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RESUM

La introducció i ràpida expansió de Drosophila subobscura al Nou Món, unes tres dècades 
ençà, va donar l’oportunitat de determinar la predictibilitat i la taxa d’evolució de les cli- 
nes geogràfiques. A més a més, les comparacions de mostres històriques i recents de les 
freqüències d’inversions cromosòmiques ha permès determinar si el canvi genètic segueix 
l’empremta del canvi climàtic en les poblacions naturals.

Paraules clau: polimorfisme cromosòmic, adaptació, canvi climàtic.

MICROEVOLUTION IN ACTION:  
GENETIC MARKERS OF CLIMATIC CHANGE

SUMMARY

The introduction and rapid spread of Drosophila subobscura in the New World three dec-
ades ago provide an opportunity to determine the predictability and rate of evolution of 
geographic clines. Furthermore, comparisons of recent with historical samples of chromo-
some inversion frequencies provide opportunities to determine whether genetic change is 
tracking climate change in natural populations.
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POLIMORFISMES CROMOSÒMICS 
PER INVERSIONS

Parlem de polimorfisme quan en una 
mateixa població existeixen dos o més al·
lels o dos o més fenotips heretats en fre-
qüències apreciables. Encara que un po-
limorfisme pot estar controlat pels al·lels 
d’un únic locus (com en el cas dels grups 
sanguinis humans ABO), les formes més 
complexes de polimorfisme estan contro-
lades per supergens, formats pels al·lels de 
molts locus genètics fortament lligats en  
el mateix cromosoma. Un cas particular el  
constitueixen els polimorfismes cromo-
sòmics, en el qual els individus d’una po-
blació es diferencien respecte al seu nom-
bre de cromosomes o per la seva estructura.  
En moltes espècies de Drosophila, els poli-
morfismes cromosòmics per inversions te-
nen un significat evolutiu particularment 
important. La seva investigació ha permès 
fer avenços importants en la genètica de 
poblacions experimental. Aquests polimor-
fismes es caracteritzen pel fet que els indi-
vidus d’una població presenten més d’un 
tipus d’un determinat cromosoma homò-
leg, i cadascun d’aquests tipus es diferen-
cia per la disposició invertida (inversió) de 
determinats fragments de l’esmentat ho-
mòleg. Fixem-nos, doncs, que els polimor-
fismes cromosòmics representen només in-
directament els polimorfismes genètics. En 
moltes espècies de Drosophila i en d’altres 
dípters, com en els gèneres de mosquit Chi-
ronomus, Culex i Anopheles, s’observen molts 
polimorfismes cromosòmics per inversions. 
En aquests insectes les inversions es poden 
observar particularment bé, ja que tots pos-
seeixen cromosomes gegants (politènics) 
en els nuclis de les cèl·lules de les glàndu-
les salivals de les larves, però és probable 
que altres espècies animals i vegetals tin-
guin també polimorfismes cromosòmics 
per inversions, encara que les observacions 

en aquests casos siguin més difícils a causa 
de la manca de cromosomes gegants.

Les inversions s’originen quan un cromo-
soma es trenca per dos llocs i el fragment re-
sultant s’inverteix i es torna a soldar en els 
punts de trencament. Quan la inversió in-
clou el centròmer del cromosoma s’anome-
na pericèntrica, i quan no l’inclou, paracèn-
trica (vegeu la figura 1). En les poblacions 
naturals només les inversions paracèntri-
ques tenen rellevància evolutiva. En combi-
nació heterozigòtica (quan l’individu té un 
cromosoma homòleg normal i l’altre amb la 
inversió), les inversions suprimeixen la re-
combinació en el fragment invertit. Els he-
terozigots per una inversió es poden obser-
var bé en els cromosomes gegants de les 
glàndules salivals dels dípters. Això és de-
gut al fet que aquests cromosomes es for-
men per juxtaposició de moltes cromàtides 
de cada homòleg, i, a més a més, els dos ho-
mòlegs estan íntimament aparellats (apare-
llament somàtic). Això fa que siguin cromo-
somes molt grans (gegants), els quals tenen 
un patró de bandes transversals caracterís-
tic a causa de la superposició dels cromò-
mers (zones molt espiralitzades) de cada 
cromàtida. Si un dels dos homòlegs té una 
inversió i l’altre no, per assolir un aparella-
ment somàtic correcte els dos homòlegs han 
de formar, en aparellar-se, una nansa o llaç 
(nansa d’inversió) a la zona del fragment in-
vertit. A la figura 2 es presenta un esque-
ma de la formació d’aquesta nansa en un 
heterozigot per la inversió E8 de D. subobs-
cura (vegeu més endavant la descripció del 
sistema d’inversions d’aquesta espècie). Els 
heterozigots per una inversió també s’ano-
menen heterocariotips. En el cas de les inver-
sions paracèntriques, si es produeix un en-
trecreuament dins del fragment invertit en 
un heterocariotip, les cromàtides recombi-
nants són acèntriques o dicèntriques, les 
quals, durant la meiosi de les femelles, van 
a parar als corpuscles polars i no a l’oòcit. 
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En Drosophila, en els mascles no es produ-
eixen entrecreuaments. Això explica per-
què en els gàmetes dels heterocariotips no 
es troben cromàtides recombinants (la su-
pressió de la recombinació), i també que la 
fertilitat d’aquests individus sigui normal. 
Aquest mecanisme no es dóna en el cas de 
les inversions pericèntriques, la qual cosa 
pot explicar el fet que aquestes inversions 
siguin molt rares en les poblacions natu-
rals. Si es produeix un doble entrecreua-
ment dins de la inversió, però, les cromàti-
des recombinants són normals; tanmateix, 
la probabilitat d’aquest esdeveniment és 
molt petita. Com es mostra a la figura 2, els 
homocariotips (homozigots per al cromoso-
ma invertit o per al cromosoma normal) no 
presenten cap nansa, com cal esperar, enca-
ra que ambdós es poden distingir pel patró 
de bandes transversals.

