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Resumen: A partir del origen de la sintesis biolégica en el siglo XX, la evolucion de
las poblaciones (microevolucién) fue ratificada como el dmbito principal de evolu-
cién, relegando a la evolucién de los taxones superiores (macroevolucion). Sin em-
batrgo, si bien se suele presentar a la sintesis biolégica como sostenedora de una
vision homogénea respecto a esta problematica, el modo de conceptualizacién de
dicha prioridad no necesariamente ha sido la misma entre los diferentes pensadores
de la sintesis biolégica. Con el fin de estudiar este topico, en este trabajo se han
analizado las posiciones sostenidas al respecto por Theodosius Dobzhansky (1900-
1975), Sewall Wright (1889-1988), George Gaylord Simpson (1902-1984), Ernst Mayr
(1904-2005) y Francisco Ayala (1906-2009), cinco de los principales investigadores de
la sintesis biol6gica.
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Relationship between microevolution and macroevolution since biological
synthesis: among differences and similarities

Abstract: Since the origin and the consolidation of biological synthesis during 20th
century, evolution of populations (microevolution) was ratified as the main field of
evolution in relation macroevolution (evolution of higher taxons). In general, it is
proposed a homogeneous position since biological synthesis to this issue. However,
microevolution-macroevolution relationship is not conceptualized in similar way
among different synthesis biological’s researchers. In this paper we have analyzed the
point of view on the issue of Theodosius Dobzhansky (1900-1975), Sewall Wright
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(1889-1988), George Gaylord Simpson (1902-1984), Ernst Mayr (1904-2005) y Fran-
cisco Ayala (1906-2009), five of the principal investigators of the biological synthesis.
Key-words: Ayala; Dobzhansky; microevolution; macroevolution; biological synthe-
sis

1 INTRODUCCION

A partir de la consolidacién de una visién evolutiva en el estudio
de la vida, surgieron las preguntas asociadas de qué entidades son las
que cambian a través del tiempo, y de cudles son los procesos que
operan en cada caso. Luego de la publicacion de la obra E/ origen de las
especies de Charles Darwin, la selecciéon natural fue considerada como
el proceso evolutivo de mayor relevancia, a la vez que las poblaciones
fueron asumidas como las principales unidades de evoluciéon (Lewon-
tin, 2002). Desde la década de 1930, junto con la aparicién y consoli-
dacién de la sintesis evolutiva, la evolucién de las poblaciones (mi-
croevolucién de aqui en mas) se ratific6 como el ambito principal de
evolucion, relegando a la evolucién de los taxones supetiores, cono-
cida como macroevolucién.

Al respecto, en diferentes textos de biologia, de historia de la bio-
logia y de filosoffa de biologia se suele presentar a la sintesis biologica
como sostenedora de una vision homogénea en cuanto a la concep-
tualizacion de la relacion entre microevolucién y macroevolucion. En
este trabajo analizaremos los principales acuerdos y desacuerdos que
se han hecho presente en esta problematica en cinco de los principa-
les investigadores de la sintesis bioldgica: Theodosius Dobzhansky
(1900-1975), Sewall Wright (1889-1988), George Gaylord Simpson
(1902-1984), Ernst Mayr (1904-2005) y Francisco Ayala (1906-2009).
Entre las similitudes de los autores se marca aqui un predominio de la
microevolucién, a la vez que un rol secundario de la paleontologia
(aun desde aquellos investigadores que generaron sus investigaciones
desde dicha area) respecto a la genética de poblaciones. Sin embargo,
el tipo de relacién entre la microevolucién y la macroevolucion, asi
como en cuanto a las relaciones disciplinares involucradas, presentan
una notable diversidad entre los principales referentes de la sintesis
biolégica que serd reconocida a través de nuestro recorrido.
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2 CINCO AUTORES, CINCO MIRADAS SOBRE LA
RELACION ENTRE MICROEVOLUCION Y
MACROEVOLUCION.

