian por un proceso que no era
compatible con la modificacién regular y lenta de las estirpes por la seleccién natural.

El paleontblogo norteamericano G. G. Simpson, que fue responsable de la uniéon de la
paleontologia con la sintesis moderna, también considera que las lagunas en las series de fdsiles eran
el principal problema planteado a la paleontologia por la teoria evolutiva. En su libro de 1944 “Tempo
and Mode in evolution”,*% afirmd, no obstante, que las lagunas entre las especies y los géneros eran
esencialmente artefactos debidos a problemas de fosilizacion, y que las series de fosiles demostraban
gue el 90% de toda la evolucion se realizaba de modo filético, es decir lineal, reflejando la modificacion

®) R. Goldschmidt, The material basis of evolution, Yale University Press, 1940.
©) 0. Schindewolf, Paleontologie, Entwicklungslehre und Genetik, Borntraeger, 1936
19 G G. Simpson, Tempo and mode in evolution, Columbia University Press, 1944.



adaptativa de las estirpes en relacion con los cambios de las condiciones del medio. Sin embargo,
Simpson pensaba en aquella época que la aparicion repentina de grandes grupos nuevos (tales como
los trilobites del Cambrico o los mamiferos en el Mesozoico) requeria una explicacion particular.
Entonces propuso los términos de “microevolucion” (diferenciaciones minimas en el seno de las
especies) y “macroevolucién” (tipos de cambios genéticos que se manifiestan cuando se pasa de una
especie a otra o de un género a otro, cuando estan estrechamente emparentados) y “megaevoluciéon”
(término suplementario relativo al origen de las familias y de las categorias jerarquicas de rangos aun
superiores).

La contribucién original de Simpson mas conocida continua siendo la nocidon de "evolucion
cuantica". En sus concepcionos originales, la evolucién cuantica era el mecanismo sobre el que
reposaba la megaevolucion la evolucién cuantica implicaba cambios genéticos rapidos que se
producian en las poblaciones relativamente pequefias, en el curso de las cuales los organismos
rechazaban las viejas adaptaciones, atravesaban una tase preadaptativa, y finalmente alcanzaban
rapidamente un nuevo estado adaptativo diferente. Estas fases de evolucién rapida que se producian en
poblaciones pequefias no podian dejar demasiadas sefiales en la documentacion fésil.

Mas tarde, en 1953, Simpson abandoné el término “megaevolucién” y modificd su concepcion de la
evolucion cuantica, que entonces consider6 como un caso limite y mas o menos extremo de la
evolucion filética.®? Asi, a partir de 1953, las fases preadaptativas e inadaptativas de la evolucion
cuantica fueron abandonadas sin mas, y aparecio la seleccion natural, como en casi lodos los escritos
de la teoria sintética en los afios 1950, como el Unico mecanismo que dirigia la totalidad da los cambios
genéticos. Dicho de otro modo, a partir de 1953, el reduccionismo de Simpson fue mas radical de lo que
era en 1944,

Este articulo se ha digitalizado y reformateado a partir del original publicado en MUNDO
CIENTIFICO, Volumen 2, No 16, 1982 .

@) G.G. Simpson, The major features of evolution, Columbia University Press, 1953.