 D. subobscura és una espècie paleàrtica 
que recentment (fa uns trenta anys) ha co-
lonitzat el continent americà. Una dotació 
cromosòmica haploide d’aquesta espècie 
consisteix en cinc cromosomes acrocèntrics 
(anomenats A, E, J, O i U) i un cromosoma 
molt petit, puntiforme. En tots els cromo-

somes acrocèntrics de l’espècie s’ha obser-
vat un polimorfisme per inversions molt 
ric. S’han descrit més de seixanta inversi-
ons diferents, que s’agrupen en més de no-
ranta ordenaments cromosòmics (diferents 
complexos d’inversions) en les més de cent 
cinquanta poblacions naturals que s’han 
analitzat fins ara (Krimbas, 1992). El patró 
de nanses observat en els heterocariotips 
per a alguns d’aquests ordenaments pot 
ser molt complicat i reconegut només pels 
millors especialistes. A la figura 3 s’inclou 
una fotografia d’un heterocariotip per a un 
d’aquests ordenaments del cromosoma O, i 
també un esquema explicatiu que en facili-
ta la interpretació. Alguns d’aquests orde-
naments són rars o es localitzen només en 
àrees concretes, però almenys dos o més or-
denaments de cada cromosoma estan àm-
pliament distribuïts en tota l’àrea de dis-
tribució de l’espècie i les seves freqüències 
presenten una variació clinal que està cor-
relacionada amb la latitud geogràfica (Pre-
vosti, 1966). S’entén per clina un canvi sis-
temàtic de la freqüència d’un ordenament 
(o d’una inversió) al llarg d’un gradient ge-
ogràfic. Les clines latitudinals es poden 
mesurar mitjançant el pendent de la recta  
de regressió de la freqüència (corregida) de  
l’ordenament (o inversió) en cadascuna  
de les localitats analitzades. Per analitzar 
el polimorfisme cromosòmic és fonamental 
disposar de soques (línies pures) homoca-
riotípiques per a tots els cromosomes, i de-
finir el que s’entén per ordenament estàndard 
(ST), respecte al qual tots els altres ordena-
ments són comparats, mitjançant el patró 
de nanses observat en els heterocariotips. 
En el cas de D. subobscura, l’elecció dels or-
denaments estàndard es remunta al mapa 
cromosòmic publicat per Mainx et al. (1953), 
el qual va utilitzar l’única soca de D. sub-
obscura aleshores disponible en el laborato-
ri, procedent de la localitat suïssa de Küs-
nacht, que era homocariotípica per a tots els 

Figura 1. Inversió paracèntrica (a) i pericèntrica (b) sen-
zilles. La seqüència gènica ancestral (St) se simbolitza 
amb l’ordre numèric natural. Mitjançant trencaments en-
tre 1-2 i 9-10 (respectivament, entre 6-7 i 11-12), un gir 
de 180° i la posterior unió dels fragments amb la res-
ta del cromosoma, s’originen les estructures invertides 
corresponents.
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cromosomes. El mapa va ser millorat més 
tard per Kunze-Mühl i Müller (1958), i és el 
que normalment s’utilitza avui dia. Els or-
denaments estàndard són freqüents en les 
poblacions del nord però la seva freqüència 
va decreixent gradualment cap al sud. Al-
tres ordenaments, però, els quals difereixen 
dels estàndard per una o més inversions, no 
s’observen en les poblacions del nord i la se-
va freqüència va augmentant cap al sud.

LA BASE GENÈTICA  
DE LA VARIACIÓ DE L’APTITUD 
ENTRE ORDENAMENTS 
CROMOSÒMICS

Els estudis més detallats del polimorfis-
me cromosòmic per inversions en poblaci-
ons naturals van ser fets per Dobzhansky 
i els seus col·laboradors en l’espècie nord-
americana D. pseudoobscura. En aquesta es-
pècie el polimorfisme cromosòmic per in-
versions es limita molt sovint a tan sols un 
dels quatre cromosomes llargs, és a dir, al 
cromosoma 3. No tan sols s’observen inver-
sions senzilles, sinó també ordenaments 
complexos formats per inversions superpo-