2.1 Theodosius Dobzhansky: los (posibles) limites de la ma-
croevolucion

La obra del genetista ruso presenta una gran riqueza conceptual en
cuanto a la reflexion sobre el tipo de relacién establecida entre mi-
croevolucién y macroevolucion. En primer lugar, al igual que el resto
de los investigadores enmarcados en la sintesis, Dobzhansky concen-
tré sus andlisis en la dimensién poblacional a partir de la propia con-
ceptualizacion de evolucién bioldgica (“Evolucion es un cambio en la
composicién genética de las poblaciones”. Dobzhansky, 1951 p. 16).
Ya en la década de los afios veinte, Dobzhansky afirmaba que el co-
nocimiento evolutivo debfa buscarse basicamente en los analisis de la
distribucién geografica y de la variabilidad entre poblaciones, asi co-
mo de la variabilidad individual dentro de ellas. Del mismo modo, en
un articulo de su autorfa publicado en la revista Awmerican Naturalist
(Dobzhansky, 1933), argumentaba que el proceso de especiacion
debia ser entendido exclusivamente en términos de una poblacién
diferenciada genéticamente, esto es, aislada reproductivamente de las
demas. Evidentemente, este acento en la dimensién poblacional guia
y delimita el camino epistemoldgico y metodolégico que habran de
adoptar los estudios evolutivos. A nivel metodolégico, este objetivo
debia perseguirse a través de dos caminos que marcaran los estudios
realizados en las décadas siguientes: por un lado, el estudio de las
poblaciones naturales y, por otro, los estudios genéticos de laborato-
rio (Provine, 1986). A su vez, el énfasis en el ambito poblacional ubi-
caba en un lugar central a los mecanismos generadores de la variabili-
dad, condicién fundamental de la evolucion biologica. De este modo,
a través de su obra Genetics and the Origin of Species (1951), Dobzhansky
se consideraba a s{ mismo como un continuador de la tarea darwinia-
na, pero incorporando a su vez los mecanismos que originaban varia-
bilidad genética (tales como la mutacién) y cromosémica (tales como
las traslocaciones, inversiones, duplicaciones, etc.).

Sin embargo, en realidad estas consideraciones no dan cuenta del
todo de la complejidad del pensamiento del investigador ruso quien, a
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pesar de su énfasis en la dindmica poblacional, reconocié un grupo de
diferencias entre los fenémenos propios del ambito microevolutivo y
aquellos otros del macroevolutivo. Veamos dos de las principales
diferencias mencionadas. La primera es la caracteristica de “reversibi-
lidad” de los procesos microevolutivos, ejemplificada a través del
caso de la resistencia de ciertas bacterias a un determinado antibiético
(Dobzhansky, 1965). En oposicion, los procesos macroevolutivos son
“irreversibles”, como es el caso de las caracteristicas presentes en el
Homo sapiens y ausentes en sus ancestros. Por supuesto que, en con-
cordancia con lo sefialado mas arriba, su explicacién se basa en la
propia variacién genética: la irreversibilidad de los procesos macroe-
volutivos se debe al hecho de que la cantidad de genes involucrados
en tales procesos son presumiblemente millares (Dobzhansky, 1965)
y, pot lo tanto, el retorno al estado previo resulta sumamente impro-
bable. La segunda diferencia esta relacionada con el caracter determi-
nista (0 no) del proceso evolutivo. En relacién con las respuestas de
los seres vivos a las “demandas del ambiente” Dobzhansky sefiala la
diferencia en cuanto al caracter determinista de la microevolucion, en
oposicién a un indeterminismo propio del ambito macroevolutivo
(Dobzhansky, 1965). Mientras en el caso de la microevolucién, la
respuesta de las poblaciones al cambio ambiental es (en principio)
predecible, en el ambito macroevolutivo las respuestas posibles son
multiples, entre las cuales algunas podran ser exitosas pero otras no
(Dobzhansky, 1965). De este modo, el no-determinismo propio del
ambito macroevolutivo segin Dobzhansky no parece responder a
nuestra falta de informacion respecto a las condiciones operantes,
sino que se trata de una incerteza propia de la naturaleza macroevolu-
tiva. La caracteristica de presentar una multiplicidad de respuestas
posibles de la vida frente a los cambios ambientales, es la que justifica
la denominacién de una macroevoluciéon “creativa” por parte del
cientifico ruso (Dobzhansky, 1965, p. 209).

Tal como otros investigadores de la sintesis, Dobzhansky niega la
posibilidad de una evidencia directa en favor de la evolucién prove-
niente del ambito macroevolutivo:

La evidencia experimental en favor de la macroevoluciéon debe, por
necesidad, ser indirecta. No podemos reconstruir la evoluciéon de los
caballos durante el Terciario o bien el surgimiento de la vida en la tie-
rra a partir de los animales vertebrados acuéticos. (Dobzhansky,
1965, p. 209)

De alguna manera, esta limitacién de la macroevolucién se rela-
ciona con otras ctiticas que, desde la genética de poblaciones, se con-
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tinuaran dirigiendo a la paleontologia, sefialando su incapacidad para
dar cuenta de mecanismos propios del ambito macroevolutivo. Sin
embargo, unos aflos antes Dobzhansky sostenfa que:

El problema de la macroevolucién es, por lo tanto, esencialmente el
de los patrones de eventos microevolutivos que conducen a cambios
macroevolutivos de diferentes tipos. Este problema estd mas alld de
los confines de la presente discusion: la macroevolucién no puede ser
observada en accion; solamente pueden estudiarse en nuestro tiempo,
los productos finales de su accion. Sin embargo, recientemente
hemos tenido éxito en experimentos al producir algunos cambios ge-
néticos que parecen trascender los limites de la microevolucién, y pa-
ra los cuales he sugerido el rotulo tentativo de “mesoevolucion”.

