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RESUM

Es dona una breu introduccié als fets de l'evolucio: el registre fossil, els vestigis i el
disseny imperfecte, principalment per subratllar I'oportunisme de l'evolucié enfront
de l'origen independent de les especies. El concepte d’homologia, derivat de les relaci-
ons de descendencia entre els éssers vius, ens permet establir la unitat de tipus i la relle-
vancia de la seva interpretacié com a unitat de descendencia amb modificacio. La seleccid
natural, com a mecanisme basic de I'evolucio, es relaciona amb el mendelisme per entendre
el consens de la sintesi evolutiva. Els avencos recents en el coneixement de 'evolucié de
la forma ens han permes omplir el buit entre els patrons corporals mitjancant el descobri-
ment de les homologies ancestrals, la qual cosa ha reafirmat el principi darwinista de la
unitat de tipus. La genetica evolutiva del desenvolupament ha confirmat també el caracter
unitari dels canvis genetics, fonamentalment en processos reguladors, i com aquests can-
vis ocorren en els mateixos gens en especies diferents, encara que de maneres diverses, per
generar la biodiversitat. Per entendre aquesta biodiversitat, s'analitza el paper relatiu entre
la seleccié natural, la deriva genetica i el flux genic en l'origen i la cohesid de les especies.
En general, l'aillament reproductiu és un producte, més que una causa de l'especiacio, la
qual cosa permet entendre els patrons no allopatrics, com son els simpatrics i d’hibridacio,
en l'origen de les especies.

Paraules clau: evolucié darwiniana, disseny, evoluci6 de la forma, unitat de tipus, es-
peciacio.

DARWINISM, EVOLUTION OF FORM AND SPECIATION

SUMMARY

We introduce the facts of evolution, namely, the fossil record, the vestiges and the im-
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perfect design, to underline the evolutionary opportunism versus the independent origin
of species. The concept of homology, derived from the descent relationships among orga-
nisms, allows us to establish the unity of type and its meaning as unity of descent with
modification. Natural selection, as a basic evolutionary mechanism, is related with men-
delism to understand the consensus of the evolutionary synthesis. Recent advances in the
evolution of form allows us to fill the gap between the body plans through the discovery
of ancestral homologies, reassessing the Darwinian principle of the unity of type. The evo-
lutionary genetics of development has confirmed also the commonality of the molecular
changes, basically in regulatory processes, and how these changes occur in the same genes
of different species, even though in different ways, to promote biodiversity. To understand
biodiversity, we analyse the relative role of natural selection, genetic drift and gene flow
in the origin and cohesion of species. Generally, reproductive isolation is a product rather
than a cause of speciation, which allows the understanding of non-allopatric patterns, such
as the sympatric and hybrid ones, in the origin of species
Key words: Darwinian evolution, design, evolution of form, unity of type, speciation.

EVOLUCIO DARWINIANA:
BASES I TEORIA

Levolucid biologica és una teoria basada
en multitud d’observacions i experiencies
que explica l'estat actual de la natura viva
com a resultat de processos materials. El
concepte d’evolucié no és quelcom innat
en l'ésser huma. Encara que algunes doc-
trines intuitives han desenvolupat la idea
evolutiva amb sorprenent profunditat, com
és el cas del budisme, l'evolucié com a te-
oria cientifica ha hagut de ser descoberta.
La nostra civilitzacid judeocristiana, hereva
en gran part de moltes idees aristotelicopla-
toniques, va adoptar el creacionisme com
a base conceptual durant més de divuit
segles.

Quan ens enfrontem a l'estudi de l'evo-
lucié hem de contestar dues preguntes: ha
ocorregut l'evolucié?, i, com ha ocorregut
I'evolucid? Recentment, s’ha posat de mo-
da un creacionisme deista basat en el su-
posat disseny intelligent de les estructures
biologiques. Ironicament, és la falta d’intel
ligencia en el disseny el que constitueix
una de les proves més contundents del fet
evolutiu.

Algunes postures creacionistes tracten

de desacreditar l'evolucié basant-se en les
controversies cientifiques que hi ha sobre
els mecanismes evolutius que responen a la
segona pregunta. Pero obliden que sén les
respostes a la primera pregunta, els fets de
I'evolucid, el que valida l'evolucié. La con-
troversia sobre com ha ocorregut I'evolucié
no fa res més que perfeccionar la teoria evo-
lutiva, quelcom habitual en qualsevol teoria
cientifica, sense invalidar-la gens ni mica.
Al llarg d’aquest capitol anirem desgranant
aquests mecanismes a la llum dels coneixe-
ments recents. Ara, pero, farem un resum
de les proves evolutives, i aprofitarem per
introduir alguns conceptes fonamentals
per a la comprensié posterior dels mecanis-
mes.

Les pedres del dimoni

El registre fossil és una de les proves més
aclaparadores de l'evolucié de la vida en
aquest planeta. Tant és aixi que, quan els
fossils es varen descobrir i popularitzar a
gran escala a partir del segle xvi, els di-
positaris del saber iHustrat de I'¢época sobre
la cronologia i la historia de la Terra, basat
en la Biblia, es varen sentir molt contrariats.
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Larquebisbe Ussher, inspirat en la Biblia, va
datar la creacié de l'univers l'any 4004 aC.
Pero la preséncia de fossils en llocs molt
allunyats del seu habitat natural, per exem-
ple organismes marins a grans altituds
muntanyenques, demostrava que la Terra
havia passat per grans canvis geologics que
necessitaven molt més temps que el que els
calculs biblics indicaven. Tots sabem que
I'edat de la Terra, estimada mitjancant tec-
niques fisiques molt sofisticades, és de 4.500
milions d’anys, una xifra molt més gran que
qualsevol calcul biblic.

Pero els fossils no solament desmentien
les datacions bibliques: també entraven en
contradiccié amb la creacié independent
dels éssers vius i la seva manca de canvis
des de la creacio. El fixisme de les espéci-
es, com es coneix aquesta hipotesi, era poc
probable perque moltes especies actuals
eren diferents pero s'assemblaven a especi-
es fossils, la qual cosa suggeria que havien
evolucionat a partir d’aquestes mitjangant
canvis morfologics. El mateix Darwin va en-
frontar-se amb aquest problema quan va
excavar restes fossils de Glyptodon a 'Ame-
rica del Sud, un organisme del pleistoce que
és un avantpassat de 'armadillo actual.

Pero no tots els fossils tenien descen-
dents actuals; molts presentaven una mor-
fologia molt diferent de qualsevol especie
viva coneguda i l'explicacié més logica va
ser que eren restes d’organismes extingits.
Lextincié era una prova que les espécies
no havien estat creades perfectes, és a dir,
totalment adaptades al medi, la qual cosa
era inacceptable per als creacionistes fixis-
tes com John Ray, autor de La saviesa de Déu
manifestada en 'obra de la creacid, un text molt
influent del segle xvi1 en el qual argumen-
ta sobre la perfeccié adaptativa del disseny
estructural dels éssers vius com a prova
de lexisténcia d'un dissenyador perfecte.
La dificultat teologica d’acceptar l'extincio
com una realitat natural va trastocar els
fonaments interpretatius de la diversitat

natural fins a tal punt que es va suggerir
que calia explorar el nostre planeta més ex-
haustivament perque el més probable era
que es trobarien exemplars vius de tots els
fossils en regions llunyanes mai visitades.
No cal dir que aquests representants vius
de dinosaures, mastodonts o megateris no
s’han trobat mai. Els fossils eren, per tant,
una prova massa aclaparadora que la cre-
acio biblica no servia per explicar l'origen
i el desenvolupament de la vida al plane-
ta i, per tant, es varen qualificar de pedres
del dimoni. Es a dir, el maligne havia trans-
format les roques en formes organiques per
confondre els creients i fer que perdessin la
seva fe en el veritable coneixement biblic de
la historia de la Terra.

