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Un rol para la macroevolucién
en la nueva Filosofia de la Biologia

Maria Gabriela Mangano Luis Alberto Buatois

Introduccion

La filosofia de la ciencia de nuestro siglo podria definirse mayormente como una
filosofia de la fisica, la cual presenta una extendida y fecunda historia. La fisica ha repre-
sentado clasicamente la ciencia natural paradigmatica. Sin embargo, en las tres Gltimas
décadas la filosofia de la biologia ha surgido con creciente popularidad en los circulos
cientificos v filosoficos. Este crecimiento vertiginoso implica una superacion de lo que
podriamos denominar la etapa popperiana y se da en forma paralela con el desarrolio de
nuevos desafios al nicleo duro de la Modema Sintesis. Podemos reconocer dos fases con
cierta superposicion temporal en la construccion de la moderna filosofia de la biologia. La
primera fase refleja la concepcion heredada en filosofia de la ciencia y la segunda repre-
senta, al menos en parte, a la nueva filosofia de la ciencia o lo que ha dado en llamarse
filosofia post-kuhniana. Estas etapas no se desarrollan sincronicamente con los respecti-
vos desarrolios en la filosofia de Ia fisica, sino que registran el tardio ingreso de la biologia

en el ambito de interés epistemologico. En una primera etapa, los esfuerzos estuvieron’

mayormente concentrados en aproximaciones de tipo estructurales y en problemas tales
como el de la legalidad en biologia (e.g. Olding, 1978) y la defensa de la biologia como
ciencia auténoma, irreductible al nivel fisico-quimico (e.g. Ayala, 1968; Mayr, 1984). Ala
luz de las concepciones tradicionales sobre estructura, se efectuaron analisis de tipo
sintacticista (e.g. Williams, 1973) y semanticista (e.g. Beatty, 1980; Thompson, 1983;
Lloyd, 1984) de la teoria de la evolucion, si bien también se ensayaron aproximaciones
menos ortodoxas, tales como la concepcion hipertedrica (Wasserman, 1981), la concep-
cion dinamica multinivel (Tuomi, 1981) y la concepcion de la teoria evolutiva como una
teoria de fuerzas (Sober, 1993). Estos analisis estructurales ponen al descubierto la com-
plejidad de niveles, naturaleza histérica e interdisciplinariedad de la biologia evolutiva con-
temporanea. Como sefiala David Hull (1979, p. 424),

no existe cosa tal como una teorfa de la evolucion esperando ser descubierta y
axiomatizada. Quien se aventure a tal tarea debera decidir qué elementos de las
multiples versiones y subteorias de la teoria evolutiva contemporanea incluir, cuales
excluir y como interrelacionarias».