(Dobzhansky, 1958, p. 1096)

Como vemos, al igual que otros autores dentro de la sintesis,
Dobzhansky niega una opcién dicotémica entre microevolucién y
macroevolucion, incorporando la “mesoevolucién” como un ambito
intermedio. Este ambito es entendido como el correspondiente a los
cambios microevolutivos pero de mayor complejidad y susceptibles
de ser abordados experimentalmente. Son precisamente los procesos
mesoevolutivos los que podrian establecer el puente entre micro y
macroevolucion.

Ahora bien, surge aqui el interrogante clave: slogran los procesos
microevolutivos dat cuenta de los fenémenos propiamente macroe-
volutivos? La respuesta del autor a esta pregunta podria inferirse de lo
dicho mas arriba. No obstante, el propio Dobzhansky se aproxima
explicitamente a la respuesta al considerar que la microevolucion y la
macroevolucion son parte de un mismo continuo y que, por lo tanto,
el andlisis microevolutivo aportara en alguna medida conocimiento
relevante respecto a los niveles superiores (Dobzhansky, 1958). Esto
no significa que los estudios en el ambito macroevolutivo sean com-
pletamente innecesarios. Pero atn asf, a los ojos del investigador ruso
las evidencias suministradas por la paleontologia favorecen una inter-
pretacién segin la cual la macroevolucion estd compuesta (también)
por eventos microevolutivos (Dobzhansky, 1958).

En definitiva, puede afirmarse que Dobzhansky ubica a la microe-
volucién como el principal campo de indagacién cientifica, e incluso
la considera capaz de dar cuenta de aspectos diferentes y significati-
vos dentro del ambito macroevolutivo. Pero, a su vez, reconoce ciet-
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tas limitaciones en cuanto a su poder explicativo, pues pone en duda
que el estudio de la microevolucién pueda dar cuenta de la macroevo-
lucién en su totalidad. De este modo, Dobzhansky deja un margen
considerable a la posibilidad de que quizas sean las propias investiga-
ciones dirigidas al ambito de la macroevolucién las que logren expli-
car un area hasta entonces insuficientemente explorada.

2.2 Sewall Wright: el shifting balance como una via alterna-
tiva

En primer lugar, es importante sefialar que el pensamiento de Se-
wall Wright presenta importantes lineas de continuidad respecto de
los pensadores de la sintesis biolégica que lo precedieron, tal como la
asignacion de un papel central a la genética de poblaciones dentro de
la sintesis. Sin embargo, respecto de la relaciéon entre microevolucién
y macroevolucién, su propuesta presenta importantes singularidades
al ser comparada con las del resto de los autores enmarcados en la
sintesis bioldgica. Por ejemplo, su visién de la teorfa evolutiva presen-
ta diferencias en lo referido tanto a la injerencia de los diferentes
mecanismos evolutivos como a la dinamica evolutiva propiamente
dicha. A su vez, su andlisis de las propuestas jerarquicas para el ambi-
to de la evolucién se alejé fuertemente del de los otros autores, por lo
cual no podremos detenernos demasiado en su posicién. No obstan-
te, veremos someramente algunas caracteristicas generales de su posi-
cién respecto de la relacién entre microevoluciéon y macroevolucion.

En dos trabajos escritos en la etapa final de su carrera, Wright
aborda en particular dicha problematica, siempre en consonancia con
sus propias ideas, tal como las habia sostenido ininterrumpidamente
durante medio siglo. En los articulos “Character change, speciation,
and the higher taxa” y “The shifting balance theory and macroevolu-
tion”, ambos publicados en 1982, Wright retoma su teoria del shifting
balance, acaso como una tercera opcion frente la controversia del
momento entre las posiciones fundamentalistas y aquellas otras que
propugnaban abordajes jerarquicos. La teoria de shifting balance consi-
dera en su conjunto tanto la accién de la seleccién natural, asi como
la de la deriva génica. Partiendo de poblaciones pequefias, la accién
de la deriva génica es de gran importancia: Wright propone que la
deriva génica puede jugar un papel “creador” al superar la accién de
la seleccion natural. De esta manera, la deriva tenderia a alterar la
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frecuencia génica de una poblacién respecto a su estado original,
desde un “pico adaptativo” (maximo valor de fitness para una topogra-
fia adaptativa determinada), desplazandola a través del “valle” corres-
pondiente (minimo valor de fitness en esa topografia). Entonces es
posible el acercamiento a un nuevo “pico adaptativo”, a partir del
cual volveria a actuar de manera intensa la seleccién natural llevando
al fitness nuevamente a un valor maximo, distinto al primero. De este
modo, bajo la accién conjunta de la deriva génica y de la seleccién
natural, una poblacién determinada podtia alcanzar un estado adapta-
tivo, incluso aun de mayor magnitud que el primero (Ridley, 2003).
De acuerdo con Wright, lo mas importante dentro del ambito ma-
croevolutivo es la aparicion de un nicho ecolégico nuevo que las
especies podrian ocupar y a pattir del cual podrian irradiarse. La pro-
pia teoria del shifting balance podtia dar cuenta, segiin su autor, de las
discontinuidades observadas en los fenémenos de naturaleza (Provi-
ne, 19806).