sades o incloses unes dins de les altres. En 
D. pseudoobscura, cada ordenament s’ano-
mena segons el nom de la localitat on va ser 
observat per primera vegada: així, junta-
ment amb els ordenaments estàndard (ST), 
es troben els anomenats Chiricahua (CH), 
Arrowhead (AR), etc. A la figura 4 es repre-
senta la distribució geogràfica dels ordena-
ments ST, AR i PP (Pikes Peak). A l’oest dels 
EUA l’ordenament ST és relativament fre-
qüent, però ja és rar a Arizona i no s’obser-
va a Texas. A l’inrevés succeeix amb l’orde-
nament PP, i l’ordenament CH té la màxima 
freqüència a Arizona i Nou Mèxic (Sinnot 
et al., 1958). Veiem, doncs, que aquests or-
denaments es distribueixen segons clines 
longitudinals (oest-est). Durant la dèca-
da dels trenta, Dobzhansky i els seus col·
laboradors van col·lectar D. pseudooobscura i 
D. persimilis (una espècie sinmòrfica de D. 
pseudoobscura) a Califòrnia i els estats veïns. 
Utilitzant la tècnica de Painter (1933), van 
estudiar els cromosomes politènics d’amb-
dues espècies i van descobrir que les po-
blacions naturals eren polimòrfiques per 
a molts ordenaments cromosòmics. Dob
zhansky estava convençut que els diferents 
ordenaments estaven mantinguts en les po-
blacions per selecció a favor dels heterozi-
gots (vegeu més endavant). Més tard, va 
fer també un descobriment interessant, so-
bretot pel que fa referència a la segona part 
d’aquest treball: un dels ordenaments, ano-
menat PP (Pikes Peak), era molt rar en les 
poblacions estudiades fins al 1946, però el 
1958 la seva freqüència havia incrementat 
fins a un 8 %. No solament això, sinó que 
aquesta freqüència era semblant en totes les 
poblacions incloses en una àrea de 500.000 
km2 a Califòrnia. Aquest canvi hauria d’es-
tar correlacionat amb el canvi d’algun fac-
tor selectiu ambiental, no identificat.

Ens podríem preguntar com s’originen 
aquesta mena de polimorfismes cromosò-
mics i quin és el seu significat evolutiu per 

Figura 2. Esquema de dos homocariotips (Est/Est i E8/E8) 
i d’un heterocariotip (Est/E8) per la inversió E8 de D. sub-
obscura. Observeu la nansa d’inversió en l’heterocariotip, 
i que ambdós homocariotips es poden distingir pel patró 
de bandes dels cromosomes politènics.
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a les poblacions. En general s’admetia que 
l’origen de les inversions era un esdeveni-

ment molt poc probable, i que no era pos-
sible que es tornés a produir espontània-
ment exactament la mateixa inversió, amb 
uns punts de trencament idèntics. Això en-
cara era més clar en el cas dels ordenaments 
complexos, com els que s’observen en D. su-
bobscura (vegeu la figura 3). Això demostra-
va que el polimorfisme per inversions no es 
mantenia mitjançant mutacions espontà-
nies recurrents d’una determinada estruc-
tura. Per què hi ha uns ordenaments i no 
uns altres en el pool gènic de la població és 
una qüestió força debatuda. Potser és de-
gut a efectes de posició positius o negatius, 
que mantenen o eliminen els ordenaments 
un cop aquests s’han originat espontània-
ment. Actualment, amb el coneixement més 
detallat de què es disposa a escala molecu-
lar dels elements genètics transposables, 
s’ha comprovat que la recombinació ectò-
pica (recombinació entre segments de DNA 
amb homologia de seqüència que es troben 
en diferents posicions en el cromosoma) en-
tre seqüències homòlogues de dues còpies 
d’un element transposable pot afectar frag-
ments cromosòmics molt grans i produir 
inversions. En Drosophila s’ha observat que 
els punts de trencament de les inversions 
presents en les poblacions naturals conte-
nen elements transposables (Cáceres et al., 
1999). La invasió del genoma per part d’una 
classe d’elements transposables distribueix 
una gran quantitat de seqüències homòlo-
gues per tot el genoma, la qual cosa faci-
lita enormement la recombinació ectòpica 
(Fontdevila i Moya, 2003). Els punts de tren-
cament de les inversions es poden conside-
rar punts calents d’insercions d’elements 
transposables, i mostren una gran inestabi-
litat genètica. També s’ha comprovat que la 
conversió gènica està implicada en la trans-
ferència d’informació genètica entre inver-
sions de poblacions naturals (Rozas i Agua-
dé, 1994). Considerant el seu efecte sobre la 
recombinació i el flux gènic entre inversions,  

Figura 3. Nanses d’inversió complexes en els cromoso-
mes gegants de D. subobscura. La foto correspon a un 
heterocariotip O3 + 4 + 1/Ost. En l’esquema, la trajectòria 
del cromosoma normal es representa mitjançant una lí-
nia contínua i la trajectòria del cromosoma amb les in-
versions O3 + 4 i O1, amb una línia discontínua. A la part 
inferior de l’esquema s’explica l’origen del complex  
d’inversions (ordenament) O3 + 4 + 1 mitjançant una sèrie d’in- 
versions successives. La lletra O simbolitza un cromoso-
ma de l’espècie.
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l’entrecreuament és molt més important 
que la conversió gènica en el cas d’inversi-
ons grans, mentre que la conversió adqui-
reix importància en inversions petites i a 
prop dels punts de trencament (Navarro et 
al., 1997).