El momentum del analisis estructural fue decreciendo paulatinamente, al tiempo que se
{omi6 conciencia de serios problemas en el contenido de la teoria, tales come vaguedad,
imprecisién o incompletitud de conceptos medulares (e.g. adaptacion, seleccion natural,
especies, macroevolucién) y limitaciones conceptuales (e.g. necesidad de introducir nue-
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vos conceptos tales como el de «exaptacion»; Gould y Vrba, 1982) y explicativas (e.g.
«causas» del patron evolutivo a distintas escalas). A inicios de la década del ‘70, la Mo-
derna Sintesis se revelaba como una sintesis en el mejor de los casos incompleta. No es
casual que el giro «historicista» de la nueva filosofia de la ciencia tuviese como correlato
un mayor interés y creciente importancia de aspectos histéricos en biologia evolutiva. En
este clima se inicia una segunda etapa, mas interesada en aspectos dinamicos de la
evolucion a gran escala que puedan explicar el complejo patrén histérico del arbol de la
vida. En esta etapa los esfuerzos se centran en precisar el cuerpo conceptual, en el
desarrollo de nuevos modelos explicativos (e.g. Teoria del Equilibrio Punctuado). En forma
paralela a esta jerarquizacion de la biologia dentro del campo de las ciencias y al giro
historicista se daréa el surgimiento de las denominadas «epistemologias naturalizadas»
(Campbell, 1974; Hull, 1988). En el ambito de la biologia evolutiva tres campos adquieren
creciente protagonismo: la biologia del desarrollo, la genética molecular avanzada y la
paleobiologia. Por una parte, la antigua disputa acerca del rol de factores intrinsecos en el
proceso evolutivo se ha revitalizado. Haciendo alusion al poliedro de Galton, el organismo
no seria metaforicamente una esfera, sino un cuerpo facetado, de modo tal que impulsado
por la fuerza de la seleccion natural no toda direccion de cambio evolutivo es posible
(Gould, 1980a). Las facetas representarian las restricciones histéricas y de arquitectura
del desarrollo sobre las cuales la seleccion natural trabaja. Por otra parte, las investigacio-
nes en genética molecular sefialan la importancia de la fijacién de genes al azar y proce-
sos de auto-organizacion del genoma, lo cual amenaza el rol protagonico de la seleccion
natural como determinante hegemonico de la evolucion (Depew y Weber, 1997). Finalmen-
te, el desarrollo de la teoria macroevolutiva en el corazén de la paleobiologia pone de
manifiesto que los grandes eventos evolutivos, tales como el surgimiento de nuevas espe-
cies y taxa superiores, no es una funcion de largo alcance de cambio gradual, guiado por
seleccion natural tal como sostienen los defensores de la ortodoxia neodarwinista. Algu-
nos autores consideran que estas modificaciones al cuerpo teérico representan simples
expansiones del paradigma neodarwinista (e.g. Mayr, 1982). Otros entienden que éstano
seria una simple expansién sino que, sin llegar a ser una ruptura (i.e. una revolucién
cientifica en sentido kuhniano), implicaria una profunda re-estructuracion que afecta a la
tradicion de investigacion darwinista (e.g. Gould, 1980b). En este trabajo nos limitaremos
a analizar el rol de la macro-evoluciéon como campo auténomo no reducible al ambito
microevolutivo, y exploraremos brevemente algunas de las implicancias epistemolbgicas

derivadas de los recientes desarrollos en teoria macroevolutiva para la filosofia de la
biologia.

Paleobiologia y macroevolucion

No es nuestra intencion entrar aqui de llenc en los mltiples y variados desarrollos de
la paleobiologia en las Gltimas décadas, sino simplemente enmarcar el debate en cues-
tion y suministrar algunos contenidos teéricos basicos. Con este fin, 1) esbozaremos las
pretensiones epistemologicas de la paleobiologia y su rol dentro de la biologia evolutiva
contemporaneay, 2) introduciremos los concepios de microevolucion y macroevoluciéon y
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exploraremos sus roles dentro de la Teoria Darwiniana y la Moderna Sintesis.

La paleobiologia puede entenderse como el producto de la incorporacion de una pers-
pectiva evolutiva al estudio del registro fosil tendiente a desarrollar una dimension explica-
tiva en el estudio de la historia de la vida (Gould, 19802a). La paleontologia clasica ha
estado desde su surgimiento intimamente vinculada a la taxonomia adoptando una ten-
dencia netamente descriptiva e inductivista (Gould, 1980b, 1999; Stanley, 1979). Como
claramente sefialan Raup et al. (1973), la paleontologia se preocupo fundamentalmente de
inventariar los componentes del registro fosil y describir separadamente eventos singula-
res en la historia de 1a vida, sin intencién de encontrar ningln nexo vinculante, Esta am-
pliacion de miras en la moderna paleobiologia en relacion a su ciencia madre, la pa-
leontologia, implica un cambio metodolégico: el abandono del inductivismo ingenuo en
busca de estrategias mas sofisticadas que permitan generar hipétesis teoricas tendientes
a explicar patrones generales (i.e. macroevolutivos) y encontrar elementos comunes en el
vasto cumulo de informacion resguardada en el registro fosil (cf. Krohn, 1979). ¢ Qué tipo
de preguntas son de particular interés para el paleobitlogo? En principio, resulta central la
busqueda de explicaciones a los denominados «grandes eventos de ia vida», tales como
el origen de la vida, el surgimiento de los metazoos (e.g. la hipotesis del jardin de Ediacara;
MacMenamin, 1998), la diversificacién de los metazoos a inicios del Cambrico (Gould,
1989; Conway Morris, 1998) o la colonizacion de los continentes (BUatois y Mangano,
1993; Buatois et al., 1998). También ocupan un lugar de importancia nudos teéricos en los
cuales el registro fosil representa la Ginica fuente de informacion, tales como extinciones
en masa, tasas de evolucién y extincion, etc.