A su vez, nos interesa marcar otros dos aportes de Wright que los
diferencian claramente de otras posiciones dadas desde la sintesis
biolégica. El primero se refiere al grado de injerencia de la deriva
génica en la evolucién, mecanismo aplicable no sélo en el ambito
microevolutivo sino también en otros niveles taxonémicos. Recor-
dando que la deriva génica es entendida como las fluctuaciones al azar
en las proporciones alélicas (Futuyma, 1998), resulta interesante sefia-
lar que para este cientifico, la injerencia de los cambios producidos de
modo no selectivo, serfa atin mayor en los casos de los niveles taxo-
noémicos superiores al especifico que en el &mbito microevolutivo. En
segundo lugar, resulta sumamente interesante en este contexto men-
cionar la nocién de Wright en que la seleccién actia en diferentes
escalas. De este modo, el investigador, por ejemplo, propone la ac-
cién de una seleccion a escala local, a la vez que menciona la accién
de otra seleccion a escala mayor sobre diferentes localidades (Wright,
1982).

Estas caracteristicas, consideradas en su conjunto, sintetizan una
posiciéon que continua privilegiando el nivel microevolutivo, a la vez
que reivindica una mayor injerencia por parte de la deriva génica de-
ntro del propio proceso evolutivo, oponiéndose a cierta tendencia
general dentro de la sintesis bioldgica de otorgatle un rol relativamen-
te marginal. Sin embargo, atin cuando la macroevolucién fue objeto
de su atencién sobre el final de su vida académica — en consonancia
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con la propia historia de la sintesis —, Wright no abordé el tema desde
una perspectiva jerarquica que rescatara la autonomia de los niveles.
En efecto, su propia teotia del shifting balance lograba dar cuenta de
algunos patrones del campo fenoménico de la paleontologfa, pero sin
necesidad de reivindicar su autonomia disciplinar ni de revisar el pre-
dominio del ambito microevolutivo.

2.3 George Gaylord Simpson: la mesoevolucién y la negacion
de la autonomia disciplinar de la paleontologia

No cabe duda alguna de que el paleontélogo George Gaylord
Simpson conocfa muy bien las aristas del problema cuando se propu-
so edificar una teorfa de la evolucién con un nicleo central en la ge-
nética de poblaciones. Es que si no existiera un continuo entre la
microevolucién y la macroevolucion, sino que entre ambas mediara
una discontinuidad, los estudios microevolutivos no aportatrian cono-
cimiento alguno sobre los fenémenos macroevolutivos (Simpson,
1944). Frente a esa posibilidad, y del mismo modo que en el caso de
Dobzhansky, Simpson sostuvo la idea de que todo cambio evolutivo
debia ser “consistente” con los principios de la genética moderna, a la
que incluso consideraba como el fundamento a partir del cual debia
edificarse una teorfa general y sintética (Gould, 2004). Esta defensa
del lugar central de la genética de poblaciones en la biologia, por parte
de uno de los representantes mas importantes de la paleontologia de
la época, posiciona a Simpson en un lugar clave: es este autor quien
“demarc6” el modo en el cual la paleontologia fue insertada en la
sintesis biologica. De hecho, como puede leerse en algunos de sus
escritos, ¢l mismo considerd oportuno sefialar las caracteristicas de
esta “insercién”. Por ejemplo, en el afio 1944 indicaba que: “El inten-
to de sintesis entre paleontologia y genética, parte esencial del presen-
te estudio, puede resultar particularmente sorprendente y posiblemen-
te sea azarosa” (Simpson, 1944, p. xv).

De acuerdo con Simpson, entonces, desde un punto de vista dis-
ciplinar el lugar central es ocupado por la genética de poblaciones, y
los niveles fundamentales en el escenario evolutivo son los compren-
didos entre el nivel genético y el poblacional. Ahora bien, al igual que
Dobzhansky, Simpson niega una separacion entre la microevolucién
y la macroevolucion, a la vez que considera necesaria la incorporacion
de otro ambito que medie entre el ambito poblacional y el supraespe-
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cifico. Pero, a diferencia de la propuesta del investigador ruso, incot-
pora también un ambito supetior al macroevolutivo. Por ello, la ma-
croevolucion sera entendida por Simpson como meramente el origen
de grupos genéticos que estan en el minimo nivel de discontinuidad
genética, esto es, el nivel de las especies y de los géneros.