El rellotger cec: vestigis
i dissenys imperfectes

La metafora del rellotger, segons la qual
un rellotge ha de ser dissenyat per un re-
llotger, un argument teologic proposat per
Paley a comengaments del segle xix en la se-
va Teologia natural, és encara un argument
que s’empra en cercles cultes per justificar
la creacio, i es basa en la suposada saviesa
de la natura fruit del disseny perfecte dels
éssers vius. El dissenyador de l'univers, se-
gons els creacionistes, ha de ser un creador
infinitament perfecte. Pero, que pensariem
si el cosmos i, en particular, els organismes
vius creats, presentessin un disseny imper-
fecte?

Els estudis aprofundits de l'anatomia i
la fisiologia dels organismes ens porten a
descobrir dissenys que s’interpreten mi-
llor com a vestigis d'una historia evolutiva
que com a resultat d'una creaci¢ inteHigent.
Ens hem preguntat alguna vegada per que
els estrugos o els pingiiins tenen ales i els
0ss0s buits si no ho necessiten per volar?,
per que les salamandres cavernicoles tenen
ulls amb cristalli si viuen en llocs sense
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llum?, per que les balenes tenen dents rudi-
mentaries si no les necessiten per menjar?,
per que les mateixes balenes i algunes serps
tenen ossos pelvians i femorals si no els fan
servir per moure’s?, o per que nosaltres ma-
teixos tenim un os al final de la columna
vertebral, el coccix, que no sembla tenir cap
utilitat? En fi, la llista de perques podria ser
molt més llarga i mereix una resposta. L'ex-
plicacié d’aquests organs inttils esta, senzi-
llament, en el fet que son vestigis d’organs
utils dels avantpassats a partir dels quals
han evolucionat els organismes actuals i no
son el resultat d'un acte perfecte de creacié
independent.

La imperfecci6 del disseny és encara més
evident quan ens adonem que molts organs
considerats perfectes mostren una estruc-
tura allunyada de la perfeccié. Lexemple
més conegut és I'ull dels vertebrats, és a dir,
el nostre ull. Es un ull anomenat de retina
invertida, perque les fibres nervioses que
transporten l'estimul dels fotons al gangli
optic estan davant de les cellules fotore-
ceptores de la retina i no a la seva base, és
a dir, darrere, com un bon disseny hauria
aconsellat. Novament, 1'explicacié és histo-
ricoevolutiva. En l'evoluci6 dels vertebrats
a partir d’organismes amb ulls de retina
normal, s’han produit una seérie de canvis
morfologics que podem seguir estudiant
en els cordats més primitius, com l'amfiox,
que han acabat situant les ceHules fotosen-
sibles al darrere de les fibres nervioses, fet
que ha donat un ull de retina invertida.
Aquests processos del desenvolupament no
han estat aixi en altres organismes inver-
tebrats que, com els cefalopodes (els pops
i els calamars), tenen ulls de retina no in-
vertida. Dawkins (1987), en una obra molt
influent, El rellotger cec, ha ironitzat que el
dissenyador o rellotger dels éssers vius, si
hagués existit, hauria estat cec. I d’altres,
com Frangois Jacob, han dit que més que
un rellotger el dissenyador hauria estat un
llauner. En tot cas, rellotger cec o llauner,

el disseny imperfecte observat ens fa dub-
tar de la creaci6 independent perfecta i ens
suggereix que l'evolucié és una explicacio
més raonable.

L'evolucio és oportunista: unitat de tipus

El fet que el disseny no sigui perfecte no
implica que les estructures no funcionin
adequadament en l'ambient propi de l'es-
pecie. Levolucid és oportunista i utilitza les
peces a l'abast per construir un nou orga-
nisme funcional, en un procés de bricolatge
tal com ho faria un llauner. Sén els avant-
passats més proxims els que proporcionen
aquestes peces, les quals, convenientment
modificades, es poden utilitzar per a noves
funcions, de vegades molt diferents de les
originals. Aquest procés de descendencia
amb modificacié genera semblances, ano-
menades homologies, entre conjunts d’es-
pécies proximes i una jerarquia entre els
organismes dificilment explicable per una
hipotesi de creacié independent. Si el gos,
el xacal, el llop i el coiot varen ser creats
independents, per que haurien d’assem-
blar-se més entre si que amb qualsevol altra
especie?

Aquesta semblanca prova un disseny
basic comti amb modificacions. Avui dia
son quasi de coneixement popular les ho-
mologies Ossies entre tots els vertebrats.
En el segle xix es va desenvolupar l'anato-
mia comparada amb descripcions acura-
des de l'estructura de les especies de la ma
de grans anatomistes com Cuvier, Owen i
Saint-Hillaire, la majoria dels quals, pero,
varen interpretar les homologies sota una
optica idealista que proposa l'existencia de
certs plans corporals o arquetips creats in-
dependentment, responsables de les homo-
logies dins de cada tipus. Aquesta tipolo-
gia era interpretada, des d’Aristotil, com la
responsable de l'ordre jerarquic dels éssers
vius, que generava una escala natural en la
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qual cada organisme ocupava un esglao fix,
inamovible i perfectament adaptat a l'en-
torn, i era la prova del fixisme de les espe-
cies i també d'una justificacié biblica de la
preeminencia de I'especie humana sobre les
altres especies.

Pero amb el descobriment de noves espe-
cies i els avengos de 'anatomia, el que sem-
blava una successi6 discontinua d’especies
es va anar transformant en una serie con-
tinua i gradual amb ramificacions laterals
que semblava més aviat un arbre que una
escala lineal. Utilitzant tota la seva destresa
i una amplia gamma d'espécies, Cuvier va
arribar a reduir tota la biodiversitat animal
a quatre plans corporals o bauplans: Verte-
brata (vertebrats), Mollusca (moHuscs), Arti-
culata (artropodes) i Radiata (animals amb
simetria radiada), entre els quals era impos-
sible passar mitjan¢ant canvis evolutius, la
qual cosa s'oposava a levolucié gradual
anatomica. Aquesta idea de discontinuitat
insalvable entre grans tipus (denominats
phylum, plural phyla) ha estat explotada pels
detractors de l'evolucié darwinista. Segons
el registre fossil, 'aparicié dels phyla actuals
i de molts altres ja desapareguts es va pro-
duir en menys de quaranta milions d’anys a
comencaments del cambric (fa 544 milions
d’anys), la qual cosa fa dificil establir bones
homologies entre els phyla i sembla qiiesti-
onar l'evolucié gradual. La idea d"un sol pla
corporal ancestral o tipus va ser defensada
per Geoffrey Saint-Hilaire, i dinamitada per
Cuvier, pero la prova definitiva de la unitat
global de tipus ha hagut d’esperar els es-
tudis moleculars recents de la biologia del
desenvolupament, que tractarem de resu-
mir més endavant. També la datacié mole-
cular indica que les estructures moleculars
tipiques dels phyla tindrien una antiguitat
molt més enlla del cambric.

Establir homologies és una tasca feixuga
per dos motius. En primer lloc, si el temps
evolutiu és llarg, les estructures s’han mo-
dificat tant que és dificil reconeixer el seu

origen comu. Moltes estructures es detec-
ten com a homologues observant els esta-
dis embrionaris més que les formes adultes.
En segon lloc, els canvis no sén solament
estructurals, sin6 que les estructures homo-
logues derivades poden tenir funcions molt
diferents de les originals. Aix0 es pot obser-
var ja en les homologies de les extremitats
dels vertebrats, que serveixen per a diverses
formes de locomoci6 (marxa terrestre, vol,
natacio), pero I'exemple de la transformacio
dels ossos de la mandibula dels reptils en
els ossets de l'orella mitjana dels mamifers
és encara més ilustratiu. Aquest procés
d’apropiaci6 d'una estructura ancestral per
canviar la seva funcié mitjancant una mo-
dificacié ha estat denominat cooptacié per
Stephen Gould, i és molt corrent tant a ni-
vell morfologic com molecular.