 Però, per què, en general, els polimorfis-
mes per inversions es mantenen com a part 
essencial i permanent de la variabilitat ge-
nètica de les poblacions? Les investigacions 
clàssiques dutes a terme per Dobzhansky i 
Wright ens ajuden a respondre aquesta pre-
gunta. En primer lloc comentaré breument 
els resultats obtinguts en caixes de pobla-
cions. Dobzhansky va ser el primer que va 
demostrar la utilitat de les caixes de pobla-
cions per estudiar la dinàmica evolutiva de 
les inversions (Wright i Dobzhansky, 1946). 
Per poder mantenir poblacions experimen-
tals de Drosophila al laboratori s’utilitzen 
les anomenades caixes de poblacions, recipi-

ents de metacrilat amb forats laterals per on 
s’introdueixen els vials amb medi de cul-
tiu fresc o s’extreuen els vials amb medi ja 
consumit. Normalment, si les condicions 
de cultiu són bones, el cens de la població 
d’una caixa por arribar ràpidament a valors 
d’uns quants milers d’individus, amb la 
qual cosa es poden excloure dels resultats 
obtinguts els efectes de la deriva genètica. 
Si s’utilitzen intervals de temps adients en-
tre la introducció dels vials nous i l’extrac-
ció dels vells, es pot mantenir la població 
durant un nombre indefinit de generacions. 
El cens de la població està limitat, natural-
ment, per la disponibilitat d’aliments. Per 
tant, s’arriba a una situació d’equilibri, en la 
qual cada parella produeix, de mitjana, dos 
descendents; però, com que la fertilitat de 
cada femella de Drosophila és molt més ele-
vada, es produeix una «lluita per la subsis-
tència», és a dir, una forta selecció, entre els 
individus de la caixa.

Dobzhansky (1948) va fundar caixes de 
poblacions de D. pseudoobscura que conte-
nien diferents proporcions de dos orde-
naments cromosòmics existents en les po-
blacions naturals. Els progenitors de les 
mosques utilitzades per fundar cadascu-
na de les caixes es van col·lectar a les loca-
litats de Piñon Flats, Keen Camp i Mather 
(Califòrnia). Piñon Flats i Keen Camp estan 
molt a prop una de l’altra (13 km) però les 
característiques biòtiques d’ambdues loca-
litats són molt diferents. Mather es troba a 
uns 500 km al nord, a la Sierra Nevada. En 
cada caixa s’introduïa una barreja de mos-
ques procedents de la mateixa localitat, amb 
una determinada proporció de dos orde-
naments cromosòmics. Cada dos o tres me-
sos es prenien mostres d’ous de la caixa i es 
mantenien les larves fins que tenien les con-
dicions òptimes; aleshores s’analitzaven els 
cromosomes gegants de les glàndules sali-
vals d’aquestes larves i així es determina-
ven les freqüències dels dos ordenaments. 

Figura 4. Freqüència dels ordenaments cromosòmics 
ST (estàndard), AR (Arrowhead) i PP (Pikes Peak) de D. 
pseudoobscura, en diferents localitats dels EUA (Sinnot, 
Dunn i Dobzhansky, 1958, p. 278).
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Per tant, es coneixien les freqüències de ca-
da tipus cromosòmic que hi havia a les cai-
xes en cadascun dels intervals indicats. A la 
figura 5 es presenten els resultats obtinguts 
en el cas de les caixes 39 i 40, iniciades amb 
unes proporcions determinades dels orde-
naments AR i CH, procedents de la matei-
xa localitat. En ambdós casos s’arriba a un 
polimorfisme i no desapareix cap ordena-
ment. A la caixa 39, l’ordenament AR tenia 
una freqüència inicial al voltant del 80 %, i 
a la caixa 40 al voltant del 20 %. En ambdós 
casos la corba de freqüències s’aproxima a 
un valor d’equilibri de la freqüència d’AR 
del 60 %. Independentment de l’origen ge-
ogràfic, els heterocariotips tenen major ap-
titud que els homocariotips corresponents. 
Segons això, el procés de selecció natural no 
determina l’eliminació d’un ordenament i la 
fixació de l’altre; en lloc d’això s’arriba a un 
equilibri en el qual ambdós ordenaments 
es mantenen amb unes freqüències defini-

des. El valor adaptatiu dels diferents orde-
naments depèn de l’origen geogràfic de les 
mosques. Així, els homocariotips AR/AR 
són molt superiors als homocariotips CH/
CH si els cromosomes implicats són de la 
població de Piñon Flats i no pas, per exem-
ple, de Mather. Això demostra que els cro-
mosomes amb els mateixos ordenaments que es 
troben en diferents localitats tenen continguts 
genètics diferents. En una determinada loca-
litat, els continguts genètics dels cromoso-
mes amb diferents ordenaments estan mú-
tuament coadaptats per la selecció natural, 
la qual cosa és la causa de l’heterosi obser-
vada (de la major aptitud dels heterocario-
tips).