De esta manera, Simpson incorpora la idea de que la evolucion
biolégica ocurre en una jerarquia superior, a la vez que a mayores
intervalos temporales: se trata de la “megaevolucién”. Cierto es que, a
los ojos del paleontdlogo, esta distincién entre pequefias y grandes
escalas temporales resulta de menor importancia que el origen de los
géneros y las familias como entidades biolégicas (Wright, 1945). La
diferencia entre ambas cuestiones reside en que, mientras a nivel de la
megaevoluciéon no existen transiciones continuas, las familias y las
entidades correspondientes a los niveles superiores se originan por
saltos. Segun Simpson, los saltos se deben a que las pequefias pobla-
ciones evolucionan alcanzando diferentes posiciones ecoldgicas y, de
este modo, se generan procesos extremadamente rapidos que dan
origen a entidades correspondientes a las categorias supetiores.

A su vez, el propio Simpson plantea el interrogante acerca de si la
diferencia entre los dos tipos de evolucién es sélo de grado o es una
diferencia cualitativa. Y su respuesta no se hace esperar:

El paleontdlogo tiene més razén en creer en una distincion cualitativa
entre la macroevolucién y la megaevolucién que entre la microevolu-
cién y la macroevolucion. (Simpson, 1944, p. 98)

De esta manera, la megaevolucion, esto es, la evolucién ocurrida a
grandes escalas, encuentra una diferencia cualitativa con los “tradicio-
nales” ambitos microevolutivo y macroevolutivo. Ahora bien, recot-
demos aquella renombrada frase en donde Eldredge y Tattersall acu-
san a Simpson de mantener a los paleontdlogos “tan callados como
las rocas que indagan” (Eldredge y Tattersall, 1986, p. 58). ¢A qué se
refiere dicha acusacién en este contextor Para responder a esta pre-
gunta debemos entender el doble juego que ha realizado Simpson, lo
cual permitird comprender a su vez tanto el papel de la paleontologia
como la naturaleza de la relacion entre macroevolucion y microevolu-
ci6n desde su perspectiva. La discontinuidad entre ambos ambitos
sefialada por Simpson se manifiesta exclusivamente en el campo fe-
noménico, en la medida en que los patrones que registran los paleon-
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télogos son cualitativamente diferentes de los patrones registrados
por los genetistas. En ese sentido, resulta preciso acudir a explicacio-
nes dnicas y cualitativamente distintas de las que proporciona la pro-
pia paleontologia. Por ello, aquel silencio al que refiere la cita apunta a
que, segin Simpson, el marco tedrico novedoso debe provenir exclu-
sivamente del area de la genética de poblaciones, permaneciendo la
paleontologia como una disciplina meramente fenoménica.

Cierto es que la posicién de Simpson mostrd ciertas diferencias a
través de los afios; por ello, en esta instancia debemos hacer una im-
portante aclaracién en relacién al campo que aqui analizamos. En su
libro Tempo and mode in Evolution, Simpson (1944) desarrolla un argu-
mento destinado a mostrar que la paleontologia es el tnico campo de
investigacion susceptible de estudiar los fenomenos de mayor escala
evolutiva. En principio, el patron evolutivo a grandes escalas no po-
dria ser explicado a través de la extrapolacion de la seleccién natural y
su accién constante, gradual y progresiva. Sin embargo, esta posicion
sufrird algunos cambios significativos con el paso del tiempo. En su
libro The major features of Evolution, Simpson (1953) debilita la diferen-
cia entre los diferentes ambitos evolutivos, y presenta un vinculo en
extremo mas lineal entre la genética de poblaciones y la paleontologia,
tanto a nivel teérico como fenoménico. Segiin esta nueva posicion, la
adaptacion que resulta de la accién de la seleccion natural, concebida
como extrapolacién lineal de lo producido en el ambito microevoluti-
vo, logra dar cuenta efectivamente del registro fenoménico descripto
por los paleontélogos.

2.4 Ernst Mayr: la negacion de la reduccién metodolégica y
de la autonomia macroevolutiva

Tal como hemos adelantado, diversos autores coinciden en sefialar
cierto “endurecimiento” a través del siglo XX, en la posicion de los
pensadores de la sintesis en relaciéon con las jerarquias genealdgicas.
Sin duda, la posicion de Mayr tuvo una enorme relevancia en esta
tendencia. Por ello, antes de analizar la posicion de Mayr respecto de
las jerarquias genealdgicas, nos detendremos en la caracterizacion de
macroevolucién que brinda el autor. Al respecto, Mayr entiende la
macroevoluciéon como el desatrollo de las principales tendencias evo-
lutivas, el origen de las categorfas superiores y el desarrollo de los
sistemas organicos nuevos; en resumen, todos aquellos procesos evo-
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lutivos que requieren largos periodos de tiempo e involucran a las
entidades de los niveles taxonémicos superiores. En esta direccion,
Ernst Mayr identifica una deuda directa de la macroevolucién respec-
to de la variacién intraespecifica:

Toda la evidencia disponible indica que el origen de las categorias su-
periores es un proceso que no es mas que una extrapolacion de la es-
peciacién. Todos los procesos y fenémenos de la macroevolucién y
el origen de las categorias superiores pueden remontarse a la varia-
ci6n intraespecifica, aun cuando los primeros pasos de tales procesos
sean usualmente muy pequefios. (Mayr, 1942, p. 298)

De esta manera, para Mayr el estudio de la variacion intraespecifi-
ca se presenta como la “pieza clave” en cualquier interpretaciéon evo-
lutiva, tanto en aquéllas del ambito microevolutivo como asi también
en las referidas al ambito macroevolutivo (Mayr, 1996). Por ello, el
estudio de algunos de factores genéticos y evolutivos permitirfa dar
cuenta de los fenémenos macroevolutivos.

