El equilibrio «puntuado»*
y el enfoque jerarquico
de la macroevolucion

Stephen Jay Gould

El equilibrio «puntuado» es una teoria sobre el proceso
de formacidn de especies a partir de otras ya existentes
(o especiacién) en el tiempo geolégico (fig. 1). Como tal,
trata del ritmo y del modo de la evolucién. Por lo que
respecta al modo, sostiene que los cambios evolutivos
importantes se producen por especiacién divergente, y no
basicamente por la transformaciéon total o gradual de un
linaje (anagénesis clasica). En lo que hace al ritmo, sostie-
ne que la adecuada ordenacién geolégica de la especiacion
prueba que esas desviaciones fueron hechos geolégicamen-
te instantaneos, y que, tras este rapido origen, la mayoria
de las especies fluctian sélo ligeramente en su morfologia
permaneciendo en estado estitico durante varios millones
de afios (las estimaciones de Hamp y Stanley sobre la

- * Revista de Occidente respeta la traduccién de punctuated por «pun-
tuado», pero advierte que la traduccién mas correcta seria interrumpido,
intermitente o discontinuo. Se ha preferido respetar integramente el texto
de Gould a pesar de su caracter especializado, debido a la polémica
suscitada por las tesis del autor, que han puesto en duda la teoria de la
evolucién de Darwin.
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duracién media de las especies fésiles de invertebrados
marinos lo cifran entre los 5 y los 11 millones de afios).
Dado que la expresién «geolégicamente instantaneo» resul-
ta imprecisa, sugiero que se defina como el uno por ciento
(o menos) de la existencia posterior en estado estatico. Esto
da hasta 100.000 afios para el origen de una especie con una
duracién de vida subsiguiente de 10 millones de afios,
aunque creo que la mayoria de los acontecimientos suce-
den mucho mas rdapidamente.

Como ocurre con la mayoria de los grandes temas de
historia natural, el equilibrio «puntuado» se basa en argu-
mentos sobre frecuencia relativa y no tiene pretensiones
exclusivistas. No conozco nada (ni puedo imaginar nada)
en teoria evolucionista que haga inconcebible a priori la
transformacién anagenética. La transformacién gradual
puede ocurrir y ocurre. Yo lo que afirmo tan s6lo es que su
frecuencia relativa es baja y que el equilibrio «puntuado»
es el modo y el ritmo predominantes en el cambio evoluti-
vo. Es dificil poner niimeros a los términos «bajo y predo-
minante». Si se apareciese Dios y nos dijese que el 48, 647
por 100 de los acontecimientos evolutivos de importancia
han ocurrido por la via del equilibrio «puntuado», me
sentiria mas que satisfecho (aunque sélo ligeramente mas).
Tener medio razén, no obstante, es una dicha en este
mundo complejo.

Otros dos aspectos de la definicién son de destacar:

1) El equilibrio «puntuado» es una explicacién concre-
ta sobre la formacidén de especies y su despliegue en el
tiempo geoldgico; no debe utilizarse como sinénimo de
otras teorias del cambio evolutivo rapido. Como el dar
palos de ciego a priori es pasatiempo popular, algunos
colegas pretenden que, desde Darwin a Simpson, todo se ha
dicho ya. Pero estas aportaciones anteriores versan o bien
sobre auténticos saltos en el tiempo ecolédgico (la macromu-
tacién de De Vries, por ejemplo), o sobre cambios epis6di-
cos anagenéticos; no sobre las consecuencias de la especia-
cién ordinaria a escala geoldgica.

Se ha dicho que la importante hip6tesis que Simpson
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llama evolucién cuantica anticipa y contiene el equilibrio
«puntuado». Pero la evolucién de Simpson trata del cambio
gradual rapido, y no explicitamente de la especiacién y sus
consecuencias. Al formular su hipétesis, Simpson la opuso
a otros dos modos de evolucién: la especiacién y la evolu-
cién filogenétical. Sostuvo también que la primera juega
un papel irrelevante en los grandes cambios evolutivos:
«Esta clase de diferenciacién —escribia— se apoya princi-
palmente en la variabilidad preexistente en la poblacién...
Las diferencias fenotipicas? que entrafia este modo de
evolucién son probablemente de clase o grado menor. Son
en su mayoria promedios fluctuantes de tipos de color y
ntmero de escamas, pequefios cambios de tamafio y propor-
ciones, y modificaciones analogas.» Pero el equilibrio
«puntuado» sostiene que la especiacion acumulativa es la
raiz de la mayoria de los cambios evolutivos importantes, y
que lo que hemos llamado anagénesis no suele ser maAs que
cladogénesis® repetida, filtrada a través del éxito diferen-
cial hasta el nivel de especie.

Ademas, Simpson retrocedié en su idea a medida que la
sintesis moderna se centr6 en torno a las tesis adaptacio-
nistas. En 1953, redefini6é la evolucién cuantica como un
caso extremo de evolucién filogenética o anagénesis: preci-
samente lo que el equilibrio «puntuado» no es. La evolu-
ci6én cuéntica, escribe, «no es un tipo de evolucién diferen-
te de la evolucién filogenética, ni siquiera un elemento
claramente distinto del modelo filogenético total. Es un
caso especial, mas o menos extremo, y restrictivo de la
evolucién filogenética». Asimismo, vincul6 estrechamente
la evolucién cuantica a la adaptacién (cosa que habia
negado en 1944), afirmando que esos cambios bruscos
implican una accién atin més activa de la seleccién: «En

1 Evolucién filogenética: cambio gradual de una poblacién.

2 Fenotipo: morfologia, fisiologia y comportamiento de un individuo o
conjunto de sus caracteres.

3 Anagénesis: evolucién progresiva de un linaje de individuo. Cladogé-
nesis: transformacién de una poblacién en nuevos grupos por generacién
ramificada.
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efecto, el cambio relativamente rapido en semejante altera-
cion comporta una adaptacién maés rigida que las fases
lentas del cambio filogenético, ya que la direccién y el
ritmo de cambio se derivan de las fuertes presiones de la
seleccion, una vez que se empiezan a aparecen propiedades
nuevas.» Al poner de relieve una serie amplia de razones
para explicar el origen diferencial y la supervivencia de las
especies, el equilibrio «puntuado» trata de ir més alla de la
idea restrictiva seglin la cual las tendencias evolutivas
reflejan las ventajas directas de los fenotipos en regimenes
de seleccién natural.

2) De las dos tesis del equilibrio «puntuado» —los
origenes geolégicamente rapidos y el periodo estatico
subsiguiente— es a la primera a la que se ha prestado
mayor atencién, aunque Eldregde y yo hemos dicho repeti-
damente que consideramos mas importante la segunda.
Hemos adoptado este lema y no en broma: el periodo
estatico son datos. Y esto por dos razones.

