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Introducci6

En el seu proleg del llibre The Evoluti-
onary Synthesis (Mayr i Provine, 1980), el
qual recull les ponéncies presentades en
una conferencia organitzada pel Comumitee
on the Recent History of Science and Technology
de VAmerican Academy of Arts and Sciences,
Ernst Mayr, referint-se al llibre de Julian
Huxley (1942), afirma que el terme “Sin-
tesi Evolutiva” trecull dues conclusions
principals. En primer lloc, que I'evolucio
gradual es pot explicar en termes de petits
canvis genetics produits per mutacié pre-
adaptativa i per recombinacio, i per la tria
d’aquesta variabilitat que realitza la selec-
ci6 natural. En segon lloc, que els feno-
mens evolutius observats, en particular els
processos macroevolutius i 'especiacio, es
poden explicar d’'una manera consistent
amb els mecanismes genctics coneguts.

Les primeres idees sobre la base gene-
tica de I'adaptacié eren pre-mendelianes.
Emfatitzaven el gradualisme extrem de
Pevoluci6 fenotipica, comengant pel ma-
teix Darwin, qui admetia que la seleccio
natural pot actuar només aprofitant les
petites variacions successives; mai no pot
experimentar canvis sobtats sin6 que ha
d’avancar seguint els camins més curts i
més lents. Va concloure que la base here-
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Figura 1. Mutant de D. melanogaster que presenta una duplicacié parcial del torax (bithorax).

ditaria de P’evoluci6 adaptativa era “d’un
gra extraordinariament fi”. Aquest punt
de vista “micromutacional” va tenir una
enorme influéncia, i va constituir els fo-
naments de Pescola biomeétrica britanica,
encapgalada per Francis Galton, Karl Pe-
arson i W. E. R. Weldon. Els metodes de
regressi6 1 correlacié desenvolupats per
aquesta escola van permetre I'elaboracio
d’una teoria sofisticada amb moltes apli-
cacions per la millora animal i vegetal. Els
biometres anglesos utilitzaven aquestes ei-
nes per analitzar ’heréncia dels caracters
que presentaven una distribucié continua,
i també la resposta evolutiva a la seleccié.

Els representants de la naixent escola
mendeliana, encapgalats per Hugo de Vri-
es, Wilhelm Johannsen i William Bateson,
es van oposar radicalment a aquest aspec-
te “micromutacional” de 'adaptaci6. Cre-
ien que la genetica no només permetria
coneixer les lleis de I’herencia, sind que
també permetria entendre els fenomens
evolutius. Suposaven que I'evolucié de-
penia de mutacions amb efecte fenotipic
important i que es produfen amb una fre-
quencia molt baixa. Per tant, consideraven
que la genctica i el darwinisme eren in-
compatibles. Bateson comenta que la po-
pularitat del micromutacionisme es degu-
da a que col loca el “llist6” molt baix per
als naturalistes, perque en defensar que
P’adaptacié s’assoleix mitjangant una scrie
indefinida 1 insensible d’etapes intermedi-
es, els estalvia tota la feina. Per a intentar
entendre la naturalesa de les variacions he-
reditaries, va dedicar el seu llibre Materials

Jor the study of variation, treated with special re-
gard o discontinuities in the origin of species, a
descriure aquestes variacions, sobretot les
discontinues, ja que pensava que totes les
especies eren discontinues. Va descriure
molts mutants homeotics (mutacions que
transformen una part del cos en una altra).
Calvin Bridges va ser el primer en aillar
un mutant homeotic en el laboratori de
Thomas Hunt Morgan (la famosa fly room).
Aquest mutant presentava una duplicacid
parcial del torax, i per aixo va ser anome-
nat bithorax (Figura 1). Transforma el ter-
cer segment toracic en el segon. El mutant
va sorgir espontaniament en el laboratori,
i s’ha mantingut fins Pactualitat.