Resulta preciso aqui sefialar un doble “movimiento” en la posicion
de Mayr. Por un lado, se niega a la paleontologia la capacidad de ge-
nerar teorfas que expliquen los fenémenos asociados al registro fosil.
Pero, a la vez, se ataca fuertemente la “firmeza” de tales fendémenos.
Mayr comenzara a argumentar respecto de cierta insuficiencia del
propio registro fésil como evidencia para el estudio de la macroevo-
lucién (Mayr, 1982). En la obra de Mayr, de un modo similar a la de
Ayala que presentaremos en la proxima seccidén, puede observarse
que los resultados que brinda la paleontologia seran en todos los ca-
sos caracterizados no como impropios, pero si como insuficientes.
Los estudios de Mayr respecto de los diferentes procesos de especia-
ci6n ponen el acento en la propia dindmica poblacional, lo cual per-
mititfa dar cuenta de la aparicion de las entidades de los niveles supe-
riores, en particular de las especies. Segun este autor, la macroevolu-
ci6n adeuda a la dimensién poblacional gran parte de sus caractetisti-
cas, en la medida en que le debe también su propio origen:

Los fenémenos de la macroevolucién no pueden ser entendidos sal-
vo que se los remonte a las poblaciones que son especies incipientes
y a las neoespecies. Los principales procesos macroevolutivos se ini-
cian durante la especiacion peripatrica. (Mayr, 1982, p. 1131)
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La especiacion peripatrica es un proceso de “revolucién genética”,
pero de orden estrictamente poblacional y necesariamente gradual.
En este proceso, el evento mas importante es la destruccién de la
cohesion de los genotipos presente hasta entonces, y un reemplazo
del equilibrio preexistente por un nuevo estado de equilibrio (Mayr,
1982).

2.5 Francisco Ayala: la maxima expresion del “endureci-
miento” de la sintesis biologica

Continuando en la direccién de profundizacion de la sintesis, des-
de la perspectiva de la genética de poblaciones Francisco Ayala redujo
aun mas los alcances tedricos y fenoménicos de la macroevolucion.
Este autor concibié la macroevolucién como un conjunto de propie-
dades emergentes a partir del nivel microevolutivo, conjunto que se
explica necesariamente mediante los analisis efectuados a escala po-
blacional (Ayala, 1982). En este sentido, Ayala consider6 el supuesto
de actualismo para el estudio de la microevolucion, al considerar que
segun el cual tanto en las poblaciones presentes como en las pasadas,
los tipos de procesos evolutivos que actdan son similares, y pueden
ser explicados a partir de los mecanismos microevolutivos propuestos
desde la genética de poblaciones. Si bien estas observaciones no reco-
gen los puntos centrales del planteo de Ayala, si nos permiten reco-
nocer el acento que pone el investigador espafiol en la dimensién
poblacional.

Sin embargo, la posicién de Ayala dista de ser univoca: de las dife-
rentes formas que adopta, sélo nos detendremos en las que introdu-
cen mayores tensiones respecto del supuesto de partida mencionado
mas arriba. Por ejemplo, en trabajos publicados en 1982 podemos
encontrar la afirmaciéon de cierta imposibilidad de reduccién de la
macroevolucién a la microevolucién. Sin embargo, segin este autor,
esta imposibilidad se debe a circunstancias meramente contingentes
de no muy clara naturaleza. Al mismo tiempo, Ayala sostiene la impo-
sibilidad de deducir las teorfas macroevolutivas de los principios mi-
croevolutivos en la medida en que esto nos permitiria elegir una entre
las diferentes teorfas macroevolutivas (“Serfa posible decidir entre
modelos macroevolutivos competidores”, Ayala, 1982, p. 285).