En su acepcion mas clasica, microevolucion involucra aquellos procesos evolutivos
actuantes por debajo del nivel de especies (e.g. poblaciones, organismos, células) y
macroevolucion a aquellos procesos actuantes de nivel jerarquico mayor o igual a espe-
cies (e.g. especies, taxa superiores). En otras palabras, microevolucién refiere a procesos
y fenémenos evolutivos que se desarrolian en el seno de poblaciones reproductivamente
conectadas (i.e. procesos genéticos intraespecificos), mientras que macroevolucion refie-
re a procesos y fenémenos evolutivos que se manifiestan a niveles transespecificos. En su
formulacion original, Darwin (1859) definié el fenémeno de la evolucion bioldgica como
«descendencia con modificacion» dirigida por seleccion natural e ilustré los resultados de
este proceso con la metafora del «arbol de la vida». Estaimagen representa: 1) un patron
divergente a partir de un antecesor comun y, 2) un tiempo lineal continuo involucrado enla
generacion de las sucesivas ramas. En la concepcion darwiniana, el cambio evolutivo es
gradual en las lineas de descendencia (hipétesis del gradualismo), practicamente imper-
ceptible en tiempos historicos. El gradualismo en Darwin tiene profundas raices filosofi-
cas. Algunos autores lo han vinculado a una posicién antiesencialista (Mayr, 1998), si bien
ha sido frecuentemente entendido como un condicionante sociocultural (Sober, 1993).
Seguramente influenciado por las ideas de su contemporaneo, Charies Lyel, Darwin fue
en esencia un uniformitarista; de acuerdo a esta concepcion, los procesos observables en
el presente en sistemas biologicos eran asumidos como similares a aquellos que tuvieron
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lugar en el pasado, en palabras de Lyell: «el presente es la clave del pasado». Si suma-
mos a la concepcion uniformitarista el gradualismo, resulta que aquellos procesos que
causan pequefios cambios acumulativos dentro de la escala temporal humana produci-
rian, por acumulacion sucesiva en vastos lapsos de tiempo, cambios evolutivos a gran
escala, En otras palabras, no existe verdadera distincion entre los ambitos micro y
macroevolutivo, entre variedades y especies, en el pensamiento de Darwin.

La Moderna Sintesis, consolidada en el lapso 1937-1947, se estructuré incorporando
los aportes de la moderna teoria de la herencia a la fuerza directriz de la seleccion natural
(Mayr, 1998). La genética de poblaciones constituy6 ia disciplina medular en torno a la
cual se articularon las multiples ramas de la biologia, tales como a morfologia funcional,
la sistematica, la embriologia, la biogeografia, la etologia, la ecologia evolutiva y la
paleontologia. En el contexto de la Moderna Sintesis, la evolucion es entendida esencial-
mente como «un cambio en las frecuencias génicas de las pablaciones». El Neodarwinismo
adoptod sin mayores cuestionamientos el legado darwinista: las variaciones como materia
prima, la seleccion natural como causa externa y el gradualismo como tiempo de la evo-
lucion. En el prélogo a la cuarta edicién de «The Evolutionary Synthesis», Mayr (1998,

"p.xiii} concluye

en cierto modo la sintesis no fue mas que la confirmacion de la teoria original de
Darwin, pese a que Darwin publicé con anterioridad al desarrollo de la genética y
Ja citologia por lo cual se vio obligado a tratar el origen de variaciones como una
hipétesis de caja negra. Su teoria basica segun la cual el cambio evolutivo se
debe a ta combinacion de variaciones y seleccién natural era, sin embargo, per-
fectamente razonable y es diariamente confirmada por cada evolucionista.