Las de 1a Geneética de Poblaci-
ons per a explicar el canvi evolutiu

Malgrat aquesta oposicié — 1 també al

triomf del mendelisme — la idea d’una
evoluci6 basada en canvis micromutacio-
nals va anar guanyant terreny. En els anys
20, alguns autors van demostrar que els
descobriments gencétics es podien combi-
nar amb la selecci6é natural. Es va poder
demostrar també que les mutacions sén
més freqients del que s’havia sospitat en
un principi, i que els seus efectes no sem-
pre son tan drastics. Les mutacions i la re-
combinaci6é donen lloc a molta variabilitat
genetica. Un dels principals responsables
que aquest punt de vista anés guanyant
terreny va ser R. A. Fisher (1890-1962),
un dels fundadors de la genetica de pobla-
cions i un defensor aferrissat del gradua-
lisme darwinia. Fisher va fusionar el mi-
cromutacionisme amb el mendelisme, en
una estructura matematica anomenada el
model infinitesimal. La resposta a la selec-
ci6 podia ser analitzada calculant els efec-
tes conjunts dels gens sobre el caracter se-
leccionat, suposant que el caracter estava
controlat per un nombre infinit de gens,
tots ells independents i sense interaccions
epistatiques, 1 cadascun amb un efecte in-
finitesimal sobre el caracter.

Fisher suposava que el fenotip consis-
tia en un gran nombre, 7, de caracters amb
distribuci6 continua, i que 'eficacia biolo-
gica incrementava gradualment envers un
optim. El model es pot visualitzar com un
espai n-dimensional amb I’optim situat en
Porigen de coordenades, embolcallat per
superficies esferiques amb valors d’efica-
cia decreixents a mesura que ens allunyem
de l'origen (Figura 2). Com en el cas de
Pevolucié darwiniana, el model de Fisher

Figura 2
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té tres caracteristiques: les poblacions
s’han d’adaptar mitjan¢ant mutacions que
es produeixen a l'atzar respecte de les ne-
cessitats de 'organisme -és a dir, son ale-
atories en quant a la direccié fenotipica;
el vector que les representa pot assenyalar
cap a 'optim amb la mateixa probabilitat
que en direccié contraria. Les mutacions
tenen efectes fenotipics diferents: algunes
vénen representades per vectors de mag-
nitud gran i, d’altres, per vectors de mag-
nitud petita. Finalment, les poblacions
s’han d’adaptar tenint en compte el feno-
men de la pliotropia -és a dir, una mutacio
pot afectar molts caracters alhora, potser
millorant-ne alguns, pero potser també
empitjorant els altres.

Fisher va demostrar que la probabilitat,
P (x), que una mutaci6 d’un efecte fe-
notipic donat, 7, sigui favorable és igual
al=®(x),on D ésla funcié de distri-
bucié acumulativa d’una variable aleatoria
normal tipificada i X és l'efecte estandar-

rn

2z

ditzat d’aquesta mutacié, X = , on
N és el nombre de caracters i Z la dis-
tancia a Poptim. Aquesta probabilitat de-
creix rapidament a mesura que I'efecte de
la mutaci6 és més gran. Tal com s’indica a
la figura 3, les mutacions amb efectes infi-
nitesimals tenen una probabilitat de 0,5 de
ser favorables, i aquesta probabilitat dis-
minueix rapidament a mesura que els seus
efectes son més grans (Fisher, 1930). Mig
segle més tard, pero, Kimura (1983) asse-
nyala que, per poder contribuir a ’adapta-
cio, les mutacions no només cal que siguin
beneficioses, siné que també és necessari
que no es perdin per deriva, sobretot quan
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es troben en freqiéncies molt baixes —i és
més probable que les mutacions amb efec-
tes més grans no es perdin per deriva. Te-
nint en compte ambdoés factors, Kimura
va concloure que les mutacions amb efec-
tes intermedis tenen més probabilitat de
contribuir a 'adaptaci, la qual cosa, pero,
no va fer minvar ’entusiasme envers el
micromutacionisme.

Fisher també va introduir la idea que
Peficacia biologica d’una poblacié ha d’in-
crementar sempre. El 1930 va publicar el
ques’haanomenat “teorema fonamental de
la selecci6 natural”. Els genétics de pobla-
cions han intentat esbrinar el seu significat
des que el teorema va ser publicat. La inter-
pretacié més acceptada del teorema es pot
sintetitzar en la seglient definici6: la taxa
d’increment de Peficacia biologica d’una
poblacié és aproximadament igual a la va-
riancia genetica additiva existent en aquell

