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Macroevolució versus microevolució? Per l'autor d'aquest article, cal anar més 
enllà de la complexa polèmica, bastant retòrica entre les escoles dels anomenats 
cladistes i dels seus contrincants. La seva conclusió provisional és que el control 
de la velocitat d'evolució es troba més en l'entorn que en els organismes. Els 
organIsmes segueixen el canvi extern, a poc a poc si aquest és lent, més 
ràpidament si és més veloç; 1 S l  és molt ràpid, no poden seguir i abandonen la 
cursa . . .  

Ramon Margalef i López (Barcelona, 
1 9 1 9) és catedràtic d'ecologia de la 
Universitat de Barcelona i membre de 
moltes soc ietats cient ífiques .  Es troba 
entre els pr imers especialistes mun­
d ials en  el camp de l'ecologia .  Les 
seves concepcions dels problemes de 
la biologia. resultat de les seves i nves­
tigacions. han estat reflectides a la 
nostra revista .  en els números 1 i 1 3  i 
va ser entrevistat al número 5 /6. 

El problema ha estat pre­
,))p-, • \ sent des del començament 

, " . i ens podem demanar s i  
l 'l/: . .  ." " ,, ' hem anat molt més enllà 

. " ,  que Darwin .  Com és que 
'" certes l ínies ,  nissagues o 

soques canvien a poc a poc. i ,  quan les 
seves restes fòssi ls queden disperses en 
un paquet gruixut de sediments .  semblen 
la ¡¡ · lustració, gairebé perfecta, d'un mo­
del ideal d 'evolució, mentre que altres 
tipus orgànics apareixen de sobte, sense 
una derivació gradual semblant de t ipus 
j a  existents i donen la impressió d'una 
cosa nova, i que revolució va a salts? 
Darwin en  parla i potser no és el primer 
a atribuir-ho a una raó que després serà 
invocada sovint :  la " imperfecció del re­
g i s t re  geològic " .  Si no volem abusar 
d'aquesta explicació, i sembla que no po­
dem abusar- ne, podríem convenir que el 
procés evolutiu d isposa de diverses mar­
xes. unes més ràpides, altres més lentes . 

La mate ixa  p reocupació va passar a l  
camp de la genètica i no van ser pocs els 

que van creure que la genet1ca clàssica 
podia explicar revolució lenta o m icroe ­
volució, mentre que l ' evolució ràpida o 
macroevolució comportaria algun meca­
nisme especial que encara estava per des­
cobrir o, almenys, que no s'havia · pogut 
anali tzar a fons .  Goldschmidt ( 1 940) és 
potser, entre els autors d'un passat re­
cent, el que més hi i nsi ste ix , i el seu nom 
és també més conegut entre nosaltres, 
perquè el seu llibre principal va c ircular 
en una edició castellana. Avui ha canviat 
l 'entorn de la ciència, però el problema 
curiosament persiste ix .  Solament se l i  ha 
trobat un nom nou; ara en lloc de ma­
croevolució o de disconti nuïtats en  revo­
lució es parla d'una evolució puntuada, i 
això, és a dir ,  la comparació i fins i tot la 
c on fron t a c i ó  e n t re e vo l u c i ó  gradua l  
" p rog r e s s i v a "  ( m i c r o - )  i p u n t u a d a  
(macro-) h a  donat lloc a polèmiques par­
t i cularmen t  ca ldej ade s ,  perquè algu ha 
cregut que els dos punts de vista tenien 
certes impl icacions ideològiques. L'únic 
que voldria dir  aquí, però,  és que no hem 
de veure la macroevolució com s i  neces ­
sitéssim posar una mena d'afegit teòric 
suplementari , s i nó postular que la teoria 
general de l 'evolució per selecció natural 
de genotips d intre les poblacions és més 
poderosa del que pensem .  
Es  molt possible que l 'aplicació de tècn i ­
ques quantitatives a l a  mesura de la  pro­
ximitat entre espècies i n issagues, que ha 
donat lloc a una mena de filosofia, molt 
complexa i bastant retòrica, a l 'entorn de 
les escoles dels anomenats cladistes i dels 
s e u s  c o n t r i n c a n t s ,  hag i  c o n t r ibu ï t  a 
aquest desvetllament de l ' interès per pos -