De este modo, la Moderna Sintesis puede entenderse como una expansion del programa
de investigacion darwinista, que completé muchos de los puntos oscuros de la teoria (e.g.
el origen y transmision de las variaciones) y articulé conocimientos de distintas discipli-
nas biolégicas, pero que dejo intacto su nicleo duro. Entre los puntos que fueron dejados
totalmente inélterados, esté la indistincion entre los ambitos micro y macroevolutives. En
palabras de Teodoro Dobzhansky (1937, p. 12), uno de los fundadores de la Moderna
Sintesis, «el presente nivel de conocimiento nos lleva a poner un signo de igualdad entre
los mecanismos micro y macroevolutivos». Como acertadamente sefiala Eldredge (1989),
la postura de Dobzhansky refleja profundos condicionamientos epistemolégicos. La Mo-
derna Sintesis logro la jerarquizacion de la biclogia como ciencia sobre la base de un
nucleamiento en torno a la genética de poblaciones ylas posibilidades de constrastacion
empirica y formalizacion que esta disciplina ofrecia. En este sentido, el Neodarwinismo
adopté rigidamente los canones de cientificidad emanados desde el empirismo logico y
una postura netamente reduccionista. La conirastacion de los contenidos teéricos a nivel
observacional, tanto en el laboratorio como en el mundo natural, fueron requisitos insosla-
yables para la ciencia neodarwinista. Aquellos procesos actuantes a escalas de tiempo
mas alla de los cortos lapsos que posibilita la observacion humana no constituyen, en
esta vision, parte de la ciencia. En otras palabras, solo la microevolucion podia ser estu-
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diada cientificamente (Eldredge, 1989). La vision del paleontologo George Gaylord Simpson,
otro de los grandes artifices de la Moderna Sintesis, representa un aporte innovador. Si
bien en su obra mas importante, «Tempo and Mode in Evolution» (1944), este autor adopta
el gradualismo y extrapola los contenidos derivados de la genética de poblaciones a la
interpretacion del registro osil, reconoce la necesidad de establecer patrones histéricos a
gran escala para lograr un adecuado entendimiento de los determinantes del cambio evo-
lutivo. En este sentido, Simpson revalorizé a la macroevolucion como un ambito de cono-
cimiento significativo dentro de la teoria evolutiva. Sin embargo, como sefiala Hoffman
{1989), en el seno del Neodarwinismo la distincién entre microevolucion y macroevolucién
‘sélo tuvo fines estrictamente pragmaticos, como términos convenientes para diferenciar
fenomenos estudiados por los paleontélogos (macroevolutivos) de aquellos estudiados por
los geneticistas (microevolutivos). De hecho, posteriormente, Simpson (1953) propuso
abandonar estos términos ya que parecian crear mas confusion que clarificacion.

Dada la escala de tiempo involucrada, hasta hace muy poco no era posible estudiar
por medios experimentales convencionales procesos macroevoiutivos, La moderna biolo-
gia molecular ha comenzado muy recientemente a explorar este campo. Sin embargo, es
el registro fésil el que suministra la mayor cantidad de materia prima crucial para la com-
pleja empresa de resolver problemas macroevoiutivos, tales como los procesos de
especiacion y extinciones en masa. Es a partir del surgimiento de la paleobiologia que
tendra lugar la jerarquizacién de la macroevolucién y su relocalizacién en el mapa de la
naciente «Teoria Global de la Evolucion».

Reduccionismo microevoiutivo

El reduccionismo ha representado uno de los fantasmas que ha amenazado repetida-
mente a la biologia a lo largo de su historia. Podemos distinguir distintas acepciones de lo
que podemos llamar «reduccionismonr. En primer lugar, podemos hablar de un reduccionismo
tedrico, que implicaria basicamente el proceso de reduccion logica. En una version simpli-
ficada del reduccionismo teérico de Ernst Nagel (1961), una teoria T, es reducible a una
teoria T, de mayor generalidad, siy sélo silas leyes de T, son derivables légicamente de
T, y existe un conjunto de principios puente que permite interconectar el vocabulario de
sendas teorias. La reduccion de una teoria o de una rama de la ciencia a otra ha ocurrido
repetidamente a lo largo de la historia de la ciencia, siendo los ejemplos mas clasicos el
de la ley de Galileo a la Mecanica Newtoniana, o el de las leyes de los gases ideales a la
Teoria Cinética. Se ha argumentado que la genética mendeliana seria reducible a la genética
molecular (Ruse, 1971, 1973) y esta Gltima a la guimica (Crick, 1966, 1989, 1994). Otros
analisis han sostenido que la reduccion de cuerpos tedricos es, en nUMerasos casos,
incompleta y no cumpliria con las estrictas condiciones del reduccionismo de Nagel. Tal
seria el caso de la génetica clasica y su reduccion a la moderna genética molecular (Hul,
1972; Kitcher, 1984).