moment a la poblaci6 ( Y = aw )
Com la variancia és positiva, I'eficacia
biologica de la poblacié ha d’incrementar
al llarg del temps. Malgrat aixo, es coneix
que Ieficacia biologica d’una poblacié pot
disminuir en determinades circumstanci-
es, la qual cosa ha fet que es donés menys
importancia al teorema de Fisher. La idea
intuitiva de que Peficacia biologica mitja-
na d’una poblacié, WL, , ha d’incrementar,
ha suggerit una metafora per a visualitzar
Pevoluci6. Aquesta idea és deguda a Sewall
Wright (1889-1988), el qual la va propo-
sar per primera vegada 'any 1932. Podem
imaginar un paisatge ple de turons i valls, i
un alpinista que sempre ha d’anar munta-
nya amunt. Els turons d’aquest “paisatge
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adaptatiu” representen punts en els quals
Ieficacia biologica de la poblacié és ma-
xima. De fet, cada pic és un maxim local
i el pic més alt és el maxim global: seria
“IEverest” del paisatge adaptatiu. I.’alpi-
nista representa la poblacié, Ieficacia bi-
ologica de la qual sempre incrementa (Fi-
gura 4). Wright estava molt interessat en
saber com una poblacié podia creuar les
valls adaptatives per a poder assolir el ma-
xim global d’eficacia. Aixo el va portar ala
seva teotia de I’evolucid, anomenada del
shifting balance, 1a qual afirmava que la de-
riva genetica, la subdivisié de la poblacio
iles interaccions geniques permetien a les
poblacions creuar les valls i assolir el pics
de maxima eficacia.

Els primers experimentalistes

I’estudi dels gens a les poblacions na-
turals de Drosophila va ser encapgalat per
Sergei Chetverikov a Russia, els anys 20
del segle passat, i va ser continuat per The-
odosius Dobzhansky (1900-1975), natura-
lista interessat en la variabilitat genética
existent en les poblacions naturals. Durant
els anys 1920, Iinstitut Kol’tsov de Mos-
cou va ser un dels centres més importants
del mén en recerca amb Drosophila. Sergei
Chetverikov dirigia a un grup de dotze in-
vestigadors, el qual inclofa, entre d’altres,
Timofeef-Ressovsky i Serebrovsky. Dubi-
nin, un deixeble de Serebrovsky, va contri-
buir significativament al restabliment de la
genctica a la URSS després de la caiguda
de Lysenko.

Quan H. J. Muller va visitar Iinstitut
Kol'tsov, lany 1922, hi va dur cultius de
Drosophila melanogaster que incloien 32 mu-



tants identificats pel grup de Thomas H.
Morgan als Estats Units. Aixo va per-
metre al grup de Chetverikov fer im-
portants descobriments, pero el tret
principal del grup era el seu émfasi
en les qiiestions evolutives, mitjangant
Panalisi genética de les poblacions na-
turals. El mateix Kol’tsov insistia -tal i
com recordava Dobzhansky- en que els
investigadors de I’institut havien de co-
neixer tan bé els temes classics d’histo-
ria natural com coneixien “les taules de
multiplicar”. El mateix Chetverikov va
comencar la seva carrera com a taxo-
nom de papallones, i va aprendre gene-
tica més tard. L’any 1926 va escriure un
treball en el qual pretenia integrar la bi-
ometria, la genética i la historia natural
en un context darwinista. Els “drosofi-
listes” del Kol’tsov van fer els primers
estudis sistematics de la variabilitat ge-
nética a les poblacions naturals de D.
melanogaster. Quan van descobrir alguns
dels mutants de Morgan a les poblaci-
ons naturals, es va esvair la idea que les
mutacions eren aberracions de labora-
tori sense significat evolutiu. Van for-
mular el concepte de gene poo/ i desen-
voluparen la teoria de la deriva geneti-
ca independentment de Sewall Wright.
També van fer la primera determinacio
de la frequencia de letals en les pobla-
cions naturals.

Dobzhansky va deixar Russia I'any
1927, quan li van concedir una beca
per anar a la Rockefeller Foundation a
treballar al laboratori de Morgan, a la
Universitat de Columbia. El fort com-
ponent matematic de la teoria sintetica
elaborada per Fisher, Haldane i Wright
no era intel ligible per a la majoria de
biolegs. Dobzhansky publica el 1937
el llibre Genetics and the Origin of Species
(a la bibliografia s’hi indica la reedicié
del 1982, amb un proleg de Stephen Jay
Gould),

ria sintetica en termes comprensibles i

en el qual es descriu la teo-

amb abundancia de dades experimen-
tals. El primer treball de Dobzhansky
amb DPespecie Drosophila psendoobscura,
es va publicar 'any 1933. Es tractava
d’un estudi de l'aillament reproductor
entre les anomenades races A i B, les
quals actualment sabem que sén dues
especies sinmorfiques. L’any 1936 va

publicar un treball en el qual s’explica
com construir filogénies d’inversions
cromosomiques.