sibles modalitats d iverses de l 'evolució. 
No obstant això, S impson, en  el seu l l i ­
bre de 1 944 exposava clarament alguns 
dels aspectes del problema. Aquest pro­
blema apare i x  en tots els contextos i 
sempre té una forma semblant .  Es reco­
neixen, més o menys bé, llargues línies 
de descendènc ia ,  rea l i ta t  respecte  a la 
qual no sembla haver-h i  dubtes conside­
rables. Però la descendència d'unes l ín ies 
a les altres, en  la seva base ,  és sempre 
indeterminable, i fa que en  els esquemes, 
les connex ions  e n tre segment s  fi l è t i c s ,  
més o menys  paral · lels , comport in ,  ga i ­
rebé s empre ,  s e ngle s  i n te rrogant s .  E s  
obvi que tant el major coneixement dels 
organismes i de les seves restes fòssi ls .  
com l'aplicació de mètodes quantitatius 
per mesurar- ne les afin i tats, han i ntro­
duït punts de v ista que podem considerar 
molt posit ius ,  per exemple, en la classifi ­
cació i reconeixement d e  les mútues afi ­
nitats dels vertebrats inferiors, que ha 
laminat i esmicolat el grup dels peixos el 
nom dels quals , avui dia, ja no té més 
que el sentit vulgar i pre-científic .  El 
lector i nteressat en  aquestes qüestions pot 
llegir el llibre de Hennig i fullejar les 
pàgines de Systematic Zoolog), que a vega­
des arriben a assol i r  un cert ressò de 
l 'escolàstica medieval .  
De totes maneres ,  no és or tot el que 
brilla en l'aproximació quant i tativa esde­
v inguda clàssica . La impressió de l ineari ­
tat i de gradualisme en una línia d'evolu­
ció ve del fet que diversos canvis estan 
correlac ionats i que, per tant, afecten ca­
ràcters que permeten extraure un compo­
nent comú de variabil itat .  Així, s i el pes, 
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dimensions l i nears, certs índexs obt inguts 
dividint la mida d 'una part del cos per la 
d'una altra, i altres caràcters, canvien pa­
ral - I elament, fan la impressió que tot és 
governat per correlac ions  i nternes ,  tal 
vegada sota el control d'uns pocs gens. 
AI contrar i , qual sevol  desv iac ió  de  la 
pauta general, que en  l 'estudi biomètric 
sortirà com exigint  altres components, es 
podrà veure com una desviació forçada 
per causes· especials . Es tendeix a veure la 
variació "harmònica" i progressiva re­
presentant l 'expressió de correlacions or­
gàniques que van passar el filtre de la 
selecció i que són adaptatives. Com diu 
Gould ( 197 7) ,  la forma de les regressions 
acaba veient-se com un caràcter primari , 
i la línia de regress ió apareix com a tal. I 
tot canvi filètic es veu com una i nterrup­
ció o fractura d 'aquesta correlació primà­
ria . El mateix Gould cita una frase de 
Mos imann que fa: "Crec seriosament que 
en molts casos l 'ús de relacions funcio­
nals d 'expressió alomètrica ha representat 
un renaixement dels conceptes de "tipus" 
en taxonomia" .  Portar una mica més en­
llà aquesta crítica equivaldria a expressar 
i desvetllar dubtes seriosos sobre la pro­
pietat del cladisme .  
La qüestió ara no és tant important s i  no 
és per fer- nos veure que una evolució 
gradual i sostinguda no necessàriament 
ha de tenir una "entitat" major, menor o 
diferent. No obstant això, és cert que 
d iverses  s è r i e s ,  en formamin ífer s ,  bra­
quiòpode s ,  ammon ít id s ,  mol · luscs ,  ca ­
va l l s ,  e l efan t s ,  etc . ,  han  i mpress ionat  
sempre fondament l 'esperit de l  natura­
l ista i aquelles seqüències han servit de 
propagandistes molt efectius de la realitat 
de l 'evolució. Un treball recent de Wi­
l l i amson presenta bon i c s  exemple s  de  
gasteròpodes lacustres de l  pliocè i ple is­
tocè en la regió dels llacs de la fossa 
africana. Però ,  realment ,  aquest treball 
no afegeix res de nou a una vis ió que j a  
va  quedar clara en e l s  treballs de Neu­
mayr i PauL de finals del segle passat, 
sobre mol · luscs del mateix grup (palud i ­
nes) en e l s  sediments d 'edat semblant de  
l a  regió de Viena. La  closca es va  mod i ­
ficant progressivament quan passa d 'un 