Existe otra acepcion de reduccionismo que tiene mayor importancia en la practica y
ontologia de la ciencia. Este reduccionismo es explicitado por la postura de Francis Crick
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(1966, p. 10) cuando afirma «la Gltima meta de la moderna biologia es en realidad explicar
toda la biologia en términos fisicos y quimicos». Posteriormente, Crick (1994, p. 277)
define al reduccionismo como «la idea de que es posible, al menos en principio, explicar
un fendmeno en términos de constituyentes menos complejos». Detréas de esta busqueda
de explicar fendmenos complejos subyace un claro reduccionismo ontolégico y
metodoldgico. Ontoldgicamente, se sostiene que totalidades complejas no son mas que
el producto causal de las interaccioniones de sus partes constituyentes; metodolégica-
mente, se prescribe que la blsqueda de agentes causales debe ser en términos de com-
ponentes de totalidades mas complejas (Brandon, 1996). Crick (1994) sostiene que existe
un nivel basico en términos del cual seria posible explicar cualquier tipo de fenémeno (e.g.
psicolégico, bioldgico); este nivel corresponderia al de la quimica atdmica. La reduccidn
de ia biologia a niveles inferiores ha perdurado como un anhelado deseo en el ambito de la
fisica y la quimica tal como lo evidencia el pensamiento de Stephen Weinberg (1992) y
Francis Crick (1994). Dentro del ambito de la biologia, las posiciones han estado histérica-
mente dividas, La mayoria de los bidlogos celulares o moleculares abraza el reduccionismo
quimico, mientras que los ecélogos y el ala evolucionista detentan una posicion fuertemen-
te antireduccionista (cf. Mayr, 1984, 1988; Brandon, 1996). En teoria evolutiva, la defini-
cion de evolucion como «cambios en las frecuencias génicas» cristaliza las pretensiones
de reduccionismo ontolégico a nivel genético sustentada por la Moderna Sintesis. Histoéri-
camente, esta postura derivo también en un reduccionismo metodolégico, en el sentido de
que el programa de investigacion neodarwinista propicié fundamentalmente el desarrolio
de la genética de poblaciones como la disciplina encargada de establecer los factores
causales de la evolucion. Esta acepcion de evolucion no capta la naturaleza
multidimensional del proceso evolutivo. Como analizaremos a continuacion, dificiimente

pueda considerarse una explicacion a nivel genético como suficiente para el entendimien-
to de un proceso macroevolutivo.

El reduccionismo microevolutivo ha representado uno de los grandes céanones de la
Moderna Sintesis. Los eventos evolutivos a gran escala no sélo son compatibles con los
procesos de mutacion, deriva genética y seleccion natural, sino que serian reductibles al
mismo (Dobzhansky, 1937; Levinton, 1988). Es necesario dilucidar distintas cuestiones
en la tesis reduccionista. En primer lugar, es obvio que los procesos microevolutivos
subyacen a los fenémenos macroevolutivos, en el sentido de que procesos microevolutivos
operan en los organismos y por su intermedio en taxa superiores (e.g. especies, clados),
sujetas a escala geoldgica a macroevolucion. Sibien la macroevolucién involucra fenéme-
nos que tuvieron lugar en el pasado y no es posible «observar los procesos microevolutivos
que afectaron a estas poblaciones extintas, los estudios en evolucion bioquimica revelan
una notable continuidad en el DNA de organismos vivientes y extintos. Este hecho es una
evidencia contundente de que los procesos de cambio a nivel genético habrian persistido
alo largo de la historia evolutiva (Dobzhansky et al., 1981). Queda ciaro que esta postura
no implica, en si misma, la adopcién de un reduccionismo microevolutivo sino que es abra-
zada por todo evolucionista ya que es el fundamento del vinculo genealogico que emparenta