 Hipòtesi de la coadaptació

A què és degut aquest efecte heteròtic 
que s’observa en els heterocariotips? Per 

Figura 5. Variació estacional de les freqüències dels ordenaments cromosòmics AR (Arrowhead) 
i CH (Chiricahua) en poblacions experimentals de D. pseudoobscura. Independentment de les 
freqüències cromosòmiques inicials amb què s’han fundat les caixes, s’arriba a les freqüències 
d’equilibri: 60 % d’AR i 40 % de CH (caixes fundades amb individus d’una població natural con-
creta).
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què els heterocariotips estan seleccionats 
positivament? La hipòtesi de la coadaptació 
intenta donar una resposta a aquestes pre-
guntes. El terme coadaptació té dos aspectes. 
En primer lloc, els al·lels que interaccionen 
dins d’una inversió estan coadaptats entre 
si per produir un genotip particularment 
adaptat (efectes epistàtics sobre l’aptitud). 
En segon lloc, ja que almenys inicialment 
la nova inversió es trobarà sobretot en com-
binació heterozigòtica, el seu block d’al·lels  
—que es mantenen junts a causa de la man-
ca de recombinació— ha d’estar coadaptat 
amb els al·lels dels ordenaments cromosò-
mics alternatius, de tal manera que l’hete-
rocariotip tingui una aptitud superior. Els 
experiments realitzats per Dobzhansky en 
caixes de poblacions són els que han apor-
tat més proves a favor de la hipòtesi de la 
coadaptació, basada en el contingut genè-
tic de les inversions. Com hem vist, aquests 
experiments van demostrar que cada orde-
nament cromosòmic d’una població està co-
adaptat de manera específica amb els orde-
naments alternatius de la mateixa població. 
Per tant, almenys en D. pseudoobscura, el ca-
ràcter adaptatiu del polimorfisme cromosò-
mic per inversions és molt específic, i no-
més són compatibles aquells ordenaments 
cromosòmics que provenen de la mateixa 
població natural: quan els experiments en 
caixes de poblacions s’inicien, amb els or-
denaments A i B obtinguts de la mateixa po-
blació, s’arriba a un polimorfisme estable. 
Quan els ordenaments A i B provenen de 
poblacions diferents els resultats obtinguts 
són impredictibles. A més a més, la recom-
binació entre ordenaments idèntics però 
procedents de poblacions naturals diferents 
elimina el caràcter heteròtic de les combi-
nacions heterocariotípiques, és a dir, la co-
adaptació. Altres autors han intentat millo-
rar els experiments en caixes, per simular 
una mica millor les condicions de la natura. 
Anderson et al. (1967) van prendre mostres 

d’onze poblacions naturals de D. pseudoobs-
cura i van fundar onze caixes de poblacions 
amb les mateixes freqüències dels ordena-
ments que hi havia en les poblacions natu-
rals. Els resultats obtinguts demostraven 
clarament que el contingut genètic del ma-
teix ordenament podia ser molt diferent en 
cadascuna de les poblacions.

POLIMORFISMES CROMOSÒMICS 
RÍGIDS I FLEXIBLES

En un estudi comparatiu del polimorfis-
me cromosòmic de diferents espècies de 
Drosophila, Dobzhansky classifica aquests 
polimorfismes com a flexibles o rígids (Dob
zhansky, 1962). En les espècies que tenen un 
polimorfisme cromosòmic flexible, la fre-
qüència dels diferents ordenaments en les 
poblacions naturals varia segons les fluc-
tuacions dels factors ambientals. La majo-
ria de poblacions de D. pseudoobscura en són 
un exemple: en aquestes poblacions les fre-
qüències relatives dels ordenaments cromo-
sòmics varien en funció de la temperatura, 
tant en les poblacions naturals com en les 
de laboratori. Això fa que s’observin tam-
bé oscil·lacions estacionals cícliques molt 
clares dels diferents ordenaments en una 
població i fortes diferències entre les po-
blacions. També es troben diferències nota-
bles entre poblacions properes però que te-
nen condicions biòtiques molt diferents pel 
fet que estan situades en diferents altituds. 
En canvi, en les espècies que tenen un po-
limorfisme rígid no s’observen desviacions 
estacionals de les freqüències dels diferents 
ordenaments, o aquestes són insignificants. 
Les poblacions properes però amb condici-
ons biòtiques diferents tampoc no presen-
ten diferències, i en casos extrems, com el 
de D. pavani (Brncic, 1957), tampoc no s’ob-
serven diferències entre poblacions molt se-
parades geogràficament.
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Què succeeix en el cas del polimorfisme 
cromosòmic per inversions de D. subobscu-
ra? És rígid o flexible? Dobzhansky (1962) 
considerava que era rígid, basant-se en les 
observacions de Kunze-Mühl et al. (1958), 
les quals coincidien amb les de Stumm-Zo-
llinger (1953) i Pentzos-Daponte (1964). En 
tots aquests estudis es va analitzar la va-
riació estacional del polimorfisme cromo-
sòmic de D. subobscura en una localitat de-
terminada; en cap cas no es van detectar 
variacions significatives de les freqüències 
dels diferents ordenaments. Prevosti (1964) 
va analitzar el polimorfisme cromosòmic  
de poblacions d’aquesta espècie de l’àrea de  
Barcelona, però en localitats que tenien 
condicions microevolutives molt diferents, 
i tampoc no va observar diferències. Però 
també hi ha altres estudis en els quals s’ha 
observat una variació estacional o altitudi-
nal del polimorfisme de D. subobscura. Burla 
i Götz (1965) observen una variació estaci-
onal significativa de les freqüències de de-
terminats ordenaments en localitats de les 
rodalies de Zürich. Krimbas (1964) observa 
també variacions estacionals del polimor-
fisme cromosòmic en poblacions gregues 
de l’espècie i atribueix les distribucions de 
determinats ordenaments a un efecte de la 
temperatura. Del que sí que no hi ha dub-
te és que el polimorfisme cromosòmic de D. 
subobscura varia molt al llarg d’àrees geo-
gràfiques molt esteses —recordem les clines 
latitudinals que presenten alguns ordena-
ments de l’espècie, les quals hem esmen-
tat al començament d’aquest treball. Les 
poblacions del nord d’Europa, per exem-
ple, tenen un polimorfisme molt pobre i es 
poden considerar en aquest sentit com po-
blacions marginals. Les poblacions medi-
terrànies tenen un polimorfisme molt ric i 
les centreeuropees es poden considerar in-
termèdies. Rodríguez-Trelles et al. (1996) de-
tecten variació del polimorfisme per inver-
sions del cromosoma O de D. subobscura a 