La cooptaci6 iHustra el caracter oportu-
nista de l'evolucié i el procés historic de
l'origen de la diversitat actual. En el debat
sobre la interpretacié de les unitats de tipus
queda palés que sén unitats de descenden-
cia amb modificacié si entenem que l'evo-
lucié no comenca de nou a cada canvi; al
contrari, sempre es construeix sobre estruc-
tures ja evolucionades, canviant el necessa-
ri per produir-ne de noves.

Darwinisme, neodarwinisme
i teoria sintetica

Lexplicacié de la diversitat és, en parau-
les de Darwin, descendéncia amb modifica-
cid; pero, a diferencia dels defensors de l'es-
cala natural, aquesta modificacié no és en
una sola direccid, sind en moltes. En termes
tecnics, diriem que és una cladogenesi i,
per tant, que les relacions entre les especies
tenen forma d’arbre (I'arbre de la vida) i no
d’escala lineal. Cada branca d’aquest arbre
indica un llinatge especific que en cada nus
es bifurca en especies noves que constitu-
eixen llinatges nous. Les especies actuals
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ocuparien els extrems més elevats de les
branques (la capgada), i les branques inter-
rompudes abans representarien les espécies
extingides. Aquesta representacio invalida
l'escala de la natura, com a serie d’espécies
sense relacid entre si. Pero encara ens que-
da la gran pregunta sense resposta: quin és
el mecanisme de l'origen de les especies?
Aquest mecanisme és la seleccid natural.
Largument de la selecci6 natural es basa
en tres premisses observacionals que gene-
ren dues conclusions (vegeu la figura 1). Les
dues primeres observacions les va extreure
Darwin del raonament de Malthus, 1'expo-
sicid del qual és al llibre Assaig sobre els prin-
cipis de la poblacié (1798). Segons Malthus, el
creixement de les poblacions humanes és
molt alt en condicions d’abundancia (pri-
mera observacid), perd esta restringit per

CAPACITAT REPRODUCTORA

AUGMENT GEOMI:LTRIC DE LA
POBLACIO

LIMITACIO DE RECURSOS

COMPETICIO

LLUITA PER
L’EXISTENCIA

Variabilitat
geneética

SELECCIO
NATURAL

J

FiGura 1. Esquema del mecanisme de la seleccid natural.
En el marc superior interactuen la capacitat reproductora
(o ’augment geométric de la poblacid) amb la limitacio de
recursos: les dues primeres premisses del raonament dar-
winia. Aquesta interaccié genera la competicio i la capaci-
tat reproductora diferencial (la lluita per I’existéncia) que,
conjuntament amb la variabilitat genética (1’altra premissa
de Darwin), fa possible la seleccid natural, la conclusid
final (marc inferior) (Fontdevila i Moya, 2003).

les limitacions en la produccié d’aliments,
sempre inferior (segona observacid). Aques-
ta situacié genera una competicié indivi-
dual per assegurar la supervivencia; és la
famosa «lluita per l'existéncia». Darwin va
extrapolar aquest concepte a totes les pobla-
cions naturals i va especular que qualsevol
variacid individual avantatjosa augmenta-
ria 'aptitud del seu portador i li permetria
sobreviure i reproduir-se més que els altres;
és la «supervivencia dels més aptes». Pero
Darwin s’adona de seguida que si aques-
tes variacions avantatjoses son heretables
(tercera premissa), és a dir, si la variaci6 és
genetica, els caracters de la poblacié canvi-
aran al llarg de les generacions envers indi-
vidus més aptes per sobreviure. Es produ-
eix, doncs, una seleccié que per acumulacio6
generacional (principi de la descendencia)
pot arribar a diferenciar (principi de la mo-
dificacié) unes poblacions d’altres fins a
originar especies noves. Aquest procés el
va anomenar seleccid natural i constitueix la
conclusio segona i fonamental del raona-
ment darwinista.

Tots sabem que aquesta teoria va ser
publicada per Darwin (1859) en el seu fa-
mos llibre titulat Sobre l'origen de les espécies
mitjangant la seleccié natural, i que un altre
investigador, Wallace, va arribar a les ma-
teixes conclusions al mateix temps. La se-
leccié natural requereix que la variacié so-
bre la qual actua tingui una base genetica
perque els caracters seleccionats es puguin
transmetre a les generacions segiients. El
problema del darwinisme original és que
no proposa cap mecanisme de transmis-
sio hereditaria plausible. L'herencia de les
mescles, en que els factors hereditaris eren
en els fluids corporals i es barrejaven com
si fossin liquids en la descendencia, era el
mecanisme més popular de 'época, pero
no permetia que la variabilitat genética es
mantingués en les poblacions més enlla
d'unes quantes generacions. Per explicar la
variabilitat natural, calia postular taxes de
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mutacio altes, que mai no s’havien observat,
la qual cosa feia que la seleccié natural fos
un mecanisme poc acceptable. Actualment
sabem que els gens son les unitats de I'he-
réncia, que conserven la seva individualitat
al llarg de les generacions, és a dir, I'’heren-
cia és particulada; i que és facil demostrar
que el mecanisme mendelia de I'herencia
permet mantenir la variabilitat genetica
en les poblacions. Aquesta conjunci6 en-
tre el darwinisme original i el mendelisme
és el que anomenem neodarwinisme.
Limpacte de la genetica sobre la teoria
de la seleccié natural va ser enorme. L'ém-
fasi dels canvis hereditaris passava dels in-
dividus a les poblacions i naixia una nova
disciplina anomenada genética de poblacions
(Fontdevila i Moya, 1999). Diversos inves-
tigadors teorics (Fisher, Haldane i Wright,
principalment) varen formalitzar matema-
ticament la teoria neodarwinista i molts
experimentalistes, com Dobzhansky, Mayr,
Stebbins i d’altres, varen demostrar a la na-
tura i al laboratori que la seleccié natural
era possible i que podia conduir a l'origen
de les especies. La quantitat de proves teo-
riques i experimentals era tan aclaparadora
que molts paleontolegs, entre ells Simp-
son, varen interpretar els canvis observats
en els fossils com el resultat de la seleccio
natural. La publicacié del llibre Evolucid: la
sintesi moderna, de Huxley (1943), i la reunio
a Princeton, el 1947, per discutir l'estat de
la teoria de l'evolucid, varen conduir a un
consens per part de la comunitat cientifi-
ca sobre el que s'anomena la teoria sintética
de l'evolucid, que es pot resumir dient que
I'evolucid s’explica mitjangant canvis gra-
duals en les poblacions, produits per una
seleccié natural sobre petites mutacions i
recombinacions genetiques.

EVOLUCIO DE LA FORMA

Historicament un dels grans problemes

evolutius ha estat com la seleccié natural,
que actua sobre components de laptitud
que es troben al cim del procés ontogene-
tic, com la reproducci6 diferencial fruit dels
caracters de viabilitat i fertilitat, pot expli-
car els patrons corporals mitjangant canvis
genetics en les fases més primerenques del
desenvolupament. Durant molt de temps
s’ha pensat que aquests canvis generen un
gran efecte en el fenotip adult i s’han ano-
menat macromutacions, la qual cosa estava
en contradiccié amb els canvis graduals de
les micromutacions darwinistes. La geneti-
ca del desenvolupament s’ha desenvolupat
molt tard, fa unes poques decades, i ens ha
donat els coneixements per esbrinar quins
han estat els factors genetics responsables
de l'evolucié de la forma. Actualment, co-
mencem a entendre que els canvis basics
del desenvolupament no sén el resultat de
les macromutacions, siné que és la regula-
ci6 de bateries de gens comuns, és a dir, on i
quan s’expressen en l'organisme, el que de-
termina els diferents plans corporals.