Com molts gran llibres, el volum de
Dobzhansky no és només una simple
revisio i classificacié de dades exis-
tents. Es un llarg argument d’una ac-
titud general envers la natura. Iargu-
ment conté dues parts principals: 1) el
problema central de Ievolucié és l'ori-
gen de les discontinuitats entre les es-
pécies; 2) els principis genétics, accessi-
bles mitjan¢ant el treball experimental
en el laboratori, o mitjangant estudis a
curt termini de les poblacions naturals,
son suficients per a explicar evolucio
a tots els nivells, malgrat les caracteris-
tiques propies dels problemes en ca-
dascun dels diferents nivells. Al nostre
abast tenim, doncs, una teoria evolutiva
basada en fenomens que es poden ana-
litzar directament, i no només ser infe-
rits de manera imperfecte considerant
els fossils produits fa eons de temps.

En aquests sentit s’emmarca també la
contribucié d’Ernst Mayr al desenvolu-
pament de la teoria sintetica. Va ser el
primer editor de la revista Evolution, el
1946, i el seu treball va contribuir a la re-
voluci6 conceptual que va dur a la nova
sintesi evolutiva moderna i al desenvo-
lupament del concepte biologic d’espe-
cie. Els estudis de Mayr van tenir mol-
ta influencia en el llibre de Dobzhansky.
Durant els anys 1930 i 1940, Mayr va
col laborar amb Dobzhansky, Huxley i
Simpson en la formulacié de la sintesi
evolutiva, incorporant els nous desco-
briments dels naturalistes i dels genétics
de poblacions en I’estructura de la te-
oria darwinista. Com a bioleg tradicio-
nal, amb poca experiéncia matematica,
Mayr sovint va ser molt critic amb els
models matematics de Fisher, Haldane
i Wright, els quals anomenava despec-
tivament “bean bag genetics”. No admetia
que Pevolucié estigués determinada ex-
clusivament pels canvis de les freqiien-
cies geniques en les poblacions, i man-
tenia que d’altres factors com [ailla-
ment reproductiu havien de ser tinguts
en compte. També era molt critic amb
els estudis d’evolucié molecular, com els
realitzats per Carl Woese.

Li van demanar si podia donar dues
conferéncies sobre “especiacié ani-
mal” a la Universitat de Columbia. El
botanic E. Anderson n’havia de donar
també dues sobre “especiacié vegetal”.
Totes aquestes conferéncies es publi-
carien en un llibre. Anderson, que te-
nia psicosi depressiva, no va poder
donar les conferéncies, i Mayr es va
encarregar de tot el volum, que rebé
el titol Systematics and the Origin of Spe-
cies (1942), 1 que és un treball classic
en el qual redefineix les espécies com
a poblacions d’individus que es poden
encreuar entre ells. Si dues subpobla-
cions d’anecs formades per individus
molt semblants estan en contacte pero
no s’encreuen es consideren espécies
diferents. Si, per altre banda, els anecs
blaus i els nivals tenen aspectes molt
diferents pero s’encreuen entre ells es
consideren de la mateixa especie. Mayr
va proposar una teoria general de es-
peciaci6 basada en els seus coneixe-
ments de les poblacions d’ocells de les
illes. Ja sigui mitjancant I’aparicié de
barreres geografiques o per una peti-
ta colonia de “fundadors” que emigra
fora dels limits de la distribucié geo-
grafica de l'especie, poden establir-se
petites poblacions aillades, la qual cosa
constitueix el primer pas de l'origen
d’un aillament reproductiu. Al llarg del
temps, la petita colonia va canviant ge-
néticament per consaguinitat, deriva,
seleccid local, i els descendents es van
fent cada vegada més diferents dels de
la poblacié original. Si més endavant
es tornen a posar en contacte els in-
dividus d’aquestes poblacions aillades
amb els de les poblacions originals, és
possible que ja no es puguin encreuar
o donar hibrids fertils. Aquesta mena
d’evolucié rapida en el llindar de la dis-
tribucié geografica d’una espécie -evo-
lucié peripatrida- va ser molt valorada
per Ernst Mayr durant els anys 1950
i va ser un dels fonaments de la teo-
ria dels equilibris puntuats d’Eldred-
ge i Gould dels anys 1970. La veloci-
tat aparent d’aquests canvis, pero, cal
considerar-la a nivell geologic. De fet,
els canvis sén graduals i es produeixen
generalment durant centenars de gene-
racions.
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Principis basics de la teoria sintética:

1. Els caracters adquirits no s’hereden pero 'ambient pot afectar
Iexpressi6 dels gens.

. La variabilitat genctica es basa en els gens. Els caracters que
tenen una distribucié continua —com sé6n la mida del cos o
la intensitat de pigment- estan determinats generalment per
molts gens (herencia poligenica). Les poblacions naturals
contenen una vatiabilitat genética molt gran.

. Els gens poden mutar. Les taxes de mutaci6 son, en general,
molt petites. La variabilitat generada per la mutacié és
amplificada per la recombinacio.

. Les mutacions sén pre-adaptatives: els factors ambientals
(compostos quimics, radiacions) poden afectar les taxes de
mutaci6, pero no necessariament determinen la producci6 de
mutacions que siguin favorables en 'ambient especific on es
troba 'organisme.

. El canvi evolutiu és un procés poblacional: canvis de les
freqiiencies geniques i genotipiques en una poblacio.

. Els canvis de les freqtiéncies géniques i genotipiques en una
poblaci6 es produeixen mitjan¢ant dos processos fonamentals:
les fluctuacions aleatories de les freqliencies degudes a la
deriva genctica, o bé els canvis deguts a la selecci6é natural.
Ambdéds processos poden actuar simultaniament.

. Fins i tot els coeficients de seleccié molt petits poden
determinar canvis evolutius significatius en un temps
relativament curt.

. Les diferencies genctiques entre les poblacions d’una especie
son, generalment, del mateix tipus que les que diferencien els
individus d’una poblacié.

Les diferéncies entre les poblacions geografiques d’una
especie so6n generalment adaptatives, és a dir, conseqiiencia
de la seleccid natural, molt sovint correlacionades amb
factors ambientals.

OMNIS CELLULA, OCTUBRE DEL 2005

A
Ernst May

10. Les especies son grups d’organismes que es poden encreuar

entre ells, aillats reproductivament d’altres grups, i que
comparteixen un patrimoni genétic -gene pool- comu.
Aquest aillament reproductiu esta determinat per diferencies
genctiques existents entre les especies. Aquesta definicié
correspon al concepte biologic d’especie. Per tant, una
mutacié que determina un canvi fenotipic important, no
necessariament representa 'origen d’una nova especie.

L’especiacié es produeix, generalment, mitjancant la
diferenciaci6 genética de poblacions aillades geograficament.
Aquest aillament geografic és necessari per a evitar que es
dilueixin les diferencies genctiques entre les poblacions degut
al flux genétic.

12. Entre les especies d’'un mateix genere, entre generes

d’'una mateixa familia, entre families i d’altres categories
taxonomiques superiors, hi ha moltes diferencies graduals
entre els caracters. Aquestes observacions s’interpreten en
el sentit que els taxons superiors s’originen per 'acumulacié
gradual de petites diferéncies genetiques i no per 'acci6 de
mutacions d’efecte gran que originin nous grups de manera
sobtada. Aquest és un dels punts de la teoria sintética més
controvertits actualment.

13. El registre fossil inclou molts “gaps” (“forats”) entre tipus

d’organismes diferents i també entre possibles avantpassats
i descendents. Aquests “gaps” es poden explicar perque el
registre és incomplert. També inclou exemples de séries
cronologiques graduals. Aixo permet concloure que I'evolucio
dels grans grups també es realitza mitjancant molts canvis
d’efecte petit -com els que determinen la diferenciacio
geografica de les poblacions i les diferéncies entre les especies
properes. Per tant, totes les observacions del registre fossil
sén consistents amb els principis del canvi evolutiu que s’han
esmentat previament. No cal recorrer a hipotesis no darwinistes
com mecanismes lamarckistes, evolucié ortogenctica, vitalisme
o canvis sobtats produits per macromutacions.