Primera, aunque todos los paleontélogos han reconoci-
do la importancia de ese periodo, tradicionalmente no han
escrito nada sobre ello, mientras que la evidencia en torno
a la cuestién de los origenes rapidos ha sido ampliamente
debatida (si evolucién significa cambio, entonces no mere-
ce la pena hablar de ausencia de cambio, viene a decirse).
Desde luego, se criticé esa idea de rapidez, considerando
que era el resultado de imperfecciones en el registro de
fésiles; pero al menos llamé ampliamente la atencidn.
Descubrimos, sin embargo, que la mayoria de los «neonté-
logos» (término de nuestra cosecha, ligeramente denigran-
te, para designar a cuantos estudian los organismos moder-
nos) ignoraban sencillamente el periodo estitico que afecta
actualmente a tantas especies desde hace millones de afios.

Segunda, ese periodo estatico es susceptible de estudio.
Las transiciones rdpidas quedan registradas en los fésiles,
sobre todo, por una ausencia de informacién. Nosotros
hemos sostenido que esta ausencia no indica los millones
de afios perdidos en anagénesis gradual, sino los miles de
afnos perdidos en «especiacién» ordinaria. No obstante, la
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ausencia es la ausencia, y no se puede hacer demasiado con
ella. El periodo estatico puede estudiarse directamente. La
(potencial) validacion del equilibrio «puntuado» dependen-
ra principalmente de la documentacién que exista sobre
ello. Las lagunas siempre pueden atribuirse al argumento
tradicional de la imperfeccién y son por tanto raramente
decisivas. Probar que una ruptura morfolégica indica una
auténtica «puntuacién» evolutiva exige un excepcional
analisis estratigrafico (a veces posible, naturalmente), pero
el periodo estatico puede ser estudiado en secciones geold-
gicas convencionales aun faltando mas de un 90 por 100 de
sus datos, ya que un 10 por 100 de 10 millones de afios,
dispersados a lo largo de todo el intervalo, supone una
buena muestra.

También creemos que el periodo estatico es el fendmeno
més interesante para los tedricos de la evolucién. En
nuestra formulacién original (1972), Eldredge y yo afirma-
mos que la escala geoldgica de la «puntuacién» es plena-
mente coherente con la versién mdas ortodoxa de Mayr
sobre la especiacién alopatrica en «poblaciones aisladas
periféricas»?. Como tal, las «puntuaciones» mismas no
tienen por qué designar un fenémeno evolutivo excepcio-
nal. Pero esa realidad de los periodos estaticos —destino
usual de la mayoria de las especies— no ha sido ni predicha
ni prevista por el darwinismo tradicional. Es, por tanto, un
fenémeno «interesante», como John Maynard Smith reco-
nocié en la reunién de Chicago sobre macroevolucién
{octubre de 1981).

La reaccién inicial de los darwinianos ha sido atribuir
dicho perfodo a seleccién estabilizadora (Maynard Smith,
Charlesworth y otros). Si es asi, entonces se trata, en defini-
tiva, de un fenémeno convencional. Confieso que me es muy
dificil aceptar semejante -explicacién. El estado estatico

4 Poblacién: conjunto de organismos de la misma especie. Poblaciones
alopdtricas: 1as que viven en distintas regiones geograficas. Alopatria de
Mayr: segiin Mayr, la alopatria es el proceso por el que dos poblaciones
que tienen un mismo origen alcanzan la diferencia especifica y el
aislamiento reproductor. )
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persiste durante millones de afios y durante los dilatados
cambios climaticos que cualquier zona sufre durante tan
largo intervalo. No puedo creer que la seleccién direccio-
nal permaneciese inactiva en ese contexto si pudiese, al
modo anagenético, convertir ficilmente la variacion den-
tro de una poblacién en las diferencias de mayor escala que
separan las especies y los géneros. Por eso, sospecho, en
cambio, que la seleccién direccional es al menos esporadi-
camente activa, y que explica las fluctuaciones suaves y
(en mayor escala) sin direccién que afectan a los linajes
durante la etapa estatica. Yo examinaria, en particular, el
abanico de sugerencias que vinculan el estado estatico a la
persistencia de programas genéticos y desarrollos hereda-
dos, no a una ausencia de «impulso» de fuentes externas:
sistemas genéticos abiertos contra sistemas genéticos ce-
rrados (Carson); genes estructurales contra genes regulado-
res (King, Wilson y otros), y frenos del desarrollo (Al-
berch). Todas estas propuestas, con su insistencia en la
importancia de los factores internos, se apartan del espiri-
tu del darwinismo moderno.

Equilibrio «puntuado» y teorias neontolégicas

Este apartado puede ser breve, puesto que hay muy poca
relacién entre el equilibrio «puntuado» y los modos de
especiaciéon. La aparicién de las especies y su posterior
evolucién a lo largo de millones de afios son hechos a
diferente escala. Segiin mi criterio del 1 por 100, se dispo-
nen de decenas de miles de afios para que una especie
alcance el pleno aislamiento reproductivo. Puesto que son
suficientes periodos de tiempo de este orden para casi
cualquier modo de especiacién (con excepcion de la alopa-
tria pendular en la que una poblacién se divide en dos
partes aproximadamente iguales y cada una evoluciona
lentamente después), el equilibrio «puntuado» per se no
sugiere o determina ningdn modo de evolucién. De hecho,
Eldredge y yo escribimos nuestro primer texto (1972) para
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sostener que la forma mas ortodoxa del modelo de «pobla-
ciones aisladas periféricas» de Mayr implica equilibrio
«puntuadora escala geoldgica. Bajo esa luz, me ha contra-
riado que algunos colegas hayan criticado nuestra tesis
poniendo en duda algunos modos de especiacién rapidos.
Por tanto, me quedaré satisfecho en la medida en que estos
modos se produzcan en frecuencias razonables o relativa-
mente altas; cuanto mas rapidos, mejor para el equilibrio
«puntuado». Pero como el equilibrio «puntuado» coincide
con el modelo convencional darwiniano de la sintesis
moderna —de hecho se desarrollé en ese contexto—, su
vindicacién no depende del resultado de los actuales deba-
tes sobre la especiacién. Esto no significa, como se ha
dicho, que el equilibrio «puntuado» sea blando, o infalsifi-
cable, porque la mayoria de las formas comunes de especia-
cidn encajan en él. Significa sblo que el equilibrio «puntua-
do» es un fenémeno de otra escala, y que su fundamento o
falsedad estaran unidos a hechos con dimensiones geolégi-
cas (incluyendo la frecuencia de la etapa estatica, la
persistencia de antepasados después de las «puntuaciones»
y la eficacia de la seleccién entre especies para producir
tendencias de evolucién).