Estudios de Epistemologia Il 73

- los organismos extintos con los organismos recientes. Una segunda cuestion es si ios
procesos microevolutivos pueden por si solos dar cuenta de la historia macroevolutiva.
Esta postura implicaria un reduccionismo ontolégico a nivel microevolutivo, en el sentido
de que eventos macroevolutivos serian explicados en términos de procesos genéticos. En
otras palabras, no existiria alge asi como «procesos macroevolutivos» o «mecanismos
determinantes a nivel macroevolutivo» diferentes de aquellos actuantes a nivel microevo-
lutivo. Finalmente, una tercera cuestion concierne a sila teoria macroevolutiva es deduci-
ble de la teoria microevolutiva. Esta postura representaria quizas la version mas fuerte del
reduccionismo microevolutive, ya que la reduccion tedrica implicaria una reduccién
ontolégica. En un plano tedrico existe un claro desacoplamiento entre micro y macro-
evolucién, ya que no es posible decidir a partir del analisis logico de la teoria microevolutiva
entre modelos alternativos de cambio macroevolutivo (e.g. entre gradualismo filético y
equilibrio punctuado). Para Ayala (1985), la eventual eleccién de uno de estos modelos
macroevolutivos debera estar fundada en evidencia empirica y no en un proceso de inferen-
cialogica. Los defensores de fa Moderna Sintesis han sustentado desde reduccionismos
extremos (i.e. reduccionismo teérico-ontologico; e.g. Levinton, 1988) hasta reduccionismos
ontologicos (i.e. reduccionismo de procesos; e.g. Ayala, 1985). Por su parte, las voces
desde la paleobiologia han sustentado posturas antireduccionistas fuertes, argumentando
en favor de un desacoplamiento de los ambitos micro y macroevolutivo, basado en una
organizacion jerarquica del mundo viviente (e.g. organismos,  poblaciones, especies,
ecosistemas), estructurado en niveles con propiedades emergentes y determinantes in-
trinsecos y extrinsecos no adaptativos, actuantes a distintas escalas. Esta postura defen-
deria tanto un emergentismo a nivel fendmenos y mecanismos de determinacion (i.e.
ontoldgico) como, consecuentemente, un emergentismo tedrico. Desde Ia perspectiva de
la paleobiologia, existe una relacion de complementariedad entre el &mbito micro y el ma-
croevolutivo, en el sentido que sdlo la conjuncion de ambos puede dar cuenta del multifa-
cetico proceso de la evolucion biolégica. Como analizaremos a continuacion, el reduc-
cionismo ostentado desde el Neodarwinismo ortodoxo seria la causa fundamental de su
esterilidad para ekplicar patrones evolutivos a gran escala.

El desafio macroevolutivo: gradualismo y adaptacién en la encrucijada

Un estudio de los trabajos producidos durante el auge de la Moderna Sintesis de-
muestra que la macroevolucion constituyd un ambito relegado frente al vertiginoso desa-
rrollo de los estudios microevolutivos (Mayr, 1988). Baste para lograr una percepcion cabal
del dominio de estudios microevolutivos, y en particuiar de genética de poblaciones, el
inspeccionar el journal «Evolution» durante las décadas de auge de la Moderna Sintesis.
Esta postergacion puede ser atribuida a condicionantes de distinta indole, entre los cua-
les podemos destacar: 1) la génetica clasica, disciplina medular de ia Moderna Sintesis,
no contaba con medios para acceder al ambito macroevolutivo; esto fue solucionado con
el advenimiento de la genética molecular y 2) la tendencia inductivista-reduccionista de la
‘Moderna Sintesis sélo favorecié la generacion de hipétesis de tipo inductivista en el estu-
dio del registro fosil, que no se alejaran de la idea imperante de ciencia (cf. Mayr, 1988).
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Desde una postura reduccionista, las hipotesis en el campo macroevolutivo fueron basa-
das en la extrapolacion a partir del campo microevolutivo (Dobzhansky, 1937; Mayr, 1963).
En este contexto, las subespecies fueron entendidas como «incipientes especies». En
otras palabras, existiria un continuum entre el &mbito microevolutivo y el macroevolutivo.
Esta postura ha sido denominada el modelo exirapolacionista de la macroevolucion (Gould,
1980a).