estrat al següent ,  i ,  en les d iscontinuïtats, 
apareixen sempre noves línies que repro­
dueixen les mateixes tendències amb un 
paral · l e l i sme  sorprenen t ,  pe rò la  seva 
connexió basal se '  ns mostra en tot cas 
discontínua i, per tant, dubtosa, si sola ­
ment podem jutj ar amb criteris de mor­
fologia externa, com és aquest cas trac­
tant -se de fòssils .  
En la projecció de revolució sobre el 
temps i l 'espai, l 'alternativa es veu so­
vint, encara que no sempre ,  com la dife ­
rència que h i  ha  quan noves formes s e  
separen de formes antigues, sovint en un  
procés de canvi i de m igració que porta a 
colonitzar espais ara buits , de manera que 
els avantpassats normalment sobreviuen 
en el l loc primer,  o bé desplaçats, tot 
a i xò s egon s  un m o d e l  d ' e s p e c i a c i ó  
al . lopàtrica més d ivulgat per Mayr i al­
tres autors, o bé s i  cal acceptar una trans­
formació a l 'engròs i sovint  de caràcter 
localment divergent de tots els avantpas ­
sats en descendents (teories vicaristes de 
Rose, C roizat i d 'altres). Aquestes diver­
ses possibi l i tats s 'han dogmatitzat exces­
s ivament .  No s 'explicaria d 'altra manera 
una v irulència innecessària que es troba 
sovint en els escrits d 'unes i altres esco­
les . Tot plegat, l 'oposició entre el vica­
risme i la creença e n  el model de m igra ­
Lió i d iferenciació al · lopàtrica, a ixí com 
l e s  d i ferents  i n terpretac ions d 'una e x ­
pressió cladística de les afi nitats, conte­
nen sempre una valoració subjectiva molt 
desigual de les d iferents formes que po­
den prendre les seqüències filètiques. 
En aquest punt, proposo que examinem 
de més a prop les potencialitats de la 
variabil i tat gènica i de la selecció natural .  
El meu sugger iment serà que la variació 
aconseguida al llarg de  les sèries gradua­
lístiques de la microevolució és molt més 
lenta  que la var iac ió  poss ib le .  I aquí 
també tornem a Darwin ,  el qual fa un ús 
molt extens de la variació de plantes i 
animals sota la domesticació que n'ha fet 
l 'home, com a exemples d 'evolució part i ­
cularment ràpida. El gos ha canviat molt 
més que el llop . I, per favor, no em 
retragueu l 'argument que tots e ls  gossos 
pertanyen a una mateixa "espècie" .  En 

general els animals i les plantes associats 
a l'home han evolucionat més de pressa 
que poblac ions naturals . Crec que val la 
pena recordar també la persistència de la 
morfologia de moltes espècies encara que 
ex i s te i x i n  canv i s  genèt ic s  neutres ,  no 
manifestats, d intre d'una línia d'estudi 
suscitada fa poc més d'una dècada per 
K imura i d'altres . Es pot resumir dient 
que la subStitució de gens pot anar més 
de pressa que la subtitució de caràcters, 
que �emana la supervivència de la pobla­
ció. Es a dir ,  l ' evolució ord inàriament va 
més a poc a poc del que seria possible, i 
sembla com s i  les condicions ofertes d in­
t re  de l  marc on té  lloc l 'evolució dissua­
diss in de l 'aventura de saltar fora i adop­
tar un nou règim de vida menys conven­
cional. F ixeu -vos bé que vull dir que 
potser no hem de preguntar-nos s i  ex i s­
teix algun mecanisme que acceleri l 'evo­
lució en els pretesos exemples de ma­
croevolució