Equilibrio «puntuado» y macromutacion

El equilibrio «puntuado» no es una teoria de macromu-
tacién; no es una teoria de proceso genético alguno (aun-
que su geometria geoldgica, si valida, impone algunas
limitaciones sobre los modos genéticos). Es una teoria
sobre modelos a escala mayor: la geometria de la especia-
cién en el tiempo geolégico. Como le ocurre respecto a las
formas ecolégicamente rapidas de especiacién, el equilibrio
«puntuado» acepta la macromutacién como principio para
la iniciacién de especies, y cuanto mas rapida, mejor. Pero
claramente, el equilibrio «puntuado» ni requiere ni implica
macromutacién, puesto que se formuld como la consecuen-
cia geolédgica que habia que esperar de la alopatria de Mayr.
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Creo que algunos aspectos de la teoria macromutacio-
nal son legitimas y los he defendido, aunque no en el
contexto del equilibrio «puntuado». Dudo que la iniciacién
de especies por macromutacién sea frecuente, pero incluso
una ocurrencia ocasional puede producir resultados evolu-
tivos importantes, porque los grandes cambios morfolbgi-
cos son ellos mismos muy poco usuales. Aspectos ilegiti-
mos de la macromutacién son el origen stbito de una
especie nueva con todas sus multiples adaptaciones intac-
tas ab initio, y el origen por reorganizacién subita y
dréstica de los genomas5. Aspectos legitimos son el origen
«por saltos» de rasgos clave (en torno a los cuales pueden
moldearse posteriores adaptaciones), y los cambios fenoti-
picos acusados causados por pequefias mutaciones genéti-
cas que afectan al ritmo de desarrollo en la ontogenia®
inicial, con efectos en cascada posteriormente.

Pocos evolucionistas aceptan que Goldschmidt formula-
ra su tesis del «monstruo con esperanza» en su legitimo
contexto. A Goldschmidt le preocupa principalmente cémo
el desarrollo limita o facilita la macromutacién. Defini6 su
«monstruon como el resultado fenotipico de pequefios
cambios genéticos que afectan a la ontogenia inicial. Los
efectos en cascada se producen al haber caminos de desa-
rrollo potencialmente alternativos contenidos en normas
heredadas de reaccién. Los «monstruos» pueden tener
esperanzas porque las propiedades que regulan el desarro-
llo tienden a canalizar las perturbaciones por rutas viables
(aunque discontinuas). Puesto que las diferencias genéticas
entre «monstruos» y formas normales son menores, el
desarrollo no tiene por qué resultar mal. La razén altima
del éxito de un «monstruo con esperanza» depende del
desarrollo posterior de adaptaciones estabilizadoras en
torno a un rasgo clave.

La teoria de Hugh Iltis sobre el origen de la mazorca de

5 Genomas: aparato genético de un organismo.
6 Ontogenia: desarrollo del individuo (no de la especie) desde el huevo a
la edad adulta.
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maiz (reunién de Iowa de la Sociedad para el estudio de la
evolucién, julio de 1981) postula un «monstruo» en forma
goldschmitiana pura. La mazorca se desarrolla por elimi-
nacién de posibilidades de desarrollo presentes en el teo-
sinte (en este caso, diferencias sexuales ordinarias). Iltis
considera que la espiga central de la panoja masculina es
el homdlogo de la mazorca femenina del teosinte. No cree
que la mazorca de maiz moderna (femenina) sea una
mazorca de teosinte (también femenina) gradualmente
ampliada, sino que cree que es la espiga central masculina
transformada por «salto». Sostiene que el acortamiento de
la rama lateral llevaria a la espiga masculina a una zona de
feminizacién, donde podria crecer sibitamente y suprimir
las mazorcas que estan debajo. En el proceso no interven-
drian mAas cambios genéticos que los necesarios para
acortar la rama e incluso esto pudo producirse por factores
no genéticos, como los virus. La seleccién humana preser-
varia, propagaria y aun mejoraria semejante monstruo.
Los casos legitimos de macromutacién tienen que ver
con el equilibrio «puntuado» s6lo en tanto que unos y otros
representan ejemplos diferentes de un estilo general de
pensamiento que he llamado «puntuacional» (en tanto que
opuesto al pensamiento gradualista o continuacionista).
Pienso que nadie negaria el impacto que tuvieron los
prejuicios gradualistas sobre la teorizacién evolucionista.
El pensamiento «puntuacional» se centra sobre la estabili-
dad de la estructura, la dificultad de su transformacién y la
idea de cambio como una rapida transicién entre estados
estables. Los evolucionistas debaten ahora la teoria «pun-
tuacional» a varios niveles: cambios morfol6gicos (macro-
mutacién legitima), génesis de especies (varias teorias
sobre la rapida consecucién del aislamiento reproductivo)
y modelos generales morfoligicos en el tiempo geolégico
(equilibrio «puntuado»). No se relacionan de forma légica,
pero son manifestaciones de un estilo de pensar que
considero prometedor y, al menos, positivo por lo que
supone de desafio a las ideas convencionales. Una manifes-
tacién puede ser verdadera o falsa, o de alta o baja
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permanencia relativa, sin que eso afecte a las perspectivas
de las demas. Recomiendo ese estilo general de pensar (que
también se estd haciendo popular en otras disciplinas)
como una fuente fructifera de hipétesis.

Tiempo ————»

Morfologia ——»

Figura 1. Una tendencia evolutiva segin el equilibrio «puntuado» (A) y segin el
gradualismo filogenético (B). La especiacién ocurre en este tiltimo, pero ni cambia la
direccién de la tendencia ni acelera su ritmo y, por tanto, no promueve la tendencia.

Equilibrio «puntuado» y seleccién de especies

Si la geometria del equilibrio «puntuado» prevalece en
la historia de la mayoria de las desviaciones cladogenéticas
(fig. 1, A), entonces los argumentos tradicionales a favor de
las tendencias evolutivas’” —el fenémeno mas importante
estudiado por los paleont6logos— serian erréneos.

7 Tendencias evolutivas: cambios evolutivos en una direccién determi-
nada que se observan a veces durante largos periodos de tiempo.
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En el argumento tradicional, las «tendencias» son resul-
tado de una transformacién anagenética dentro de los
linajes, mediante seleccién natural. Por supuesto, nadie ha
dicho nunca que las tendencias se producen cuando no hay
especiacién en las desviaciones cladogenéticas. El modelo
filogenético normal no niega la especiacién; sencillamente
no le da papel alguno en la direccién que adquiera la
tendencia (fig. 1, B). Dado que la especiacion no implica ni
cambio en la direccién ni aceleracién de ritmo en los
modelos filogenéticos (fig. 1, B), no afecta al componente
direccional. Su papel, en cambio, es propiciar una adapta-
cion favorable a varios linajes, ayudando asi a su extension
y compensando cualquier posible extincién. Al producir
varias unidades capaces de responder en formas diferentes
e independientes a las distintas facetas ambientales, puede
también aumentar las oportunidades para posteriores cam-
bios. Esta imagen es la que esti detras de la tradicional
distincién entre cladogénesis y anagénesis y de sus signifi-
cados contrapuestos como generadores de «diversidad» y
«progreso». Simpson tenia esta imagen en mente cuando
quitaba importancia a la especiacién como agente de
cambios evolutivos mayores.