Fa temps que King i Wilson (1975) varen
descriure la gran semblanca que hi ha entre
moltes proteines de I’home i el ximpanzé
i varen concloure que aquesta semblanga
no explica les diferéncies des del punt de
vista anatomic o del comportament entre
aquestes dues especies. Per tant, els matei-
xos autors proposaren que els canvis evolu-
tius anatomics i de comportament estaven
produits per canvis en els mecanismes que
controlen l'expressio genica i no en els can-
vis proteics. Avui dia sabem que el nostre
genoma conté uns 3.300.000 nucleotids, el
98,8 % dels quals son idéntics als del geno-
ma del ximpanzé. Aquesta petita diferen-
cia, de quelcom més de 1'l %, pot insultar
algt, pero si pensem en la maquinaria ge-
nica de la construccié d'un organisme pot-
ser ho entendrem. Els canvis de la forma,
la grandaria, el nombre de determinades
estructures o la distribuci6 de la coloracié
son molt diferents dels canvis en els proces-
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sos fisiologics. Levolucio de les seqiiéncies
codificadores ha estat molt important en la
determinacié d’algunes diferencies fisiolo-
giques entre les especies, pero la contribucio
relativa d’aquestes seqiiencies en l'evolucio
de l'anatomia és un tema més controvertit.
Malgrat que encara no es disposa de moltes
dades, sembla que l'evolucio de les seqiien-
cies reguladores no codificadores hauria
estat el principal motor de l'evoluci6 de la
forma.

Lestudi de les seqiiencies reguladores
planteja greus dificultats, ja que, men-
tre que sovint és possible inferir la funcié
d’'una seqiiencia codificadora a partir de la
seqliencia primaria, en general aixo no és
possible en les seqiiencies no codificadores.
Tanmateix, aproximadament dos tercos de
totes les seqiiencies del nostre genoma sot-
meses a la seleccié negativa sén no codifi-
cadores. La diversitat visible per la seleccié
natural existent en qualsevol grup no queda
reflectida en els components més «visibles»
de la diversitat genetica —la diversitat en el
nombre de gens o de les seqiiencies codi-
ficadores. Per entendre l'evolucié de l'ana-
tomia, cal estudiar i comprendre també la
funcio de les seqiiencies reguladores no co-
dificadores i les proteines que les connecten
amb els circuits reguladors dels processos
del desenvolupament.

La soluci¢ al fet com actuen els elements
reguladors en la determinacié de la biodi-
versitat és el resultat dels estudis de la bio-
logia evolutiva del desenvolupament, amb
l'aplicacié de tecniques moleculars d'ex-
pressio genica. Aquesta disciplina, anome-
nada evo-devo (un acronim de evolutionary
developmental biology), ha provat que, mal-
grat les grans diferencies en forma i fisiolo-
gia, els animals complexos, des de les mos-
ques als humans, passant pels dinosaures,
els trilobits o les papallones i els lleons,
compartim una «caixa d’eines», en paraules
de Carroll (2005), plena de gens «mestres»
que dirigeixen la construccié dels nostres

cossos. Aquests gens son molt antics i, per
tant, permeten establir homologies entre els
diferents tipus corporals, i resolen el pro-
blema de l'ancestre comu, pero també ens
han explicat que l'evoluci¢ de la forma és
un procés de descendencia amb modifica-
cié gradual igual al que es ddona en els al-
tres caracters fisiologics o bioquimics que
actuen en altres nivells, com la viabilitat i
la fertilitat, i que determinen la reproduccié
diferencial en les poblacions.

Biodiversitat i unitat de tipus

Practicament tot va comencar el 1915
quan un genetic, anomenat Calvin Bridges,
va obtenir una mosca mutant que tenia dos
parells d’ales, el segon parell en comptes
dels halteris. Era el mutant bithorax (bx).
A partir d’aleshores altres mutants com
aquest, en que una part del cos es transfor-
mava en una altra, es varen anar trobant
en Drosophila melanogaster, la mosca del vi-
nagre, que era l'organisme de treball d'un
grup de genetics dirigits per Morgan a la
universitat de Columbia a Nova York. Per
exemple, un d’aquests mutants s'anomena
antennapedia, perque té potes al cap en lloc
de les antenes. De fet, Bateson ja havia des-
crit el 1894 un seguit de monstres d’aquest
tipus en d‘altres organismes com borinots,
crancs, papallones, granotes i humans. To-
tes aquestes anormalitats, en que una part
del cos adquireix la forma d'una altra part,
les va anomenar homeotiques. La importan-
cia que aquests mutants homeotics tenien
per a Bateson era que demostraven, segons
ell, que l'evolucié6 morfologica podia pro-
duir-se a salts i no pel gradualisme advocat
per Darwin. No cal dir que, en general, els
genetics han dubtat sempre d’aquesta di-
cotomia entre macro i micromutacions. Fi-
nalment, els estudis recents sobre els gens
homeotics els han donat la rao.

Els mutants homeotics sén un exemple,



DARWINISME, EVOLUCIO DE LA FORMA I ESPECIACIO 23

pero no I'inic, de com les lleis de la gene-
tica i de l'evolucié de les mosques i d’altres
organismes «inferiors» soén extrapolables
als altres éssers vius. De fet, dos investi-
gadors illustres, Jacob i Monod, estudiant
la regulacié genetica al bacteri Escherichia
coli ja n’havien parlat, d’aquesta extrapola-
cid. Qui hagi llegit el magnific llibre Lat-
zar 1 la necessitat (Monod, 1970) sap de que
estem parlant i entén la famosa frase de
Monod: «El que és cert per a E. coli ho és
també per a l'elefant». E1 més caracteristic
dels gens homeotics de Drosophila era una
seqliencia duns cent vuitanta nucleotids
(homeobox) molt semblant en tots, que codi-
fica un domini proteic (una part de la pro-
teina) de seixanta aminoacids (homeodo-
mini). (A partir d'aquest moment els gens
homeotics amb homeoboxes s'anomenen Hox
per brevetat.) Quan es va comparar aquest
homeodomini proteic de la mosca amb
altres proteines, la semblanca va ser total
amb proteines que, enllagant-se a certes re-
gions de DNA, regulaven l'expressio dels
gens d’altres organismes, com bacteris i lle-
vats. Els gens homeotics eren, per tant, sos-
pitosos de codificar proteines reguladores
dels interruptors genétics del desenvolupa-
ment animal. Pero el més important, evo-
lutivament parlant, era la gran homologia
entre organismes tan allunyats com Drosop-
hila i els llevats. Per exemple, dels seixanta
aminoacids de I'homeodomini, cinquanta-
nou eren identics entre ratolins i Drosophila,
dos organismes que s’havien separat abans
de la famosa explosié del cambric, és a dir,
fa més de cinc-cents milions d’anys. Ningu,
ni el mateix Mayr, no hauria sospitat que
plans corporals tan diferents com els d'una
mosca (un artropode) i els d'un ratoli (un
cordat) estan construits pels mateixos gens.
La unitat del tipus tinic semblava compro-
vada.