' 
s i nó a l  contrar i ,  hem de 

preguntar- nos s i  existeix algun factor que 
retardi la velocitat de què l 'evolució és 
capaç . Jo crec que revolució real és molt 
més lenta que la possible, en general . Si 
fos així ,  podríem dir que, de la mateixa 
manera que el sexe més aviat entorpeix la 
velocitat de reproducció i n'estabil itza els 
resultats , ( i  que la burocràcia entorpeix i 
es tab i l i tza el comerç soc ia l ) ,  l ' e ntorn 
atura o fa més lenta l 'evolució possible .  
L'estudi de l 'ecologia de les poblac ions 
s 'haur ia  d ' i nterpretar ,  doncs ,  no de s  
d'uns punts de vista absolutament nous, 
però s í  d 'una manera una mica d iferent 
de com s'acostuma fer. 
És obv i ,  però ,  que els problemes  són 
molt  complexos. Potser no està prou jus­
t ificat no voler veure l 'operació de cap 
mecanisme especial en seqüències de for­
mes que canvien gradualment i pausada­
ment. Podem creure que certes combina­
cions de gens poden quedar sota el con­
trol d'uns pocs gens clau o mestres, com 
passa, segons sembla, en els exemples de 
polimorfisme mimètic .  Em refereixo al 
-f e t  q U e c e r  t e s m o r  f o g è n e s i s 
al . lomètriques est iguin fondament ass i ­
m ilades pe r  tot un grup, com sembla que 
s'esdevé en d iverses classes d'organismes 
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planctònics de considerable plasticitat fe ­
nogenètica, i que conserven unes pautes 
mètriques remarcablement constants. En 
altres casos, certs caràcters poden tenir 
un valor constructiu molt important, i 
influe ixen sobre la manifestació d'altres 
gens. l ara penso també en  organismes 
planctòn ics, on la mida dels i ndividus 
depèn de la m ida  de les cè l · lu l e s ,  i 
aquesta del nombre de còpies d'ADN, o 
de la presència d'ADN paràsit , que, per 
tant , no ho seria tant, de "paràsit". 
La meva conclusió provis ional és que el 
control de la velocitat d 'evolució, el que, 
d 'una manera gràfica, dóna marxa lenta, 
o bé marxa ràpida, es troba més en  l ' en­
torn que en  els organismes. Els  organis­
mes segueixen el canvi  extern, .a poc a 
poc si aquest és lent ,  més ràp idament s i  
és més veloç; i ,  s i és tan ràp id ,  no poden 
seguir  i abandonen la cursa. En certa ma­
nera hi ha sempre possibilitat d'anar més 
de pressa, passant a altres ecos istemes, o 
més a poc a poc. Sempre hi ha certa 
velocitat de reserva que permet un trac­
killg acurat .  Pensem, com en un altre 
model vàlid i relat ivament senzi ll , en el 
trackillg que els mi metes fan dels seus 
models, facil itat per les d iferències entre 
les propietats demogràfiques de les res ­
pectives poblac ions. 
La hipòtesi més elemental d'entrada seria 
acceptar que l 'e ntorn no canvia i que le 
resposta més senzilla és el fix isme, no 
evoluc ionar. Cal dir que aquesta és la 
hipòtesi latent en  tots els models genè­
tics, que estud ien una fitlJess en  relació 
amb un tipus d 'entorn de característiques 
definibles i constants. Però és dubtós si 
tal s i t ua c i ó  s ' a r r iba  a p rod u i r  ma i .  
L'equilibri ecològic no  existeix pas, n i  
tan sols es po t  parlar d'un estat estacio­
nari persistent. U na màquina no pot do­
nar dos tombs essent la mateixa, molt 
menys un ecos istema. Quan un cerca al­
gun model genètic poblacional apropiat a 
una si tuació definida, un hom pot mirar 
l'obra i ngent de Sewall Wright ,  o fullejar 
l 'American Naturalist. Però no he s igut 
afortunat en la meva recerca i trobo a 
faltar algun model de selecció que com­
porti una alteració contínua de les carac-
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tenst lques  de l ' e n torn ,  defi n idores  de !  
"nínxol ecològic", en  e l  qual es tenen els 
processos de competència i respecte a les 
quals té significat una noció de fitness. 
Perquè no existeix un "nínxol" fix ,  com­
parable a un seient quiet, s inó més aviat a 
un sistema de cadires que contínuament 
trontollen ,  i les poblacions c::s veuen for­
çades a passar d'unes s i tuac ions a les al­
tres ,  al so de la música que sona en l ' en­
torn. 
El meu punt de vista és molt senzill i l 'he 
exposat recentment en  un altre lloc. Els 
canvis naturals són de dues menes; canvis 
sobtats, produïts ordi nàriament per un 
impacte energètic que ve de fora; i canvis 
lents i graduals, durant els quals l 'energia 
externa ll iure va d i sminuint i els ele­
ments reactants de l 'ecosistema es van 
segregant de manera pausada. Els models 
més usats d 'eèosistemes en  aquesta se­
gona fase estaven concebuts com màqui­
nes determ inistes , que poden anar avant i 
e nrera, i que ignoren la segona llei de la 
termod inàmica. Els models que proposo 
impliquen que tota activitat modifica una 
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mica l 'estructura de la màquina, que ja no 
fa e! cicle següent d 'una manera idèntica 
a l 'anterior. 
El desenvolupament d'un bosc a partir 
d'un camp abandonat, els aspectes suc­
cessius d 'una tova de boví en un prat de 
muntanya, la successió del fitoplancton 
en un llac després d'un cop de vent, 
s ' inicien sempre sota l 'acció d'energia ex­
terna -l' i ncendi d'artigada o altra forma 
de destrucció del bosc primit iu ,  la cai­
guda, en un l loc a l 'atzar, del contingut 
rectal de la vaca, la barreja vertical de 
l 'aigua que contribueix a posar en con­
tacte e ls  factors de producció: llum, no­
driment i cèl · lules d'algues- i segueixen 
amb la conver s ió  gradual de part de 
l 'energia en  organització, és a dir , en una 
diversificació de les partS. 
El model que s'acostuma a dir Clement­
sià de la successió ecològica és, doncs, la 
meitat de la h istòria; en els canvis que 
contínuament ocorren a la biosfera, hi 
entren també els de s igne "negatiu", les 
regressions, el retorn enrera, del bosc al 
camp, la in ic iació de l 'episodi de la tova, 