Si analizamos las explicaciones propuestas para tenden-
cias tan clasicas como la complejidad de las lineas satura-
les de los ammonites o la simetria creciente del caliz en los
crinoideos paleozoicos, vemos que presuponen que, bajo
regimenes filogenéticos de seleccién natural, existen ven-
tajas directas para la morfologia (reforzamiento de la
concha de los ammonites, perfeccién de la simetria radial
para permitir la recoleccién multilateral de alimentos en
los organismos sésiles, por ejemplo). Vemos también que
tales explicaciones han sido notoriamente fallidas: una
plétora de especulaciones contradictorias no resueltas.

.Quizés el problema es méas profundo que nuestra incapaci-

dad para encontrar un buen caso de adaptacion; tal vez
debamos desafiar la asuncién bésica de que la explicacién
correcta debe estar en un caso tal, y que sblo basta con
encontrar el idéneo.
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De acuerdo con la geometria alternada del equilibrio
«puntuado» (fig. 1, A), no existe ese componente filogenéti-
co que impone la direccién de una tendencia; las especies
aparecen (en tiempo geol6gico) con sus diferencias estable-
cidas de salida, y no cambian sustancialmente después. Las
tendencias, por tanto, deben ser producto de una seleccién
de rango superior que opera a través del nacimiento y
muerte diferenciales de las especies consideradas como
entidades (el mismo papel que juegan en microevolucién
los organismos individuales que no cambian evolutivamen-
te en su vida). Esa seleccién de rango superior, producida
por origen y extincién diferenciales (fig. 2), dirige las
tendencias evolutivas en las derivaciones cladogenéticas
(macroevolucién), de la misma manera que la seleccién
natural gobierna el cambio evolutivo dentro de las pobla-
ciones (microevolucién) a través del nacimiento y muerte
diferenciales de ciertos organismos (macroevolucién)®.

;Cémo debemos llamar a esa seleccion de rango supe-
rior? Desde que en 1975 Stanley introdujera el término se le
ha llamado «seleccién entre especies» (tras alguna resisten-
cia inicial —equivocada— Eldredge y yo hemos usado el
término en el mismo sentido). En un sentido puramente
descriptivo, su uso estd ampliamente justificado. Si las
especies son estables y duraderas, las tendencias pueden
ser descritas como el resultado de sus éxitos diferenciales
en tanto que entidades. Este significado descriptivo es
también muy util, ya que sugiere nuevos procedimientos
para canalizar modelos evolutivos (como tan bien ha hecho
Stanley recientemente al tabular longevidad y tasas de
origen y extincién de especies, en lugar de tabular tasas
inferidas de transformacion).

Tales usos descriptivos sirven también en casos parale-
los. Provine apunta que Sewall Wright ha recurrido a
menudo al concepto de «seleccién interdémica» como for-

8 Macroevolucién: evolucién que afecta a las categorias superiores de
organismos. Microevolucién: evolucién a nivel especifico o subespecifico.

El equilibrio «puntuado» de la macroevolucién 133

ma econdémica y heuristica de descripcién cuando el éxito
diferencial de algunos «demes»? se deriva enteramente del
éxito competitivo de sus individuos constituyentes.

Aunque estos usos descriptivos tienen respetables pedi-
grees, se prestan a una desafortunada y crucial confusién
por su relacién con otra cuestién intimamente conectada:
la controversia en torno a las «unidades de seleccién»,
Términos como «seleccién entre especies» y «seleccion
interdémica» son tan similares a otros conceptos de selec-
cién referidas a grupos —como «seleccién entre grupos» y
«seleccién entre familias», por ejemplo—, que su sentido
descriptivo amplio serd inevitablemente tomado por una
forma més restringida de referirse a verdaderos efectos de
grupo. Esta confusién se refuerza, ya que un importante
namero de casos tanto de seleccién entre especies como de
seleccién interdémica (en sentido amplio) implican selec-
cién entre grupos (en sentido restringido).

Eldredge y yo, y Stanley, hemos subrayado a menudo
que muchas tendencias adecuadamente explicadas como
resultado de una supervivencia de especies (seleccion entre
especies en sentido amplio) pueden haber sido impulsadas
por seleccién natural tradicional (los casos obvios incluyen
tendencias producidas por longevidad diferencial de espe-
cies, cuando la duracién refleja el éxito competitivo de los
individuos).

Sin embargo, la confusién inevitable entre aquellos
sentidos amplio y restringido es verdaderamente desafortu-
nada, sobre todo dado que la existencia de verdadera
relacién entre grupos en algunas tendencias (aunque no en
todas) es un componente importante de nuestro argumento
sobre la independencia de la macroevoluciéon. Lamento, por
tanto, que usaramos la expresién «seleccién entre espe-
cies» en un sentido amplio porque dicho uso hace que la

9 Demes: ciertas poblaciones naturales definidas genética y ecolégica-

mente.

10 Unidades de seleccién: grupos naturales de organismos sobre los que
acta la seleccion.
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confusién persista. Sugiero con fuerza que el término
«seleccién entre especies» se limite al sentido restringido
de verdadera seleccién entre grupos: seleccién entre espe-
cies basada en propiedades a nivel de especies.

La cuestién clave para la independencia de la macroe-
volucién no es saber si la seleccidn entre especies opera en
todas las tendencias (que no opera), sino determinar si, en
el equilibrio «puntuado», la necesidad de entender las
tendencias como resultado de una selecciéon superior de las
especies implica la existencia de un nuevo nivel en una
jerarquia de explicacién evolucionista.

El reconocimiento de la existencia de nuevos niveles no
requiere que haya seleccién entre grupos en cada nivel en
todos los casos. Requiere que en cada nivel se dé la
aparicién de propiedades no deducibles del comportamien-
to de las entidades en el nivel inmediatamente inferior. La
jerarquia depende de la individuacién; cada nivel debe
basarse en entidades suficientemente estables como para
adquirir propiedades evolutivas propias. Asi, la teoria del
equilibrio desplazado de Wright requiere estructura démi-
ca, pero no siempre seleccién interdémica (sentido restrin-
gido). (La seleccién interdémica ocurre a menudo, como
cuando la emigracién de propagulos que invaden a otros
demes queda regulada por propiedades démicas tales como
el tamafio de la poblacién.) Por ejemplo, en poblaciones
panmicticas, la deriva genética puede actuar sdlo como
un agente de cambio evolutivo directo, mientras que en la
teoria de Wright funciona como un mecanismo para la
produccién de variabilidad al nivel démico. Asi, la estruc-
tura démica da un nuevo papel a la deriva genética, y los
demes son un nivel evolutivo legitimo por encima de los
organismos individuales.