Com comenta Carroll (2005) en el seu lli-
bre Endless forms most beautiful, una de les
principals fites assolides per la teoria sinte-

tica va ser la reconciliaci6 entre la visié pa-
leontologica de l'anomenada macroevolucié
(canvis evolutius que tenen lloc per sobre
del nivell d’espeécie), amb els criteris de la
microevolucié (dinamica evolutiva a nivell
d’especies o poblacions). Tanmateix, ningti
no coneixia aleshores si els mecanismes ge-
netics que controlen els canvis a gran escala
eren els mateixos que els que ajustaven la
variacid dintre de l'espécie. Potser, el des-
cobriment més sorprenent de l'evo-devo és
la confirmaci6é de l'origen antic dels gens
que determinen el patré d’organitzacié dels
grups animals. Tal com indica Bagunya
(20006), 1a relacio entre la biologia del desen-
volupament i l'evoluci6 va experimentar un
canvi qualitatiu molt important a partir de
la decada dels setanta, quan es va demos-
trar que la major part d’'organismes utilitzen
els mateixos gens i processos, encara que de
maneres diverses, per generar la biodiversi-
tat. Aquest fet constitueix una demostracio
nova d'una de les idees més importants de
Darwin, ja proposada abans per Saint-Hi-
llaire: la unitat de tipus, o el fet que totes
les formes de vida son descendents d'una
forma ancestral.

El GPS biologic

Els gens reguladors codifiquen proteines
que controlen l'expressioé d’altres gens. So-
vint aquestes proteines son factors de trans-
cripcid, pero a vegades influeixen també al-
tres nivells de 'expressié genica. Una classe
de gens reguladors, anomenats selectors, son
els que determinen el patro, i seleccionen en
cada segment o estructura corporal una de
les vies de desenvolupament possibles. Aixi,
els gens normals del complex bithorax selec-
cionen en el tercer segment toracicla via que
condueix a la formacié d’estructures propi-
es del segment, com els halteris, de manera
que la mutacié homeotica (bx) genera la pre-
sencia d’ales, propies del segon segment, en
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el tercer segment, la qual cosa indica que
l'estructura del segon segment és l'original
o basica. La manera com els gens bx modi-
fiquen aquesta estructura és mitjancant la
sintesi de proteines que s’enllacen a seqiien-
cies promotores en cis dels gens, activant o
reprimint una bateria de gens, anomenats
diana (target, en angles), responsables de les
estructures modificades (vegeu la figura 2).
Els gens Hox no sén els tinics selectors que
intervenen en la construccid del cos; de fet,
ocupen una posicio intermedia en la casca-
da de gens del desenvolupament. A Drosop-
hila n’hi ha uns quants centenars i nosaltres
potser en tenim tres mil. Molts d’aquests
gens estudiats presenten grans homologi-
es i s'expressen en les mateixes estructures
(ulls, potes, ales, etc.). La manera d’actuar
d’aquests gens és semblant a la d'un GPS.
De la mateixa manera que un localitzador
GPS integra mesures diverses per situar el
lloc, el DNA situat al costat del gen conté
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seqliencies (signatures) que s’enllacen amb
les proteines reguladores codificades per
aquests gens i cada combinacié especifica
d’aquests inputs determina la posicié on ha
d’expressar-se el gen per construir un ull,
una pota o un cor (vegeu la figura 3). El po-
der de la combinatoria és enorme, ja que si
pensem que un animal té unes cinc-cen-
tes proteines d’enllag, hi ha 5002 = 250.000
parells de combinacions, 500° = 12.500.000
combinacions triples i més de sis mil mili-
ons de combinacions quadruples possibles
per situar el lloc d'actuacié d'un gen. Les
zones d’enlla¢ son els homeodominis, dels
quals ja hem parlat. Les activitats d’aquests
gens de determinacié del patré es poden
alterar mitjancant tres mecanismes princi-
pals: a) un gen de determinacié del patré es
pot expressar en un nou patrd, b) les pro-
teines reguladores codificades per un gen
de determinaci¢é del patré poden adquirir
funcions noves (la conseqiiencia evolutiva
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Ficura 2. Els diferents patrons morfologics de 1’ala anterior i la posterior (halteri) son de-
guts al gen Ubx, que actua sobre els interruptors génics responsables dels patrons. Aquests
interruptors integren multiples inputs, cadascun amb signatures (4, B, C, D, E, F, U), en
combinacions diferents. En aquest cas, la proteina Hox d’Ubx, que s’enllaga amb la signatura
U, no s’expressa en el segon segment toracic (compartiment de I’ala anterior), pero si que ho
fa en el tercer segment toracic (compartiment de I’ala posterior), i inactiva gens que promo-
uen la formacidé d’estructures de 1’ala anterior (gen 1), com les venes alars, i activa gens que

promouen els halteris (gen 3) (Carroll, 2005).
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d’aquest fenomen és un canvi de l'expressio
dels gens diana) i c) els gens diana poden
adquirir seqiiencies cisreguladores noves i
aixi passar a estar controlats per diferents
gens reguladors.

Reevolucié de caracters complexos

Es possible que caracters complexos,
com les ales dels insectes, puguin tornar
a evolucionar en linies filetiques que els
han perdut? Lopini6 més generalitzada
entre els biolegs evolutius és que no, ja que
aquesta mena de reevolucié és poc proba-
ble perque, després de la perdua, els gens

necessaris per al desenvolupament de l'ala
poden acumular mutacions lliurement i es-
devenir no funcionals. Malgrat aixo, en una
analisi filogenetica detallada duta a terme
en els insectes bastd (Whiting et al., 2003), es
demostra que alguns membres d'un grup
ancestralment apter poden haver tornat a
adquirir ales.

De fet, la reevolucié dels caracters com-
plexos, com les ales dels insectes, és poc
probable si se suposa que les vies de senya-
litzacié del desenvolupament que determi-
nen la formacié de l'ala sén independents
de les vies de senyalitzacié que determinen
la formacié d’altres estructures. Pero aixo
no és aixi si aquestes vies son comunes. Per
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FiGUrA 3. Un exemple de com funciona el GPS dels interruptors genétics del desenvolupa-
ment. En aquest cas un activador (A) i dos repressors (B i C) s’expressen en diferents longituds
de I’eix longitudinal del organisme. Les proteines codificades per aquests gens s’acoblen a les
signatures del gen i el resultat final és I’expressio del gen en una banda estreta entre trenta i
quaranta graus de longitud oest (Carroll, 2005).
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exemple, en Drosophila i altres insectes, els
discs imaginals de la pota i 'ala, conjunt de
teixits larvaris que originen aquests organs,
tenen un origen comu a partir d'un mateix
grup de cellules, i les vies de senyalitzacio
per a la determinaci6 de la pota han estat
reutilitzades o reclutades (cooptades) per
a la determinaci6 de l'ala. Per tant, no és
sorprenent que les instruccions genetiques
basiques per a la formacié de l'ala s’hagin
conservat en els insectes apters, ja que es
requereixen instruccions semblants per a la
formacio de la pota i, probablement, també
per a altres estructures apendiculars. Po-
driem concloure que la reevoluci6 d’estruc-
tures complexes a partir dels mateixos cir-
cuits genetics basics del desenvolupament
pot ser un mecanisme evolutiu molt més
general del que fins ara s’havia suposat.

Resumint, els estudis d’evo-devo ens de-
mostren que existeix una unitat de tipus
que es pot datar molt més enlla del cam-
bric, que l'evoluci6 de la forma (la biodiver-
sitat) depen més de quan i on s’expressen
els gens que de les diferéncies entre aquests
i que els canvis evolutius importants estan
en els gens reguladors i les signatures d’en-
llag¢ més que en els gens estructurals.