dos nivells: una variació a curt termini, es-
tacional (primavera, començament d’estiu, 
finals d’estiu i tardor), amb canvis estacio-
nals repetits al llarg dels anys dels ordena-
ments més freqüents, correlacionats amb la 
variació estacional de factors climàtics com 
la temperatura, la humitat, la pluviositat i la 
insolació, i una variació a llarg termini, di-
reccional, d’algun ordenament.

VALOR ADAPTATIU  
DEL POLIMORFISME CROMOSÒMIC  
PER INVERSIONS DE D. subobscura

El fet que les trajectòries evolutives si-
guin ràpides o lentes, graduals o puntuades 
i predictibles o contingents, ha estat molt 
debatut en biologia evolutiva. L’avaluació 
de les trajectòries microevolutives de con-
junts replicats de poblacions naturals a una 
escala geogràfica rarament és factible (Ba-
lanyà et al., 2003). Els casos en què això es 
pot fer inclouen aquelles espècies que han 
envaït recentment diferents àrees geogràfi-
ques; en aquest cas, una manera de demos-
trar que s’ha produït un canvi microevolu-
tiu ràpid, uniforme i predictible, a escala 
geogràfica, és comprovar si en les poblaci-
ons invasores evolucionen ràpidament cli-
nes geogràfiques paral·leles i independents 
de les existents en les poblacions de l’àrea 
de distribució original de l’espècie. Si, al 
contrari, les poblacions invasores desenvo-
lupessin clines idiosincràtiques, caldria do-
nar aleshores més importància a la deriva 
genètica com a factor responsable de la va-
riació observada.

D. subobscura és una espècie idònia per 
avaluar les trajectòries microevolutives  
(Ayala et al., 1989). Com ja he comentat, 
molts ordenaments cromosòmics presen-
ten clines latitudinals a la regió paleàrti-
ca. A més a més, dades de sèries temporals  
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obtingudes en algunes localitats europees 
indiquen que les freqüències d’alguns orde-
naments, típics de latituds càlides, han aug-
mentat (Orengo i Prevosti, 1996; Rodríguez-
Trelles i Rodríguez, 1998; Solé et al., 2002). Fa 
uns trenta anys l’espècie va colonitzar Amè-
rica del Sud i del Nord. Ambdues àrees co-
lonitzades tenen els mateixos ordenaments 
cromosòmics, els quals van ser transpor-
tats per la mostra d’individus colonitza-
dors (dos del cromosoma A, dos del J, tres 
de l’U, cinc de l’E i sis de l’O). Aquests orde-
naments són els més freqüents de la regió 
paleàrtica, llevat de la inversió O5. L’espècie 
ha colonitzat amplies àrees (> 15° de latitud) 
tant a Amèrica del Nord com del Sud, i les 
poblacions colonitzadores han quedat ex-
posades a gradients climàtics semblants a 
aquells als quals estan exposades les pobla-
cions europees originals. Per tant, les po-
blacions del Vell Món ens proporcionen els 
patrons bàsics de les trajectòries evolutives 
representades per la variació latitudinal de 
les freqüències dels ordenaments cromosò-
mics, i en les poblacions del Nou Món (tant 
les d’Amèrica del Nord com del Sud) les po-
dem considerar com «rèpliques» naturals 
d’un «gran experiment evolutiu» (Ayala et 
al., 1989).

De fet, fins aleshores no estava clar si les 
clines latitudinals que presenten molts or-
denaments cromosòmics a Europa eren de-
gudes a la selecció natural (eren adapta-
tives) o be es podien explicar per causes 
històriques. Vegem un exemple d’aquesta 
última possibilitat: suposem que apareix 
un ordenament cromosòmic en una locali-
tat. Al principi, si l’ordenament no es perd, 
s’estendrà entre els individus descendents 
d’aquell progenitor on s’ha produït la muta-
ció. Per tant, la freqüència de l’ordenament 
serà més alta en la seva àrea d’origen. Evi-
dentment que l’ordenament es pot estendre 
a d’altres àrees més allunyades, per migra-
ció, però aleshores esperaríem que la seva 

freqüència anés disminuint a mesura que 
ens allunyem de l’àrea d’origen, és a dir, ob-
tindríem una clina de la seva freqüència, la 
qual no seria deguda a factors selectius, si-
nó a la «història» demogràfica (també a pro-
cessos de deriva) de l’ordenament. La colo-
nització d’Amèrica per part de D. subobscura 
ha proporcionat una oportunitat única per 
determinar si el polimorfisme cromosòmic 
de l’espècie és adaptatiu.