En este sentido, precisamente el equilibrio «puntuado»
es crucial para la independencia de la macroevolucion, ya
que supone la afirmacién de que las especies son indivi-
duos legitimos, y por tanto capaces de desarrollar propieda-

1L Poblaciones panmicticas: aquellas que hibridan libremente.
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des indestructibles. La seleccién entre especies es el argu-
mento mas contundente en favor de la macroevolucién,
pero la individuacién simple es suficiente. Una tendencia
que surge por longevidad diferencial de las especies, y que
se debe totalmente al éxito en la seleccién natural de
individuos competitivamente superiores, es muy diferente
de una tendencia producida por la transformacién anage-
nética de un linaje. Debemos estudiar cosas diferentes: por
ejemplo, la longevidad de las especies y no las tasas de
transformacién dentro de las especies. El origen rapido y la
posterior estabilidad de las especies garantiza la aparicién
de propiedades derivadas del status legitimo de las especies
como individuos.

El reconocimiento de que el equilibrio «puntuado», al
considerar a las especies como individuos, implica un
nuevo nivel jerarquico tiene dos importantes implicaciones
para la teoria evolucionista. Primero, amplia notablemente
las hipotesis para explicar las tendencias evolutivas. Pre-
viamente, la aceptacioén de la transformacién filogenética
requeria que las tendencias morfoldgicas se entendiesen
como el resultado directo de la accién de la seleccién
natural sobre ciertas ventajas de los organismos individua-
les (conchas mas fuertes, mayor facilidad para alimenta-
cién, etc.). Pero si las tendencias revelan el éxito diferen-
cial de las especies, entonces han de tomarse en cuenta un
conjunto de explicaciones antes no exploradas.

Como se indica més arriba, la seleccién natural conven-
cional sigue siendo una de las causas importantes de las
tendencias, ya que las ventajas de algunos individuos
pueden dar lugar a la longevidad diferencial de las especies
(la tendencia a aumentar el tamarfio del cerebro en los
linajes mamiferos, tal vez). Pero hay otras posibilidades.
Las tendencias pueden producirse simplemente porque
algunas especies se forman més a menudo que otras, no
porque las mofologias asi formadas tengan algunas venta-
jas para la seleccién natural (realmente, tal tendencia se
producird por extincién aleatoria). O bien, algunas espe-
cies pueden sobrevivir més tiempo que otras porque viven
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en un determinado medio, no porque sus morfologias sean
«mejores» en sentido convencional.

Para decirlo con el ejemplo mas discutido ultimamente
por los paleontdlogos (como Vrba, Hansen o Sablowski),
muchas derivaciones de invertebrados marinos muestran
una tendencia hacia una mayor frecuencia de especies
estonotopicas (estrechas), incluso al punto de la desapari-
cidn total de los euritopos (formas anchas) como es el caso
de los neogastrépodos volatidos (los estenotopos se adap-
tan dificilmente a ciertos factores ambientales; los eurito-
pos pueden tolerar un amplio espectro de medios). La
tabulacion de produccién y persistencia de las especies
sugiere que aquella tendencia se explica porque hay una
tasa media mis acusada de especiacién entre las especies
estonotdpicas (incluso puede haber un «sesgo de conver-
sion» de euritopos en estonotopos). De hecho, esa tenden-
cia se mantiene incluso aunque los estenotopos tienen una
tasa de extincidon mas alta (la diferencial de nacimiento es
superior a la de mortandad, y la tendencia continda). Estas
tasas mas altas de produccién pueden ser el resultado de
las mejores posibilidades que para el aislamiento existen
en especies que incuban sus crias (como es el caso de la
mayoria de los estenotopos marinos, mientras que los
euritopos tienden a tener larvas plancténicas y por eso
demasiado flujo génico como para facilitar su aislamiento).
Pero las diferencias morfoldgicas que caracterizan a la
tendencia y permiten que los paleontdlogos la reconozcan
(el tamano de la protoconcha o concha embriénica, por
ejemplo) pueden no suponer ventaja alguna de cara a la
seleccién natural. Vrba reconocid en 1980 esta propiedad
anticonvencional de las tendencias morfolégicas cuando
acuid su concepto de la «hipitesis del efecton. En la
tendencia hacia protoconchas més pequenas que se ve en
derivaciones cladogenéticas que acumulan especies esteno-
topicas no hay evidencia de que la seleccién natural actie
sobre las protoconchas. La tendencia es sencillamente un
efecto de la especiaciéon diferencial. Vrba ilustra su argu-
mento con la imagen de la justicia con los ojos vendados.
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Imagen bien elegida, porque el mundo del cambio morfolé-
gico dirigido puede ser mucho méas caprichoso de lo que
hemos creido.

La otra implicacién —la seleccién entre especies como
fenémeno comin— suscita un problema mas amplio y nos
pone frente a la vieja e irritante cuestion de las unidades
de seleccién. El programa de investigacion darwiniano
insiste en reducirlas al nivel de seleccién individual.
(Algunos hiperdarwinianos, como Dawkins, llevan esa
reduccién al nivel de los genes). Sewall Wright me dijo en
octubre de 1980 que consideraba ese «excesivo énfasis en la
seleccion individual» como el rasgo més limitado y desafor-
tunado de la sintesis moderna darwiniana. A pesar de los
poderosos argumentos en favor de los efectos de grupo y de
algunos ejemplos convincentes (como el caso de la ¢ alela
en los ratones), los evolucionistas son todavia reacios a
admitir que hay una jerarquia basada en la seleccién que
ocurre entre grupos a varios niveles (demes, especies,
derivaciones) y se sienten todavia mas cémodos tratando
s6lo de seleccién individual. De otra forma no se explica el
entusiasmo de tantos evolucionistas con la teoria de la
seleccién entre familias. Es sin duda una importante y
poderosa teoria, y no dudo de su veracidad y alcance, pero
debemos reconocer también su papel intelectual en el
paradigma darwiniano: es una tesis que salva la teoria de
la seleccién individual frente a fendémenos que parecian
excluirla, ya que los individuos pueden actuar en defensa
de sus intereses prefiriendo la supervivencia o reproduc-
cién de la familia a la personal.