EVOLUCIO DE LES ESPECIES

A primera vista sembla facil distingir
entre les especies, observant les diferencies
entre organismes i agrupant-los en classes
que anomenem espécies, igual que fem amb
altres coses com els mobles o els minerals.
Aix0 condueix a equiparar la variabilitat
natural entre organismes duna mateixa
especie amb les diferencies observades en-
tre entitats pertanyents a la mateixa classe,
definida com un tipus (idea) del qual cada
entitat és una representaciéo imperfecta.
Aquest exercici idealista va dur al concep-
te tipologic (morfologic) d'especie que s’ha
aplicat, i encara s’aplica en gran mesura,

per establir criteris de classificacio i reco-
neixement especifics. No obstant aixo, l'ad-
veniment del pensament evolutiu, sobretot
amb el darwinisme, va trastocar doblement
aquest concepte d’especie. Primer, en pro-
posar relacions evolutives (filogenetiques)
entre les especies, 'explicaci6 de la discon-
tinuitat entre les especies va deixar de ser
una obvietat ontologica per convertir-se
en un raonament que devia formular-se en
termes de continuitat evolutiva; en segon
lloc, els elements (organismes) de cada es-
pecie estaven relacionats reproductivament
(almenys en els organismes sexuals) i la
seva variabilitat s’havia de redefinir dintre
d’aquesta comunitat reproductiva, no com a
meres desviacions del tipus ideal, siné com
a fruit de l'intercanvi genetic i I'herencia.
Darwin va captar perfectament la indefini-
cié que introduia el paradigma evolutiu en
el concepte d’espeécie. La seva obra magna,
Loorigen de les espécies, intenta, possiblement
sense aconseguir-ho, explicar el procés mit-
jancant el qual la naturalesa ens apareix
com un mosaic discontinu de llinatges que
denominem especies. Per donar un contin-
gut evolutiu que relacioni aquests llinatges,
Darwin arriba a dubtar de la realitat de
I'espécie com a categoria quan escriu al seu
amic Hooker: «Es realment gracids com-
provar les diferents idees que corren per
les ments dels diversos naturalistes quan
parlen sobre “les especies” [...]. Tot prové,
crec jo, de tractar de definir el que és inde-
finible».

La dificultat d’establir limits clars entre
les especies constitueix un problema per
definir l'espeécie com una classe natural,
pero no és I'anic. Molt més dificil és com-
paginar la variabilitat especifica amb el
concepte de classe sota una Optica evolu-
cionista. Actualment, el concepte tipologic
ha estat substituit pel concepte biologic
basat en el pensament poblacional darwi-
nista, en el qual 'especie no representa un
tipus sin6 un grup d’'organismes que com-
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parteixen un patrimoni genetic a través de
relacions poblacionals. Alguns autors com
Sober (1980) qualifiquen aquest canvi con-
ceptual com la mort de l'essencialisme de
'espécie, segons el qual la variacié especi-
fica era l'expressié de meres interferéncies
ontogenetiques de l'essencia de l'especie.
El concepte poblacional eleva aquestes «in-
terferencies» al rang de veritable substrat
evolutiu de l'espécie, la seva variabilitat ge-
netica que, sotmesa a les lleis de l'evolucid
(la seleccié natural, la mutacio i la deriva
genetica, principalment), permet entendre
el veritable significat de l'especie i tam-
bé el seu origen. Es en l'origen de les especi-
es on molts autors, entre els quals el mateix
Darwin, han trobat i troben les dificultats
majors. Darwin, parafrasejant Herschel,
un fisic de I'¢poca, qualifica 'origen de les
especies (l'especiacid) com «el misteri dels
misteris» en el primer paragraf de Lorigen.
També altres autors reconeixen el paper pri-
mordial de l'especiaci6 en la teoria evoluti-
va. Mayr arriba a qualificar 'especiacié com
el punt clau de l'evolucié. No obstant aixo,
historicament no ha estat facil compaginar
la definicié de l'especie com una realitat
natural discontinua amb el procés poblaci-
onal que condueix a la formaci¢ d’espécies,
de naturalesa gradual i continua segons la
teoria darwinista. Mayr ha plantejat aquest
dilema que ha enfrontat els biolegs durant
més de cent cinquanta anys després de Lin-
né dient que la fallacia de suposar que la
constancia i la definici6é precisa de les es-
pécies estan estretament correlacionades
ha obligat a triar entre creure en I'evolucio
(la inconstancia de les especies) i haver de
negar, llavors, l'existencia de les especies,
excepte com a ficcions de la imaginacio, pu-
rament subjectives i arbitraries, o creure en
la delimitaci6 precisa de les especies, com
han fet la majoria dels antics naturalistes,
convenguts que aixo negava necessaria-
ment l'evolucio.

L'espécie biologica: 'aillament
com a producte

La posiciéo més dura a I'hora de concebre
l'espécie com un llinatge reproductiu esta
en la definicid classica d’especie biologica:
«Les especies son grups de poblacions na-
turals capaces d’encreuar-se, que es troben
reproductivament aillades d’altres grups»
(Mayr, 1942). Dobzhansky (1937) va inici-
ar tot un pensament poblacional aillaci-
onista amb el concepte biologic d’especie
(CBE) que va desenvolupar ampliament en
la seva magna obra Genética i l'origen de les
especies, on conclou que: «Les poblacions
mendelianes s’han integrat en conjunts,
dintre dels quals és possible la hibridacio,
pero entre els quals es limita o s’elimina
per complet. Aquests complexos son les es-
pécies biologiques». Es important observar
el paper predominant de l'aillament repro-
ductiu en aquestes definicions, que va dur
aquests autors a elaborar una exhaustiva
llista de «mecanismes» d’aillament, que
son una part inevitable en tots els llibres
de text sobre evolucié (Fontdevila i Moya,
2003). Existeixen alguns errors conceptuals
a I'hora de considerar el paper d’aquests
mecanismes d’aillament. En primer lloc, és
important distingir entre el procés (I'espe-
ciacio) i el producte del procés (I'aillament
reproductiu) que genera un patré determi-
nat. En alguns textos s'endevina una certa
interpretacié teleologica que atribueix als
mecanismes d‘aillament un paper director
de l'especiaci6. Cal aclarir que, excepte en
excepcions comptades i dubtoses, aquests
suposats mecanismes no son el blanc d'un
procés adaptatiu generador d’especies si-
no el subproducte d'un procés divergent,
adaptatiu o no. Per aixo alguns autors
(Coyne i Orr, 2004) substitueixen el terme
mecanisme per barrera. Aixo planteja la pre-
gunta de si l'aillament reproductiu és ne-
cessari per a l'aparicié d'una especie. Mayr
i Dobzhansky consideren que és impossible
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mantenir la integritat (cohesid) de les espe-
cies sense barreres al flux genic, perod aques-
ta postura no és universal, com anirem ve-
ient més endavant. En particular, el mateix
Mayr (1963) conceptualitza 'especie com un
conjunt d’individus que comparteixen
un complex integrat de gens interactuant
epistaticament i pleiotropicament. Aquest
concepte no apareix en la definicié d’'espe-
cie biologica, en queé I'éemfasi es posa en els
mecanismes d’aillament. La majoria dels
evolucionistes de «linia dura» no accepten
que la cohesio especifica pugui mantenir-se
sense barreres al flux genic, encara que gra-
dualment el nombre de dissidents és major.
Fins i tot els «durs» accepten ja que un cert
flux genic és acceptable i modifiquen la de-
finicié de l'especie biologica admetent que:
«les diferents especies es caracteritzen per
un substancial, perd no necessariament
complet, aillament reproductiu» (Coyne i
Orr, 2004). Parallelament, molts evolucio-
nistes classics (Carson, 2000) han suavitzat
el paper de l'aillament reproductiu, d’acord
amb evidencies d’hibridacid interespecifica
en la naturalesa sense efecte en la identitat
(morfologica, etologica, cromosomica) de
les especies.

Els desertors de l'aillament reproductiu

El nombre de desertors de l'aillament re-
productiu augmenta a mesura que obtenim
més proves empiriques de flux genic inte-
respecific en la naturalesa.