La posicion de Ayala se desarrolla en el seno del debate en torno a
las caracteristicas del ritmo evolutivo con el que se interpreta del re-
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gistro fosil, debate dominado por el enfrentamiento entre las posicio-
nes gradualistas y las denominadas de equilibrio puntuado. En su
intervencién, Ayala pretende reducir este debate a una cuestién sim-
plemente fenoménica que debe ser contrastada a posteriori, y no por
inferencia directa a partir de los procesos microevolutivos. A propési-
to de ello, el investigador espafiol afirma que:

Por lo tanto, la macroevolucién y la microevolucion estan desacopla-
das en el sentido (que epistemologicamente es el mas importante) de
que la macroevolucién es un campo de estudio auténomo que debe
desarrollar y poner a prueba sus propias teorfas. (Ayala, 1982, p. 285)

Sin embargo, pese al reconocimiento inicial de cierta imposibilidad
de reduccién, Ayala niega la autonomia del ambito macroevolutivo.
Mas adn, se muestra escéptico respecto de una organizacién jerarqui-
ca de la vida, e incluso pone en duda la existencia de las propiedades
emergentes propuestas por diferentes investigadores como una posi-
bilidad de escapar del reduccionismo en la teotia evolutiva:

Si bien estoy de acuerdo con la tesis de que las teorfas macroevoluti-
vas no son reducibles a los principios microevolutivos, argumentaré
que es un error fundar esta autonomia sobre la organizacién jerarqui-
ca de la vida, o sobre supuestas propiedades emergentes exhibidas
por unidades de nivel superior. (Ayala, 1982, p. 285)

En esta ultima cita podemos reconocer algunas de las tensiones
que caracterizan la posicién de Ayala. Al igual que Mayr, considera
que los procesos microevolutivos no logran dar cuenta de los fené-
menos macroevolutivos, pero al mismo tiempo niega la autonomia
del ambito macroevolutivo. Segin Sober, la posicién de Ayala debe
interpretarse como afirmando una imposibilidad epistemologica de
reduccién: la macroevolucién no es reducible a la microevolucion en
este momento, debido exclusivamente a nuestras propias limitaciones
tedricas: “Actualmente somos demasiado ignorantes para llevar a
cabo la deduccién” (Sober, 1982, p. 317). La interpretacién de Sober
puede respaldarse en el hecho de que Ayala recurre a las condiciones
impuestas por Nagel (1981) para la reducciéon de una teoria a otra: la
condiciéon de derivabilidad (posibilidad de derivacién logica de la
teorfa reducida a partir de la teorfa reductora) y la condicién de co-
nectabilidad (posibilidad de definir los términos de la teoria reducida
que no figuren en la reductora a partir de términos de la teorfa reduc-
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tora). Tal como sefialamos previamente, Ayala considera que los pro-
cesos microevolutivos pueden explicar tanto los patrones presentados
por la teorfa gradualista como los propios de la teoria de equilibrio
puntuado (Stebbins y Ayala, 1981) y, en consecuencia, no es posible
inferir en cudl de ambos casos se encuentra el escenario particular
analizado en relacién con las tasas de evolucion. Por lo tanto, Ayala
argumenta que la condicién de derivabilidad no se satisface, en la
medida en que las teorfas y modelos de la macroevolucién no pueden
ser logicamente derivados de la teorfa microevolutiva. El sentido que
Ayala adoptara para entender la macroevolucién como “un campo
auténomo de estudio”, entonces, sélo se relaciona con esta ausencia
de derivabilidad (Ayala, 1982).

Ahora bien, el propio Ayala se pregunta si esta insuficiencia epis-
temoldgica para la reducciéon debe ser saldada por medio de analisis
realizados desde la genética de poblaciones o mediante investigacio-
nes propias de la paleontologfa. Sobre la base de lo dicho antetior-
mente, puede anticiparse su respuesta. Segin Ayala, los procesos
macroevolutivos no escapan del propio ambito de la genética, y sélo
desde alli podrd realizarse una reducciéon futura. Mds atn, incluso
frente a la posibilidad de dar cuenta del registro f6sil en términos de
equilibrio puntuado, Ayala no ve en principio ninguna teoria que
pueda sostenerse por fuera del campo estricto de la genética. Asi, la
estasis (perfodos durante los cuales no se observa cambio alguno en la
morfologia de los organismos) podria ser explicada como un caso de
seleccion estabilizadora (Stebbins y Ayala, 1981; Ayala, 1982). En
definitiva, los fendmenos macroevolutivos podrian explicarse sim-
plemente como resultado de los procesos microevolutivos, pot lo
cual la mencionada teorfa del equilibrio puntuado serfa (también)
consistente con la teorfa de la genética de poblaciones.

Por lo tanto, atn admitiendo la imposibilidad de reduccién — epis-
temolégica —, la preeminencia de la microevoluciéon permanece inalte-
rable en el discurso de Ayala: “Cualquier teotfa correcta de la macroe-
volucién debe ser compatible con los principios y teorfas microevolu-
tivos bien establecidos” (Stebbins y Ayala, 1981, p. 970). Tal como
para el resto de los investigadores de la sintesis biologica, es claro que
esta compatibilidad no se propugné sobre la base de una idea de reci-
procidad. Por el contrario, se trata de un esquema donde la microevo-
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lucién ofrece algunos grados de libertad en la interpretacién de las
caracteristicas de la evolucion biolégica, y sélo éstos son susceptibles
de ser determinados exclusivamente desde la macroevolucién.