Puede que la mayoria de las tendencias que son impul-
sadas por extincién diferencial no requieran mas que la
seleccién individual tradicional, como cuando la mayor
supervivencia de una especie se deriva del éxito competiti-
vo de sus individuos. Pero en las tendencias que surgen por
origen diferencial, a menudo opera un importante compo-
nente de seleccién entre especies. La disposicién a crear
especies no es generalmente una propiedad de los indivi-
duos, ya que depende decisivamente de las dimensiones de
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la poblacidn, la densidad del habitat y las tasas de migra-
cién en relacién con la densidad y el tamafio. Volviendo a
nuestro ejemplo anterior: si las especies estenotdpicas «se
apoderan» de una desviacién cladogenética por creacién
diferencial, jentonces qué papel juega la seleccidén natural?
En las especies estenotdpicas todas las hembras incuban
sus larvas, y puede que no hallemos la nueva variacién
genética en este choque entre vida y planctotropia. Ade-
mas, las especies estenotdpicas y euritépicas probablemen-
te no compiten directamente y puede que incluso no
exploten los mismos recursos. ;Cémo puede entonces la
seleccién natural, que opera sobre los individuos, propiciar
el avance de la estenotopia? Creo que seria un abuso del
sentido usual de la seleccién natural decir que la ventaja
selectiva de un rasgo es su potencialidad para aparecer en
niveles taxondmicos distintos, pero miles de afios después y
sin beneficio inmediato. Ademas, el éxito de un individuo
en su contribucién a la creacién de una especie depende
decisivamente del maquillaje genético de otros individuos
en la especie. Un solo estenotopo en una poblacién de
euritopos tiene pocas oportunidades de crear una especie a
través del aislamiento de su progenie (muy pocas probabili-
dades para fundar una poblacién aislada y muchas de
llegar a su destrucciéon por el flujo génico de especies
planctotrépicas idénticas). E1 mismo estenotopo tiene posi-
bilidades mucho mayores en una poblacién de estenotopos.
Puesto que el mismo genotipo®? tiene diferentes aptitudes
para crear una especie segin el grupo en el que se encuen-
tra, encontramos un efecto de grupo irreducible.

Jerarquia y datos empiricos
La necesidad de una jerarquia en la teoria evolucionista
es un hecho derivado de la realidad empirica, no una

cuestiéon de seméantica o de estilo metodolégico. Podemos

12 Genotipo: constitucién genética de un organismo.
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construir en nuestro pensamiento un mundo posible y no
jerarquico; realmente la teoria evolucionista ha funciona-
do durante muchos afios desde la suposicién de que tal
mundo existe. El modelo filogenético no requiere jerarquia
alguna; si él reflejase nuestro mundo, el reduccionismo
triunfaria. El equilibrio «puntuado» es la afirmacién empi-
rica que invalida tal modelo, al tratar a las especies como
entidades. En eso reside su mayor importancia dentro de la
teoria evolucionista.

La cuestion es mas amplia que el problema de la
independencia de la macroevolucién. No se trata sblo de
macroevolucidon contra microevolucién, sino de saber si la
teoria evolucionista debe ser reformulada como una estruc-
tura jerarquica de varios niveles —de los que la macroevo-
lucién es s6lo uno méas— relacionados entre si sin duda,
pero cada uno con su independencia legitima. Genes,
organismos, demes, especies y derivaciones cladogenéticas
son todos ellos individuos legitimos y nuestro habito
lingtistico de identificar individuos con organismos es tan
s6lo una convencidn. Cada tipo de individuo puede ser por
derecho propio una unidad de seleccién. Una seleccién
natural que operase sélo sobre los individuos no abarcaria
toda la evolucién. Los genes son unidades de seleccion en
la hipétesis del «DNA egoista» de Doolittle, Sapienza,
Orgel y Crick; los demes lo son en la teoria del equilibrio
desplazado de Sewall Wright. Las especies representan un
nivel entre varios: la teoria evolucionista ha de ser am-
pliada.

Niveles intermedios y equilibrio desplazado

Cuando Eldredge y yo presentamos nuestro primer texto
en 1972 no entendimos la teoria del equilibrio desplazado
de Sewall Wright, tanto por nuestras limitaciones como
por el eclipse —ya superado— que por entonces padecieron
los trabajos de Wright. Por eso que nos apoyaramos en la
supuesta resjstencia de las poblaciones grandes al cambio y
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que estableciésemos un claro contraste (de acuerdo con el
modelo de Mayr) entre «poblaciones aisladas periféricas»
pequefias y fecundas y grandes poblaciones centrales limi-
tadas e inertes por la fuerza homogeneizadora del flujo
génico. En esa tesis, el cambio evolutivo se asocia a la
especiacion; por tanto, hicimos esa asociacién al formular
el equilibrio «puntuado».

El argumento es poderoso si aceptamos como primer
agente de la evolucién a la accién de la seleccién natural
sobre los organismos (lo que Eldredge y yo hicimos enton-
ces). Con demasiados organismos y demasiada panmixia,
las variaciones raras y favorables no pueden acumularse
ni extenderse. En otras palabras, nos vimos atrapados por
el mismo convencionalismo que habiamos querido comba-
tir: una excesiva dependencia de los individuos y de la
seleccion natural.

Sewall Wright habia reconocido hacia tiempo que,
segun su teoria del equilibrio desplazado, los demes pueden
actuar como unidades de seleccion; originalmente, se refi-
rid a su idea como la «teoria de los dos niveles», aludiendo
a la seleccidon natural y a la interdémica. Si los demes
actian como unidad de seleccién intermedia entre los
individuos y las especies, entonces el aparato conceptual
de «poblaciones centrales inertes contra poblaciones aisla-
das pequefias y mudables» pierde su justificacién cuando se
trata de especies capaces de dividirse en un amplio nimero
de demes suficientemente independientes como para mover
el proceso de seleccion interdémica. La evolucién puede ser
tan efectiva en poblaciones grandes como en las pequenias,
tanto mas incluso en poblaciones grandes que tienen
muchos demes. No hay nada de especial en que la especia-
cién actile como agente de cambios evolutivos sustancia-
les; se pone en marcha el modo filogenético, operando
tanto por seleccién natural como interdémica (y no sélo
por seleccidon natural).

Sobre esa base, Wright ha criticado el equilibrio «pun-
tuado» sosteniendo que el modo general de cambio que
nosotros llamamos «puntuacional» puede ser incluido den-
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tro del modo filogenético operando segiin la teoria del
equilibrio desplazado, y no sélo a través de la especiacion,
como sostiene el equilibrio «puntuado». Considero esta
tesis como una importante critica del equilibrio «puntua-
do», pero una critica bienvenida y amistosa por dos razo-
nes. Primero, porque afirma la importancia general del
cambio «puntuacional», aunque proponga un mecanismo
de explicacién diferente. Segundo, porque es una critica
basada en la nocién de niveles superiores a la seleccién
natural de los individuos (en este caso, una seleccién
interdémica que permite transiciones ripidas en el modo
filogenético). La vindicacién de la idea de jerarquia, en
tanto que desafia el caracter reduccionista del darwinismo
tradicional, es una cuestién mucho més importante que la
importancia relativa de un nivel particular. Nosotros
enfatizamos el nivel de las especies: Wright, el de los
demes.

De hecho, Eldredge y yo reconocimos la importancia
potencial de los niveles intermedios entre individuos y
especies cuando dijimos que la seleccién «puntuacional» de
clones!® en formas asexuadas se traduciria en cambio
gradual al nivel de especies. Pero, en nuestra ignorancia
del trabajo de Wright, entendimos este nivel intermedio
como un fendémeno peculiar de las formas asexuadas y no
apreciamos la generalidad del fenémeno.