Es innegable que els botanics evoluci-
onistes han estat dels més poc inclinats a
acceptar l'especie biologica. La rad basica
d’aquesta postura és l'observacié secular
de la capacitat d’hibridacié interespecifica
en el mén vegetal. Grant (1981), un defen-
sor del CBE, considera que el problema més
important de l'especie vegetal és la hibri-
dacio.

Els treballs de genomica comparada es-

tan aportant dades noves que no solament
confirmen el flux genic fruit d’hibridaci-
ons ja documentades, sobretot en plantes,
sind que revelen casos nous d’hibridaci6
natural en animals. Aquesta evidencia
posa en dubte el rigid aillament repro-
ductiu suposadament necessari per man-
tenir la cohesié especifica. No sén rars els
casos en que els hibrids prosperen i fins i
tot envaeixen habitats nous, especialment
en plantes com els gira-sols (Helianthus),
els lliris (Iris) o els senecis (Senecio), per
citar alguns exemples ben documentats.
El potencial evolutiu de la hibridacié no es
limita a possibilitar el flux genic, siné que
també pot conduir a la formacié d’especies
noves (Fontdevila i Moya, 2003). Lespecia-
ci6 hibrida per allopoliploidia és reconegu-
da com un procés especiogenic de primera
magnitud, especialment en plantes. Pero
'especiacio hibrida homoploide (sense du-
plicacié cromosomica) és també un procés
important documentat en plantes i animals
(Arnold, 1997). Un dels casos millor docu-
mentats d’especiacié hibrida es refereix
al genere Helianthus (Rieseberg i Noyes,
1998), que compren un conjunt de plantes
anuals autoincompatibles, els gira-sols,
que ocupen una gran varietat de sols, des
d’argilencs (H. annuus) fins a sorrencs (H.
petiolaris). De fet, H. anomalus es va originar
per hibridaci6 entre H. annuus i H. petiola-
ris i és endemica d’habitats xerics dintre
de la distribuci6 de les espécies parentals,
i constitueix un bon exemple d’invasio
hibrida d’habitats nous. En animals, l'espe-
ciacié homoploide és també el resultat de la
hibridacié recurrent. Un cas ben estudiat el
constitueixen les especies de peixos de la
familia Cyprinidae, que presenten una taxa
d’hibridacié natural del 11-17 %. En rea-
litat, saccepta que en tot el genere Gila la
introgressio sembla ser un procés en marxa
d’acord amb l'extrema semblanca del DNA
mitocondrial entre algunes especies de Gi-
la. Existeixen altres casos ben documentats
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d’introgressio o especiacio hibrida en Sorex,
Felis i Canis.

La introgressio no és patrimoni dels ver-
tebrats; també molts invertebrats mostren
capacitat d’hibridar. En general, la capaci-
tat de reproduccio clonal, espontania en un
cert percentatge en molts invertebrats, ajuda
a perpetuar l'estructura hibrida durant di-
verses generacions a l'espera de millorar la
seva adaptacio i desenvolupar un mecanis-
me per superar la barrera d’esterilitat. El cas
de les especies hibrides del genere Bacillus
dels insectes pal (Phasmatodea) comprén
un ventall molt complet de distints casos de
reproducci6 clonal, des de la partenogenesi
a la hibridogenesi. Les especies d’aquests
insectes presenten un entramat de llinatges
amb abundant flux genic fruit de la com-
binacié entre hibridacié i reproduccié clo-
nal. Fins i tot en insectes com Drosophila, en
que la hibridacié natural ha estat dificil de
detectar, és possible actualment descriure
almenys nou casos.

Necessitem les barreres geografiques?

Lespeciacié allopatrica, que postula la
necessitat d'una barrera geografica entre
dues poblacions perque esdevinguin dues
especies noves, va ser proposada el 1889 pel
naturalista Moritz Wagner, pero va haver
d’esperar més de cinquanta anys abans que
la genialitat d’Ernst Mayr la fes popular en
el mon de la ciencia evolutiva. En un am-
pli i detallat estudi d’especimens d’aus del
paradis recollectats en les seves expedici-
ons a Nova Guinea, Mayr va iniciar el que
després es convertiria en una de les teories
més acceptades de la formaci6 de les especi-
es: I'especiaci6 per aillament geografic o al-
lopatrica. Tant és aixi que ja el 1942, a causa
de la lectura del seu llibre Systematics and
the origin of species, i més endavant el 1963
amb la de Animal species and evolution, la
majoria d’evolucionistes varen ser seduits

per l'especiacié aHopatrica. Per tant, l'origen
de moltes especies que mostren una distri-
bucid geografica disjunta ha estat atribuit a
una barrera geografica. Aquest és el cas de
l'aparici6 de l'istme del Panama fa uns tres
milions d’anys, que va separar les poblaci-
ons dels organismes marins, va afavorir la
seva divergencia i va originar parelles d’es-
pecies emparentades a ambdods costats de
I'istme. Mitjangant estudis moleculars amb
seqliencies de DNA s’ha pogut comprovar
el temps de divergencia entre diverses pa-
relles d’especies germanes, una del Carib i
l'altra del Pacific, la qual cosa déna suport a
la hipotesi aHopatrica.

Un altra barrera molt estudiada ha estat
l'originada per les glaceres producte de les
glaciacions pleistoceniques recents. Lavang
dels casquets de gel cap al sud d’Eurasia
hauria desplagat les poblacions cap al sud
i aillat les poblacions orientals de les occi-
dentals. Lorigen de parells d’especies ger-
manes, una oriental i una altra occidental,
s’ha explicat per l'aillament de les poblaci-
ons en refugis meridionals fruit de la inva-
sio continental dels gels polars. Dos exem-
ples d’aixo serien les dues especies d’ocells
insectivors Certhia brachidactyla (raspinell
comu), que ocupa l'oest d’Europa, i C. fa-
miliaris (raspinell pirinenc), de distribucié
oriental, i les dues serps de cascavell, Crota-
lus atrox i C. adamanteus, de distribucio ne-
artica, occidental la primera (sud-oest dels
EUA i nord de Meéxic) i oriental la segona
(sud-est dels EUA), els origens de les quals
se situen en els refugis glacials pleistoce-
nics d’aquesta regio.

Laillament geografic és una hipotesi molt
plausible pero s'ha de demostrar. Algunes
vegades, com en listme del Panama, les
proves afavoreixen la presencia d'una bar-
rera geografica, perod no sempre. El registre
fossil dels escarabats (coleopters) és excel
lent. Moltes parelles d’especies germanes
d’escarabats presenten també una distri-
bucié disjunta est-oest a Eurasia, com els
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escarabats aquatics, Helophorus aspericollis,
present a l'est de Siberia, i H. brevicollis, a
Europa, la qual cosa suggereix que les gla-
ceres de les eres glacials son les responsa-
bles de la seva divergencia, pero l'eviden-
cia fossil indica el contrari. En altres casos,
com les aus, el registre fossil és bastant
deficient i les datacions es fan utilitzant la
divergencia molecular. En un gran nom-
bre de casos d'especies germanes d’aus
de la regi6 neartica els estudis moleculars
han demostrat que la seva edat és anterior
a l'inici de les glaciacions pleistoceniques.
Aquests exemples demostren que les barre-
res geografiques no sempre poden explicar
les distribucions geografiques disjuntes i
que hem de buscar altres mecanismes es-
peciogenics.