la desestrati ficació d'una aigua amb un 
plancton que estava exqui sidament estra­
t ificat . Però, com que uns canvis són 
ràpids i els altres lents ,  la imatge que 
copsem és la d 'un conjunt que sembla 

A B C D t ,  

t ,  A 

A 0,60 
B ° Ao 
C 0,00 
D 0,00 

B C D 

0,° 5 0 ,0 5 0 ,02  
0 , 70  0,0 5 0 ,°3 
0, 2 5  0 ,80 0,0 5  
0,00 0, 1 0  0,90 

anar maj es tuosamen t  en  una d i recc ió ,  1 , 00 1 ,00 1 ,00 1 ,00 
vers la m ítica clímax, però que, aquí i 
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allà, com pampallugues, presenta episo- reix a revolució, sembla que cal comptar 
dis rapidíssims  de retorn a condicions amb un component de revolució que ve 
que en  podem dir "primit ives", amb la de la seva necessària adherència a la suc­
sorpresa de! canvi . F i ns a cert punt, po- cessió. El mecanisme ha d'operar amb les 
drÍem parlar d'una mutació successional característiques de vis a tergo en  l 'evolu­
per refer ir- nos al canvi imprevist, i de  ció . Les espècies evolucionen colonitzant 
successió progressiva per referir- nos al un ambient darrera l 'altre, i en  tots i cada 
que, en e! fons, no és més que la mani- un d'ells la proporció més gran dels re­
festació d'un procés complex de selecció, presentants d 'una espècie està sotmesa a 
guiat en part per canvis i ntroduïts per pressions selectives que són paralel · les i 
l 'acció complexa dels propis organismes es relacionen Ínt imament amb el feno­
de diverses espècies que h i  prenen part. men d i reccional de la successió. Hi  ha 
Es evident que aquesta as imetria de canvi una probabi l i tat constant d 'anar de A a 
no és exclusiva del  s istema biòtic a què B, de B a C  i de C a D .  Però la persis­
em refere ixo de  manera p r inc i  pa! .  La tència en  ambient s  i nvariables o accedi r  a 
mateixa as imetria s 'observa en  sistemes noves condicions de vida que apare ixen 
fís ics , per exemple en  la deposició de espontàniament de manera general itzada 
sediments .  Normalment els cicles de se- en tots els llocs on viu l 'espècie no són 
d imentació comencen amb materials gro- l e s  ún iques  poss ib i l i t a t s .  A l t res  pobla­
l l e r s  i pa s s en  gradualmen t  a mater i a l s  cions poden manifestar- se  més  oportu­
fins ; e l  pròxim cicle s ' inicia de manera n i s t e s  i poss ib les  coloni tzadors d ' am­
sobtada, amb materials d e  bell nou gro- bients mé s  generalitzats i salten contÍ­
llers; és un  episodi típic d'entrada d'ener- nuament entre punts de la biosfera on hi 
g i a  de fo ra i d egrad a c i ó  e s c a lonada  ha  mé s  energia a disposició i on els can-
; 'aquesta. vis són menys guiats des de dintre del 
Aquestes idees fac i l i ten la comprensió de sistema viu. En tals ambients, rics en 
la succesió .  El l ligam e ntre les diverses e nergia que ha permès el canvi ,  l 'evolu­
etapes A, B, C, D es pot representar per ció pot anar a una velocitat que s'apropa 
un graf o per una matriu més a la màxima, però aquesta evolució 
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