Pero aunque reconozco la légica de la teoria de Wright,
seguiria apostando por la mayor importancia relativa del
equilibrio «puntuado» en el modelo general de evolucién
dentro de las desviaciones cladogenéticas. Primero, y pues-
to que el equilibrio desplazado produce cambio «puntuacio-
nal» o gradual dentro de especies establecidas mientras que
el equilibrio «puntuado» proclama la mayor frecuencia
relativa de la etapa estatica, mi opinién de que esta Gltima
es empiricamente muy importante me inclina a favor del
equilibrio «puntuado». Segundo, el equilibrio desplazado

18 Clones: poblaciones genéticamente homogéneas que no se reprodu-
cen sexualmente.
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depende crucialmente de la subdivisién de una especie en
un numero suficientemente independiente de demes, ¥ no
tengo la seguridad de que estin asi constituidas una parte
amplia de las especies del mundo.

En cualquier caso, equilibrio desplazado y equilibrio
«puntuado» dan pronésticos diferentes en torno al modelo
de la evolucién y pueden ser constrastados de acuerdo con
los registros fosiles existentes al menos de dos formas.
Primero, la frecuencia relativa del periodo estatico de las
especies sera indicativa, pero no decisiva: si es alta favore-
ce al equilibrio «puntuado»; si es méas baja, al equilibrio
desplazado. Segundo, y mas importante, la persistencia de
antepasados después de la aparicién abrupta de un descen-
diente es la prueba mas clara de equilibrio «puntuado»
—ya que segun el equilibrio desplazado en el modo filogené-
tico pueden ocurrir hechos «puntuacionales», mientras que
para el equilibrio «puntuado» ocurren por especiacién en
las derivaciones—. La bibliografia sobre el tema recoge
ambos modelos, pero no tenemos todavia evidencia sufi-
ciente como para establecer una clara frecuencia relativa
en algin grupo mayor.

La existencia de estas explicaciones alternativas del
cambio «puntuacional» sugiere un tema interesante para el
pensamiento evolucionista. Estos diferentes grupos taxoné-
micos, jmuestran estilos caracteristicos distintos? Estas
variaciones, /jreflejan diferentes estructuras de poblacién o
habitat? Eldredge y yo somos paleontdlogos especialistas
en invertebrados, v los restos fosiles (hecho en el que no
caen muchos neontdlogos) son predominantemente inver-
tebrados marinos. Tal vez sean éstas las especies con
menores probabilidades de tener una estructura démica
apropiada para la operacién del equilibrio desplazado (ya
que en el mundo marino hay un flujo génico mas vigoroso
y menos heterogeneidad ambiental), y tal vez el predominio
de equilibrio «puntuado» en los fésiles refleje este sesgo de
su composicién, lo que haria al equilibrio «puntuado»
menos general de lo que hemos supuesto. Yo y Eldredge
hemos visto en el nivel intermedio de seleccién entre
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clones una de las razones en favor de la existencia de
frecuencias de gradualismo potencialmente mas altas al
nivel de especies en los microfésiles marinos. El nivel
intermedio de seleccién interdémica puede producir el
mismo efecto para aquellas especies estructuradas de forma
tal que el equilibrio fluctuante pueda ser efectivo.

El papel de la especiaciéon diferencial

La seleccién natural opera o bien por muerte diferencial
o bien por nacimiento diferencial. Todos los evolucionistas
lo admiten, por supuesto, pero un legado cultural muy
anterior incluso a Darwin nos ha llevado a poner el énfasis
en la muerte y la lucha por la existencia: la «naturaleza
roja en colmillos y garras» segin el cliché de Tennyson.
Todavia vemos el cambio evolutivo por nacimiento diferen-
cial como un proceso raro, que sucede aqui y alla, pero que
no contribuye al «progreso» o que aumenta la complejidad.

Como Gibinsky ha demostrado recientemente, tanto
Eldredge y yo como Stanley aceptamos esa herencia limita-
da en nuestras primeras formulaciones. Reconociamos la
existencia del fendmeno analogo del nacimiento «diferen-
cial» (aparicién de especies), pero formulamos nuestras
tesis casi enteramente en términos de muerte diferencial
(extincién). La afirmacién tan repetida de que la aparicién
de las especies puede ser aleatoria en relacién a la direc-
cién de las tendencias evolutivas revela la conexién estre-
cha que hicimos entre la seleccién de especies y su extin-
ci6én diferencial.

Creo ahora que esta formulacién era inadecuada y que
es comun, y més interesante por sus implicaciones anticon-
vencionales, el hecho de que las tendencias evolutivas sean
impulsadas por nacimiento diferencial. Una tendencia
puede aparecer via especiacion diferencial en dos formas,
de las cuales s6lo una puede suponer seleccién entre
especies. Por «sesgo de nacimiento» (fig. 2, izq.), una
derivacién contiene dos o mas clases de especie en un
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tiempo inicial; que una clase tenga una mayor representa-
cién en un tiempo posterior es consecuencia solo de su
mayor tasa de especiacién (génesis de especie), puesto que
la posibilidad de extincién en las diferentes clases puede
ser constante. Las tendencias son asi producto de un
origen diferencial. En el ejemplo anterior, los estenotipos
pueden aumentar en frecuencia y «tomar» derivaciones
enteras porque sus tasas de especiacién son mas altas.

Por «sesgo direccional» (fig. 2, centro) es mas probable
que la especiacién se produzca en una direccién que en
otra, y las tendencias pueden aparecer también en caso de
extincién puramente aleatoria. No se puede alegar que esto
se debe a seleccién entre especies, ya que hemos encontra-
do el fenémeno andlogo de la presién mutacional, o la
direccién diferencial de la variacién misma. Tal «sesgo
direccional» puede ser muy comun en casos de «canaliza-
cién ontogenética» en los que el aumento de tamaiio lleva a
una prolongacién de alometrias ontogenéticas por hiper-
morfosis. Las lineas suturales de los ammonites pueden
hacerse mas elaboradas por su mecanismo, ya que una
mayor complejidad es un modelo virtualmente universal en
ontogenia.