Frente a esta postura, las evidencias que surgen del anélisis macroevolutivo del regis-
tro fosil desafian la hipotesis del gradualismo y de la adaptacion como fuerza causal de la
evolucién, ambos dogmas centrales del Darwinismo y la Moderna Sintesis. El proceso de
especiacion ha focalizado gran parte de los debates contemporaneos en biologia evoluti-
va. En este debate representaron posiciones antagonicas los representantes de la moder-
na paleobiologia (e.g. Gould, Eldredge, Vrba, Stanley) y los defensores de la Moderna
Sintesis, en particular algunos de sus miembros fundadores (e.g. Mayr, Ayala, Stebbins).
Las especies son los componentes evidentes de la diversidad del mundo viviente gue la
Teoria de la Evolucion pretende explicar. Las especies juegan un rol central en la teoria
evolutiva, representan tanto la unidad de patron como la unidad de proceso (Kemp, 1999).
Cada especie es portadora de un pool genético que representa la variacion genética dispo-
nible para cambio evolutivo. El debate se ha centrado en torno a dos preguntas fundamen-
tales: 1) ¢ es el proceso de especiacion «gradual»? y, en relacién con esta pregunta, s es
el patron definido por la sucesion historica de especies (i.e. el patron macroevolutivo de
especiacion) un patron continuo? y 2) ; es el proceso de origen de una nueva especie un
proceso que puede ser explicado en términos de seleccion natural como factor determi-
nante? En relacion a la primera pregunta, la historia de la vida presenta un patron discon-
tinuo, de cambios bruscos que se contraponen al patron darwiniano de cambios graduales
guiados por la seleccion natural. Enmarcados en la naciente paleobiologia a inicios de los
afios ‘70, Niles Eldredge y Stephen Gould desafiaron a la ortodoxia neodarwinista al pos-
tular que el registro fasil proveia poca evidencia de gradualismo filético, por el contrario,
indicaba un patrén interrumpido, «punctuado» (Eldredge, 1971, Eldredge y Gould, 1872,
Gould y Eldredge, 1977). La Teoria del Equilibrio Punctuado o Equilibrio Interrumpido sos-
tiene que la mayor parte de los cambios evolutivos fenotipicos se producen en «explosio-
nes» vincuiadas a eventos de especiacion. El modelo punctuacional, contrasta con el
modelo gradualista (i.e. anagenético o de evolucion filética), en el cual los cambios
morfoldgicos se dan en forma gradual en.el desarrollo de un linaje. El registro fosil muestra
que las especies aparecen en un «instante» de tiempo geologico (miles a decenas de
miles de afios) y en su historia subsecuente, o bien no se observa cambio evolutivo apre-
ciable, o bien flucttan levemente en morfologia sin aparente direccion («estasis»). De este
modo, la historia de las especies a gran escala temporal presenta dos caracteristicas
incompatibles con el gradualismo: 1) aparicion repentina vy 2) estasis. En esencia, este
modelo plantea una nueva explicacion del fragmentario registro fosil, ios «esiabones perdi-
dos» o formas intermedias no han sido encontrados simplemente porque no existen. Las
discontinuidades del registro fosil no son simples artificios debidos a la incompletitud del
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registro estratigrafico, sino que son reales. La segunda pregunta concierne a los mecanis-
mos o factores determinantes de la especiacion, asi como a los factores que podrian
intervenir en el proceso de estasis. En el contexto de ja Moderna Sintesis, la seleccion
natural puede entenderse esencialmente como un proceso externalista porensayo y error
(Gould, 1990). Este mecanismo puede encuadrarse en un determinismo causal donde las
variaciones genéticas constituyen la materia prima isotropica sobre la cual actta la selec-
cion. Existe un creciente consenso en que el origen de nuevas especies no puede ser
explicado como el resultado de evolucion adaptativa diferencial entre la poblacion parental
y lanueva especie y que la especiacion representa un caso de evolucion no adaptativa, en
el cual el azar desempefiaria un papel significativo. Algunos de los mecanismos propues-
tos incluyen mutaciones cromosoémicas que provocarian la aparicion de un fenotipo radi-
calmente diferente, tal como postulaba la teoria de especiacion de Goldschmidt. Si bien
algunos puntuacionistas adhirieron o, al menos consideraron viable, a este mecanismo
genético (e.g. Gould, 19802), la existencia de evolucion saltacional («macromutaciones»)
en el sentido original de Goldschmidt no tiene hasta el presente el esperado sustento
empirico.