La genética de poblacions ens ensenya
que hi ha condicions ecologiques que afa-
voreixen la diversificacié mitjancant la se-
leccié a favor dels dos genotips homozigots
extrems i en contra de 'heterozigot (selec-
cié diversificadora). Les condicions perque
s’estableixi un polimorfisme estable per se-
leccié diversificadora sén molt restrictives i
sovint el resultat final és la substitucié d'un
genotip per l'altre. Pero si cada genotip es-
cull per reproduir-se el ninxol on ha cres-
cut (eleccié d’habitat), I'estabilitat del poli-
morfisme és més probable. La importancia
d’aquest mecanisme és que a mesura que la
seleccié avanga el flux genic entre els tipus
divergents disminueix, la qual cosa fa pos-
sible que es formin dues espécies incipients
sense barreres geografiques. Aquest proceés,
anomenat especiacié simpatrica (Fontdevi-
la i Moya, 2003), va ser negat durant molts
anys, o, almenys, considerat com una raresa
per la majoria dels evolucionistes de la sin-
tesi darwinista, principalment Mayr, pero
amb el temps s’han anat documentant ca-
sos que li donen suport cada vegada amb
més forca. Els exemples més clars, perod no
els inics, estan documentats en els insectes
fitofags i en la seva capacitat de canviar de

planta hoste per part d’alguns individus de
la poblacio.

L'himenopter Pontania salicilis pon els ous
en salzes. Hi ha diverses races de P. salici-
lis a ’Ameérica del Nord, cadascuna amb
una planta hoste diferent. Quan individus
d’una raca es crien artificialment en un hos-
te diferent del seu natural durant diverses
generacions i tot seguit se’ls deixa escollir
entre diverses especies per pondre els seus
ous, aquests individus continuen ponent
elsousenl’hoste artificial. Aquestsaltd’hos-
te és degut al fet que molts insectes fitofags
tenen gens que els condicionen a escollir
per criar els mateixos habitats en els quals
varen créixer, la qual cosa afavoreix la seva
diversificacio posterior en simpatria perque
els individus que s’aparellen sobre la planta
hoste estan relacionats geneticament, son
homogamics,iapocapocesvanadaptantal
nou habitat. No cal dir que els descendents
entre individus d’hostes diferents (hibrids)
estan mal adaptats a qualsevol dels habitats
parentals i son seleccionats en contra. Una
vegada que la seleccié diversificadora esta-
bleix un polimorfisme en ninxols multiples
es generen efectes pliotropics que reforcen
els aparellaments homogamics, i aixo con-
dueix al final a l'aillament reproductiu en-
tre races d’hoste. No és facil presenciar els
estadis incipients d'un procés d’especiacio
simpatrica, pero almenys en el cas de Rha-
goletis pomonella, un tefritid (Diptera) que és
una plaga de les pomeres, la historia esta
documentada (Bush, 1969).

En general, podem dir que les freqiients
radiacions filogenetiques dels insectes fito-
fags donen suport a 'especiacié simpatrica.
Alguns exemples son espectaculars: cadas-
cuna de les més de set-centes cinquanta es-
pecies de vespes que viuen a les figues cria
especificament en una sola espécie de figue-
ra; a la Gran Bretanya és sabut que de les
tres-centes especies de dipters de la familia
Agromizidae, que son trepadores de fulles,
un 70 % s’alimenta d'una sola espécie vege-
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tal. Aquestes i d’altres radiacions semblants
son dificils d’explicar si no és mitjangant
salts envers especies proximes d’hostes en
condicions de simpatria.

L'espeécie cohesiva:
una explicacié darwinista

Tant 'abundancia d’hibridacié com l'es-
peciacié simpatrica posen de relleu que el
flux génic no és el mecanisme exclusiu de
cohesid especific. La insatisfaccio inherent a
la llarga historia del concepte d’espéecie pot
resumir-se en la dualitat de definir I'especie
per criteris diferenciadors o integradors. Ja
hem justificat que el criteri diferenciador de
l'aillament reproductiu no és aplicable en
molts casos per entendre i diferenciar les

especies. Per aquesta rad sembla que els cri-
teris integradors serien els més definitoris i
d’ambit general. El concepte cohesiu consi-
dera una especie com «un llinatge evolutiu
definit mitjancant mecanismes que limiten
les vores poblacionals per accié de forces
microevolutives basiques tals com el flux
genic, la seleccio natural i la deriva gene-
tica» (Templeton, 1989). A part de la seva
aplicabilitat general, l'avantatge d’aquest
concepte és que no monopolitza el flux
genic com la base del llinatge evolutiu. La
distribucio de variants genetiques en un lli-
natge depen del flux genic mitjancant pro-
cessos d’intercanvi genetic via reproduccio
sexual, pero no exclusivament, perque l'in-
tercanvi demografic de genotips propiciat
per la seleccié natural i la deriva genetica
és també un mecanisme determinant de la

Importancia relativa dels intercanvis segons el tipus de reproduccio
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ceptes d'aillament
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FiGUuRrA 4. Importancia relativa dels intercanvis genétic i demografic al llarg
del continu reproductiu. L’area marcada amb linies verticals indica la impor-
tancia relativa de Iintercanvi genétic, I'amplitud de la qual en qualsevol punt és
una representacio del paper de I'intercanvi en la definici¢ d’espécie. Analoga-
ment, 1’area assenyalada amb linies horitzontals indica la importancia relativa
de I'intercanvi demografic. S’observa que la importancia relativa de I'intercanvi
genetic és molt petita en condicions asexuals i augmenta a mesura que la sexua-
litat és dominant; el contrari es produeix per I'intercanvi demografic. A mesura
que augmenta la capacitat d’hibridacio envers el domini dels singameons (grups
d’espécies simpatriques que hibriden entre si), els intercanvis genétic i demo-
grafic assoleixen una importancia relativa molt més semblant i les restriccions
ecologiques tenen un paper fonamental en I'intercanvi demografic (Templeton,

1989).
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identitat genetica d’aquest llinatge (vegeu
la figura 4). Templeton distingeix dos tipus
d’intercanvi demografic. Un preveu la de-
riva genetica com el motor de l'intercanvi;
l'altre atribueix a la seleccié natural la cau-
sa d’aquest intercanvi. En el primer tipus
la deriva reemplaca a l'atzar allels (o haplo-
tips) dintre d'un llinatge, de manera que al
final tots els alels descendeixen d'un tnic
allel en el passat (Fontdevila i Moya, 1999).
Per a l'actuacio de la deriva genetica és irre-
llevant que existeixi o no intercanvi genetic
entre allels o entre individus portadors dels
mateixos. El segon tipus d’intercanvi demo-
grafic tampoc depen de l'intercanvi genetic,
ja que la seleccio natural és operativa tant en
les poblacions tancades (asexuals o agami-
ques) com en les obertes reproductivament
(mendelianes). La seleccié natural promou
la cohesio a través de la fixacié d’allels, que,
inevitablement, estableixen relacions gene-
tiques estretes per als locus afectats. Pero,
a més, les necessitats ecologiques de ninxol
dels organismes i la disponibilitat d’habi-
tats per satisfer-les son determinants per
al desplacament de la descendéncia dun
organisme per la d'un altre. Un aspecte di-
ferenciador fonamental entre els conceptes
cohesiu i biologic d’especie es refereix al pa-
per de la selecci6 natural. Encara que Mayr
(1970) dona suport a la idea que les especies
tenen un ninxol ecologic diferenciat i que
aquesta distincio és «clau en l'evolucid»,
perque és la base de la radiacié adaptativa
i el progrés evolutiu, segueix defensant que
la seleccié no té un paper directe en l'espe-
ciacid i aquesta es limita a preservar la in-
tegritat especifica a través del subproducte
dels mecanismes d’aillament. Aquesta visié
nega d’entrada la possibilitat de l'especiacio
simpatrica, cosa natural en el raonament de
Mayr, encara que actualment sabem que
aquesta especiacié és possible. Per contra, el
concepte cohesiu dona un paper principal a
la seleccié natural i possibilita l'especiacio
en simpatria. A més, i no menys important,

defineix l'especie a través dels factors que
donen a l'espécie un significat evolutiu, tals
com l'adaptacio, a diferencia del concepte
biologic, en el qual aquests factors no inter-
venen.
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