Molt pocs anys després de la colonitza-
ció, es va analitzar el polimorfisme cro-
mosòmic de les poblacions colonitzadores 
(al 1981 a Amèrica del Sud, i el 1985-1986 a 
Amèrica del Nord); es va detectar una evo-
lució sorprenentment ràpida a escala geo-
gràfica (Prevosti et al., 1985, 1988). Fins i tot 
en aquestes anàlisis primerenques ja s’ha-
vien desenvolupat clines latitudinals de les 
freqüències d’alguns ordenaments, equiva-
lents a les existents en l’àrea paleàrtica d’ori-
gen. Una segona anàlisi de poblacions sud-
americanes, el 1986, suggeria que aquestes 
clines encara estaven evolucionant i es feien 
més semblants encara a les existents a Euro-
pa (Prevosti et al., 1990). L’aparició d’aques-
tes clines al Nou Món no es pot explicar per 
causes històriques i, per tant, cal admetre’n 
el caràcter adaptatiu. L’evolució d’aquestes 
clines havia estat, doncs, molt ràpida i pre-
dictible —en el sentit que, coneixent les cli-
nes europees, es pot «predir» el possible 
desenvolupament de clines equivalents en 
àrees geogràfiques noves amb gradients cli-
màtics semblants. Tanmateix, a les àrees co-
lonitzades no s’han desenvolupat només 
clines latitudinals de les freqüències dels 
ordenaments cromosòmics; també s’ha de-
tectat l’aparició de clines paral·leles a les eu-
ropees en d’altres caràcters. Concretament, 
en les poblacions de D. subobscura del Vell 
Món, la grandària del cos —mesurada mit-
jançant la longitud de l’ala de la mosca— in-
crementa de manera clinal amb la latitud. 
Una dècada després de la colonització no 
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es van detectar encara clines equivalents 
en les poblacions americanes (Pegueroles et 
al., 1995), però dues dècades després ja es va 
detectar una clina per a la grandària del cos 
a les poblacions nord-americanes (Huey et 
al., 2000) equivalent a l’europea. Aquesta ta-
xa d’evolució morfològica a escala intercon-
tinental és de les més ràpides que s’han de-
tectat. Cal remarcar que, encara que al Vell 
Món i al Nou Món la longitud de l’ala de les 
mosques incrementa amb la latitud —i, per 
tant, també la grandària del cos— en amb-
duess regions ho fa mitjançant l’increment 
de diferents segments de les venes alars.

ELS ORDENAMENTS 
CROMOSÒMICS  
COM A MARCADORS GENÈTICS 
DEL CANVI CLIMÀTIC GLOBAL

El canvi climàtic està alterant les distri-
bucions geogràfiques, les abundàncies, les 
fenologies i les interaccions biòtiques entre 
els organismes. També pot alterar la com-
posició genètica de les espècies, però la 
quantificació d’aquest fet requereix dispo-
sar de dades genètiques obtingudes en sè-
ries temporals. Els registres històrics de les 
freqüències d’ordenaments cromosòmics 
permeten avaluar la sensibilitat genètica 
als canvis climàtics i a d’altres factors am-
bientals. En el cas de l’espècie D. subobscura 
es disposava de sèries temporals de dades 
(tretze a quaranta-sis anys) de les freqüèn-
cies d’ordenaments cromosòmics i de da-
des de temperatura en vint-i-sis poblacions 
(tretze d’europees, set de nord-america-
nes i sis de sud-americanes). Vam realitzar 
una anàlisi (Balanyà et al., 2006) per com-
provar si les temperatures havien augmen-
tat al llarg d’aquests anys en aquestes loca-
litats i també per si havien augmentat les 
freqüències d’aquells ordenaments cromo-
sòmics típics de latituds càlides. Volíem in-

vestigar si la magnitud i direcció dels can-
vis genètics (canvis en les freqüències dels 
ordenaments) eren paral·lels als canvis de-
tectats en la temperatura, i si això succe-
ïa als tres continents. Les dades històri-
ques de les freqüències dels ordenaments 
de les vint-i-sis poblacions analitzades les 
vam obtenir de dades publicades per dife-
rents autors. Entre 1997 i 2004 vam obtenir 
les dades recents, en mostres de les matei-
xes poblacions (o molt properes) durant la 
mateixa època de l’any en què havien es-
tat obtingudes les dades històriques. En to-
tes les mostres es va analitzar el contingut 
en ordenaments cromosòmics per a cadas-
cun dels cinc cromosomes acrocèntrics de 
l’espècie. En total, cinquanta ordenaments 
diferents, incloent-hi els vint-i-un que pre-
senten clines latitudinals al Vell Món i els 
divuit ordenaments presents en les poblaci-
ons colonitzadores d’Amèrica.