Las extinciones en masa constituyen elementos de primer orden a nivel macroevoiutivo.
El debate sobre la naturaleza y factores determinantes de las extinciones en masa es hoy
uno de los temas que despierta mayor interés en paleobiologia evolutiva y constituye una
nueva manifestacion de la antigua disputa entre gradualismo y catastrofismo, entre facto-
res intrinsecos y exirinsecos, entre causas bidticas frente a causas abidticas. Como
sefiala Raup (1991), el 99.9% de las especies son extintas. En otras palabras, la gran
diversidad de formas que hoy habitan la Tierra constituye solo el 0.1% de las especies en
la historia de la vida. Sorprendentemente, las extinciones en masa, al igual que sus con-
secuencias evolutivas, fueron virtualmente ignoradas en estudios evolutivos hasta inicios
de la década del "80, cuando se postularon una serie de nuevas y radicales propuestas
que estimularon enormemente este campo de la teoria macroevolutiva. Este resurgimiento
de las extinciones estuvo directamente vinculado al descubrimiento de una anomalia de
iridio en el limite cretacico-terciario (Alvarez et al., 1980). Este descubrimiento llevé a
postular el impacto de un cuerpo metedritico de grandes dimensiones como principal
detonante de la extincion de finales del Mesozoico (popular por la desaparicién de los
dinosaurios) y abrié las puertas a las denominadas hipétesis extraterrestres de las
extinciones en masa. Otras de las propuestas de causas extraterrestres incluyen grandes
erupciones solares (que podrian incrementar la insolacion sobre la Tierra), viaje del siste-
ma solar a traves del plano galactico (periodicidad de 30 0 33 ma) y tormentas de cometas
y meteoritos (o cual implica numerosos impactos en un corto lapso de tiempo, 2 a 3 ma).
En contraposicion, las hipétesis terrestres favorecen causas en la dinamica de nuestro
planeta tales como explosiones voicénicas, cambios rapidos en las temperaturas de los
oceanos y la atmésfera {especialmente aquellos relacionados con grandes episodios
glaciares), variaciones globales del nivel del mar (i.e. variaciones eustaticas), episodios de
anoxia oceanica global, etc. En la vision tradicional, las extinciones sirven como un meca-
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nismo de seleccion a un nivel de organizacion de mayor rango que a poblacion; las espe-
cies peor adaptadas serian eliminadas, quizas por competencia con especies mejor adap-
tadas (Dobzhansky st al. 1981). En contraposicion, las hipdtesis extraterrestres de mayor
aceptacion, proponen una periodicidad de 26 a 30 millones de afios (Raup y Sepkoski,
1984; Raup, 1985; Raup y Sepkoski, 1986) y un escenario cataclismico y azaroso, en el
cual la seleccion natural no juega un rol protagonico. En otras palabras, aquellos caracte-
res adaptativos que permiten a una especie desarrollarse exitosamente durante tiempos
normales, pueden convertirse en su certificado de defuncion en tiempos de extinciones en
masa. Como contraparte, caracteres irrelevantes en tiempos normales pueden resultar
claves para sobrevivir en tiempos de crisis.

En conclusion, los procesos macroevolutivos no son explicables como el resultado
de la sumatoria de cambios graduales que operan alo largo de un vasto periodo de tiempo.
Los recientes desarrollos en el ambito de la paleobiologia ponen de relieve que las extinciones
en masa representan verdaderas interrupciones al flujo geolégico y no picos de un proceso
continuo. Tanto el proceso de especiacion, asi como la naturaleza interrumpida del patrén
macroevolutivo a distintas escalas ponen en evidencia que los procesos actuantes a nivel
macroevolutivo no corresponden a un mecanismo de determinacidon causal simple, sino
que intefvienen activamente el azar, procesos interactivos a nivel ecologico y otros deter-
minantes que escapan visiblemente al modelo explicativo de la Moderna Sintesis. El re-
surgimiento de la macroevolucion dentro del mapa de la biologia evolutiva ha despertado
fecundos debates en cuanto a la complejidad de Ia evolucién biolégica y la adopcidn de
una filosofia de la biologia antireduccionista y emergentista. Los aportes desde el ambito
paleobiolégico derivaron en el reconocimiento de jerarquias y mecanismos determinantes
a distintas escalas desde el nivel microscépico de substitucion de bases en moléculas de
ADN, hasta el nivel de patrones evolutivos a escala geologica. Si bien queda ain mucho
camino por recorrer, la macroevolucion abre una de las puertas a la reestructuracion global

de la teoria de la evolucion. En este sentido, podriamos afirmar que «el pasado es la clave
del presenten. ’
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