En el plano disciplinar, Ayala reduce la importancia de la paleon-
tologfa en su posibilidad de generar un marco tedrico solvente para la
macroevolucion (Stebbins y Ayala, 1981). Adn reconociendo que
algunas teorias fueron formuladas desde la paleontologia, tales como
el ya mencionado caso del equilibrio puntuado, la seleccién de especie
o bien la “hipétesis de la reina roja” (Van Valen, 1973), segtin Ayala el
cuerpo teérico de la paleontologia continda siendo considerablemente
menor que el de las otras disciplinas microevolutivas (Ayala, 1982).

3 DISCUSION: LA SINTESIS BIOLOGICA Y LAS
MULTIPLES MASCARAS DEL TIEMPO

En términos generales, la posicién adoptada por los principales
investigadores de la sintesis bioldgica, incorpora al registro fosil —
ahora desde cierta posicién de simetria respecto de los fenémenos
evolutivos considerados desde la perspectiva genético-poblacional —
dentro de los fenémenos a ser explicados. A su vez, en general ha
habido acuerdo en la sintesis de que la paleontologia no permite, en
funcién de su propia metodologia y de las propias caracteristicas de
su campo fenoménico (al no tratarse de organismos vivos), responder
a la pregunta acerca de los mecanismos evolutivos que operan en sus
niveles correspondientes. En este sentido, en general se operé una
extrapolacion de las teorfas generadas a la luz de la microevolucion
hacia la macroevoluciéon (Thompson, 1983; Eldredge y Tattersall,
1986). En principio, estas consideraciones se relacionan con las pro-
pias relaciones disciplinares dentro de la sintesis, originadas a partir
que el marco tedrico de la genética de poblaciones se consolidé como
parte del “ndcleo duro” de la Teorfa Sintética de la Evolucién, rele-
gando a otras disciplinas, como la paleontologia o la sistematica
(Mayr, 1982; Depew y Werber, 1996). Segun esta posicion, la paleon-
tologia se restringe como disciplina a la presentacién de los fenéme-
nos macroevolutivos que deben ser analizados mediante los propios
mecanismos microevolutivos, esto es, seleccion natural, deriva génica,
migracién y/o mutacién (Bowler, 1998). De este modo, en lo relativo
a la relacién entre macroevoluciéon y la microevolucién, podemos
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observar que no se trataba (ni se trata actualmente) de un debate res-
pecto de reduccion tedrica, sino mas bien parece tratarse del proble-
ma derivado de la ausencia de formulaciones teéricas para explicar
procesos evolutivos en los niveles superiores al poblacional.

Sin embargo, atn cuando en términos generales se haya acordado
con que la bisqueda sea la de dar cuenta del registro fenoménico, hay
algunas diferencias a destacar entre los representantes de la sintesis
analizados. Tal como hemos adelantado, se observa en esta proble-
matica un importante grado de “endurecimiento” a medida que avan-
za el siglo XX. En este sentido, tanto en la “segunda etapa” de Simp-
son, asf como en Mayr y en Ayala, se presentan la posibilidad de re-
ducir todo fenémeno evolutivo a la perspectiva microevolutiva, a la
vez que una negacién de la autonomia de la macroevolucion. Estas
dos tesis, en el fondo, son las dos caras de una misma moneda, pues
pueden concebirse como una misma afirmaciéon pero formulada des-
de diferentes niveles jerarquicos. Este “endurecimiento” ha logrado
instalarse en una parte importante de los analisis realizados en la ac-
tualidad respecto a la relacién macroevolucién-microevoluciéon pre-
sentandola como un debate ya resuelto y al que s6lo algunos “nostal-
gicos” se aferran. Mas alla de las causas que motivan dichas caracteri-
zaciones, para los objetivos perseguidos por el presente trabajo basta
haber presentado las complejidades de una posicién que dista de
haber sido uniforme dentro de la sintesis biologica.

Por ultimo, cabe mencionar que en las ultimas décadas este es-
quema explicativo “clasico” se ha visto seriamente discutido y, en ese
sentido, algunos bidlogos herederos de la sintesis biologica han reco-
nocido la necesidad de “ampliar” a la sintesis biolégica. Al respecto,
quizas uno de los casos mas interesantes y relevantes de esta “amplia-
cion” se esté dando a partir del origen y consolidacion del area de
conocimiento entendida como evolution and development (evo-devo). Sin
embargo, las caracteristicas del recorrido a realizarse ciertamente
distan de ser triviales. Pues el interrogante que surge es si debe bus-
carse (Gnicamente) la “ampliacién” de los conjuntos fenomenolégicos
y/o tedricos de la sintesis bioldgica o si debe realizarse (fambién) una
reestructuraciéon de las relaciones disciplinares dadas al seno de la
sintesis. El recorrido que hemos realizado en este trabajo pretende ser
un (muy pequefio) aporte en esta problemadtica de gran importancia
para la biologfa de las proximas décadas.
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