En lloc d’analitzar els canvis de les fre-
qüències dels ordenaments individuals, 
vam desenvolupar un índex cromosòmic 
(ChPC1) basat en les freqüències (pi) de tots els 
ordenaments dels cinc cromosomes acro-
cèntrics, amb una anàlisi de components 
principals amb la utilització de les freqüèn-
cies centrades i transformades (mitjançant 
la transformació 2pi) dels ordenaments 
dels cinc cromosomes per a les cinquanta-
dues mostres (vint-i-sis d’històriques i vint-
i-sis de recents). El primer component prin-
cipal obtingut, que explica el 45,8 % de la 
variabilitat total, és el que hem utilitzat com 
a índex cromosòmic. Per determinar si hi 
havia hagut un canvi de la temperatura du-
rant el temps transcorregut entre les mos-
tres històriques i les recents, vam desenvo-
lupar també un índex de temperatura (TPC1), 
basat en les temperatures mitjanes mensu-
als registrades a les estacions meteorològi-
ques més properes a les localitats de captu-
ra durant els quatre anys anteriors a cada 
mostra. Com en el cas dels ordenaments 



192  L. Serra

cromosòmics, vam realitzar posteriorment 
una anàlisi de components principals uti-
litzant les mitjanes mensuals de tempera-
tura, centrades, per a les cinquanta-dues 
mostres. El primer component principal ob-
tingut, que explica el 79,8 % de la variabili-
tat total, és el que hem utilitzat com a índex 
de temperatura (TPC1).

L’índex de temperatura, TPC1, com cal es-
perar, es correlaciona negativament amb la 
latitud als tres continents (vegeu la figura 6). 
Ha incrementat significativament entre les 
mostres històriques i les recents, i això tam-
bé ho ha fet als tres continents (vegeu la fi-
gura 6), la qual cosa és consistent amb l’exis-
tència d’un escalfament global. De fet, TPC1 
ha augmentat en vint-i-dues de les vint-i-sis 
localitats analitzades. Els canvis són més 
grans a Europa, la qual cosa pot ser deguda 
al fet que al Vell Món ha transcorregut un 
període de temps més llarg entre les captu-

res de les mostres històriques i les recents, i 
també a l’existència d’un ventall més ampli 
de climes. L’índex cromosòmic està inver-
sament relacionat no solament amb la lati-
tud (vegeu la figura 7), sinó també amb TPC1 
als tres continents; per tant, serveix com a 
indicador genètic del clima local. En vint-
i-quatre de les vint-i-sis poblacions analit-
zades, els ordenaments cromosòmics asso-
ciats a latituds càlides (valors alts de ChPC1), 
han augmentat de freqüència entre les mos-
tres històriques i les recents. En una locali-
tat determinada, les freqüències dels orde-
naments i la temperatura han esdevingut 
més «equatorials». Quan s’escala la mag-
nitud d’aquests canvis en termes equiva-
lents de graus de latitud, els canvis obser-
vats en les freqüències dels ordenaments i 
la temperatura als tres continents es poden 
considerar equivalents al desplaçament de 
les mostres històriques ~1° de latitud més a 
prop de l’equador.

Figura 6. L’índex de temperatura (TPC1) és inversament 
correlacionat amb la latitud en les vint-i-sis localitats 
analitzades als tres continents, i ha augmentat significati-
vament entre les mostres històriques (corbes de regressió 
discontínues) i les mostres recents (cercles negres, cor-
bes de regressió contínues). Les localitats europees es re-
presenten amb símbols de color negre, les d’Amèrica del 
Nord, de color vermell, i les d’Amèrica del Sud, de color 
blau. Les corbes de regressió corresponen a polinomis or-
togonals de segon grau.

Figura 7. L’índex cromosòmic (ChPC1) està inversament 
relacionat amb la latitud i ha augmentat entre les mostres 
històriques (corbes de regressió discontínues) i les mos-
tres recents (corbes de regressió contínues). Les localitats 
europees es representen amb símbols de color negre, les 
d’Amèrica del Nord, de color vermell, i les d’Amèrica del 
Sud, de color blau. Les corbes de regressió corresponen a 
polinomis ortogonals de segon grau.
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 Veiem, doncs, que aquest canvi genètic 
ha estat excepcionalment ràpid i detectable 
fins i tot en mostres separades tan sols du-
es dècades. En altres insectes també s’han 
detectat canvis genètics paral·lels al can-
vi climàtic (Umina et al., 2005), encara que 
a una escala geogràfica més limitada. Fins 
ara no és clar si els canvis observats reflec-
teixen una selecció local, una invasió pro-
gressiva dels genotips procedents de lati-
tuds més baixes, o les dues coses alhora. La 
gran qüestió que queda pendent és conèi-
xer, a escala molecular, quins són els gens, 
les seqüències reguladores o les interacci-
ons gèniques responsables del valor adap-
tatiu del polimorfisme cromosòmic per in-
versions, sense excloure, evidentment, els 
patrons epigenòmics i la seva regulació. Els 
ordenaments cromosòmics poden afectar 
els patrons d’expressió gènica mitjançant el 
canvi de posició de seqüències reguladores 
(Navarro et al., 2005) i poden tenir un efecte 
directe i indirecte sobre l’expressió de gens 
lligats (Marquès-Bonet et al., 2004).
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