Dije mas arriba que puede a menudo atribuirse a la
accién de la seleccién natural ordinaria la aparicion de
tendencias que han sido en realidad impulsadas por extin-
cién diferencial. El origen diferencial no encaja en los
moldes-darwinianos por dos razones. Primero, el «sesgo de
nacimiento» requiere a menudo que consideremos a las
especies como unidades irreductibles de seleccion. El ori-
gen diferencial es el reino primario de la seleccion entre
especies. Segundo, encontramos un segundo factor no
darwiniano en el «sesgo direccional». No veo razdén para
echar mano de los efectos de grupo en este caso; las lineas
suturales de los ammonites pueden hacerse mas complejas
a través del camino usual-de la seleccién natural. Pero la
especiacién en macroevolucién es el fenémeno analogo del
nacimiento en microevolucién. Por tanto, si aparecen
nuevas especies con morfologias predeciblemente diferen-
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tes de las de sus padres, las tendencias evolutivas pueden
ser causadas por un sesgo presente ya en la materia prima
misma, un hecho anilogo a la presién mutacional de
microevolucién. Pero la aleatoriedad de la materia prima
es un ingrediente basico en las explicaciones darwinianas.
En suma, los dos procesos de origen diferencial producen
efectos no-darwinianos, en tanto que utilizan las especies
como unidades de seleccién («sesgo de nacimiento») y en
tanto que establecen como importante un sesgo a la
produccién direccional de la materia prima, el fenémeno
analogo de la presién mutacional («sesgo direccional»).
Estos casos de origen diferencial ilustran también las
diferencias importantes en estilo y énfasis que existen
entre micro y macroevolucién. En microevolucién, tantos
individuos son creados con tan escasas diferencias medias
entre ellos que tanto el nacimiento diferencial de organis-
mos con un alelo!* favorecido como la conversién diferen-
cial de dicho alelo por presién mutacional pueden verse
obstaculizado por la accién de la seleccién natural actuan-
do via la muerte de los organismos. En este sentido,
nuestro sentimiento convencional sobre el poder de la
seleccién natural depende de la existencia de numerosos
individuos semejantes dentro de una poblacién limitada.
En macroevolucién tenemos muchos menos individuos
(especies) dentro de nuestra unidad limitada (desviacién
cladogenética), y las diferencias medias entre los indivi-
duos son mucho mayores. En esta situacién puede suceder
que la seleccién por extincién no pueda superar un «sesgo»
de nacimiento o de direccién, y gran parte de la «creativi-
dad» de la macroevolucién puede radicar en la misma
generacion de variacion. Este papel del origen diferencial
elimina, ademas, la mas obvia objecién que puede hacerse
a la importancia de la seleccién entre las especies en la
evolucién. Puesto que existen tantos individuos y tan

1 Alelos: cada una de las formas alternativas en que puede existir un

gen, y que determinan la forma que el cardcter puede tomar en sus
portadores.
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pocas especies, podria argiiirse que la seleccién individual
debe siempre obstaculizar la seleccidn entre especies. Si las
tendencias hubieran surgido bisicamente como resultado
de pequefas diferencias en lo que se refiere a longevidad, el
argumento seria convincente, pero ocurre que los «sesgos
de nacimiento» en una especie pequefia generaran rapi-
damente tendencias a través de su extincion aleatoria.

Sesgo de Sesgo de Sesgo 'qe
nacimiento direccién extincion
Morfologia —»

Figura 2. Explicaciones de las tendencias evolutivas segiin el equilibrio .«puntuado».
Izquierda: por sesgo de nacimiento, la especiacidon diferencial permite que una
especie domine toda una desviacién o rama. Centro: por sesgo de direccién, la
especiacién ocurre mas a menudo hacia la derecha que hacia la izquierda.' Deltecha:
por sesgo de extincién, las especies de la derecha viven mds que las de la izquierda,
ayudando asi a promover la tendencia. ’

Conclusion

Las diferencias y similaridades entre macro y microevo-
lucién han sido una cuestién polémica dentro de la teoria
de la evolucidén desde el principio. La naturaleza absoluta
de ese divorcio radica en la base de nuestro primer sistema
coherente, el de Lamarck. Lamarck contrasté la progresion
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creciente en la escala de complejidad de los organismos
—impulsada por «una fuerza interna que tiende incesante-
mente a complicar toda organizacién»— con las adaptacio-
nes tangenciales inducidas por la «influencia externa de
las circunstancias», y transferidas por herencia de caracte-
res adquiridos. Esta tradicién de una separacion absoluta
entre macro y microevolucién persisti6 a todo lo largo del
siglo XIX en teorias como la ortogénesis y los ciclos raciales
de vida, en los que la preordenacién de los resultados
terminales hace que la seleccién natural en un momento
preciso sea irrelevante para la evolucién de la tendencia.
Goldschmit revivié esta tradicién en nuestro siglo cuando
insisti6 en la total separacién entre variacién geografica y
especiacidn, y en la existencia de un estilo genético dife-
rente para el origen de las especies y de los niveles
taxondémicos superiores.

Quiza la mayor aportacién de Darwin fuese que sus tesis
contrapesasen esa tradicién (ya que no inventd la evolu-
cién) al defender con energia las ideas de continuidad y
reducciéon por macroevolucién a través de la seleccién
natural de los individuos. Su argumento fue un poderoso
elemento heuristico. Por vez primera, todos los datos que
podemos ver y manipular en nuestra escala de tiempo
(seleccién artificial, cambio alélico en poblaciones natura-
les) no eran ya un simple epifenémeno de una direccionali-
dad césmica grande y misteriosa, sino la esencia de la
evolucién misma.

(Como podemos mediar entre esas dos posiciones? No
queremos defender la conclusién desesperante de que mi-
cro y macroevolucién son fenémenos absolutamente sepa-
rados por principio y que nada sobre una sirve para la otra
(la tradicién de Lamarck-Goldschmit). Pero jdebemos acep-
tar el continuismo darwiniano al precio de ignorar las
propiedades legitimamente independientes de niveles supe-
riores a la seleccién natural actuando sobre organismos?
(No hay mas eleccién que o desesperacién y ciencia o
ignorancia y felicidad?

Creo que el concepto de jerarquia, al incorporar los



148 Stephen Jay Gould

elementos positivos de ambas posiciones, resuelve este
seudo-problema. Los niveles no logran su independencia
porque se producen en ellos nuevos procesos genéticos
fundamentales. Mas bien, los mismos procesos de variaciéon
y seleccién ocurren a lo largo de toda la jerarquia. Pero
operan de manera distinta sobre los diferentes materiales
(individuos) de los niveles ascendientes en una jerarquia
discontinua. No podemos aprender todo lo que necesitamos
saber sobre las tendencias evolutivas estudiando lo que
ocurre con los demes, aunque sélo sea porque las especies
pueden actuar como unidades de seleccién. Importantes
lazos comunes unen todos los niveles, pero en los niveles
superiores aparecen nuevos modos (de evolucién), y la
reduccién a la seleccién natural de los individuos no
abarca toda la evolucién. Nada de la genética de las
poblaciones microevolutivas —o de cualquier otro aspecto
de la teoria de la microevolucién— es erréneo o inadecua-
do a su nivel. Poco de ello es irrelevante para el estudio de
la macroevolucién. Pero no lo es todo.

Cuando se elabore una verdadera teoria jerarquica no
serd enteramente darwiniana (en el sentido estricto de
reduccién a seleccidén natural de individuos). Pero sospecho
que encarnari la esencia de la tesis darwiniana en una
forma mas abstracta y general. Tendremos una serie de
niveles como puntos de partida para la generacién de
variacién y un modo (o conjunto de modos) para la selec-
cién de individuos en cada nivel. La superacién del darwi-
nismo estricto puede hacer del estilo darwinista de analisis
en su forma mas general la base de una teoria verdadera-
mente sintética de la evolucién.

S. J. G



