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RESUM

El concepte d’espècie biològica no ha resolt el problema de la identitat de les espècies 
perquè la moderna genòmica comparada ha desvetllat que la introgressió és molt més fre-
qüent del que semblava. Per tant, l’aïllament reproductiu no sembla la causa primordial ni 
de l’origen ni del manteniment de les espècies. El model al·lopàtric d’especiació, considerat 
com el més general, no explica molts casos d’especiació simpàtrica ben documentats. Més 
aviat, avui dia el model més afavorit és un escenari en el qual s’intercalen episodis simpà-
trics i al·lopàtrics, del qual l’origen dels peixos cíclids és un bon exemple. Però l’intercanvi 
híbrid de gens, sense duplicació del genoma, és també un punt de partida de noves espè-
cies en moltes plantes i animals. En aquests casos, com el de les espècies híbrides d’Heli-
anthus, la selecció per fertilitat i la selecció ecològica donen suport el paper decisiu de la 
selecció natural en l’especiació. Finalment, l’intercanvi horitzontal de gens és cada vegada 
més evident no solament en el món dels procariotes sinó també en el dels eucariotes. Totes 
aquestes dades obliguen a considerar que l’arbre de la vida és més aviat una xarxa, però el 
que fan és sobretot reivindicar el paper fonamental que Darwin havia donat a la selecció 
natural, enfront de l’aïllament, en l’especiació.

Paraules clau: especiació, aïllament reproductiu, selecció natural, flux gènic, hibrida-
ció.

THE HORIZONTAL SPECIES

SUMMARY

The biological concept of species has not solved the problem of the species identity be-
cause current studies of comparative genomics have revealed a higher than expected fre-
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EL MISTERI DELS MISTERIS

Darwin, en el primer paràgraf de L’origen 
de les espècies, atribueix a Hershel, sense ci-
tar el seu nom, la famosa frase que diu que 
el procés de l’origen de les espècies és «el 
misteri dels misteris». Aquesta paràfrasi és 
el resultat d’una llarga conversa amb aquest 
famós físic quan el Beagle va parar al Cap 
de Bona Esperança de tornada cap a Angla-
terra. En aquest moment Darwin no tenia 
clar com es formaven les espècies, i possi-
blement tampoc no podia sospitar que de-
dicaria la resta de la seva vida a esbrinar 
aquest misteri.

Més tard Darwin va resumir l’evolució 
per selecció natural com a divergència amb 
modificació. Aquesta contribució magistral 
de Darwin genera la seva imatge de la bi-
odiversitat com un arbre, l’única figura de 
la seva obra magna L’origen de les espècies, 
les branques del qual representen la contí-
nua diversificació del món orgànic. La di-
vergència entre poblacions, promoguda per 
la selecció natural, i no la creació indepen-
dent, és, per tant, el fonament de la defini-

ció d’espècie. Però, quanta divergència es 
necessita perquè dues poblacions siguin 
considerades espècies diferents és enca-
ra un tema de controvèrsia. Darwin és ple-
nament conscient d’aquest problema quan 
planteja la dificultat de distingir les espèci-
es i pràcticament arriba a negar la seva rea-
litat quan diu que «la quantitat de diferèn-
cies considerades necessàries per donar a 
dues formes el rang d’espècie és totalment 
indefinit».

El concepte tipològic d’espècie, preva-
lent abans de la revolució darwinista, veu 
el món biològic com un conjunt de tipus o 
classes (les espècies) independents els uns 
dels altres. La variabilitat entre els indivi-
dus membres de cada espècie és, segons 
aquest concepte tipològic, irrellevant. Per 
contra, el concepte poblacional darwinista 
eleva aquesta variabilitat intraespecífica, la 
seva variabilitat genètica, al rang de subs-
trat evolutiu de l’espècie, la qual, sotmesa 
a les lleis de l’evolució (la selecció natural, 
la mutació i la deriva genètica, principal-
ment) permet entendre el veritable signifi-
cat de l’espècie i també el seu origen. Però 

quency of introgression. This evidence casts serious doubts on the prime role of the re-
productive isolation in the origin and maintenance of species. The allopatric model of 
speciation, formerly viewed as the most frequent, fails to explain many well documented 
cases of sympatric speciation. Rather the allo-sympatric model, in which several allopa-
tric and sympatric episodes are interspersed in time, is currently favoured to explain many 
speciation study cases such as the origin of cichlid fishes. Moreover, the genic exchange 
through hybridisation, without whole genome duplication, is often the starting point of 
new species in many plants and also in animals. In many of these cases, as in the hybrid 
species of Helianthus, selection for fertility and ecological selection have been documen-
ted, bolstering the decisive role of natural selection in speciation. Last but not least, com-
parative phylogenetic studies have shown that horizontal gene exchange is also a plausi-
ble phenomenon both in prokaryote and eukaryote domains of life. Taken together, all this 
evidence suggests that biodiversity should be pictured rather by a web of life. But, what is 
most relevant, it vindicates Darwin’s tenet that natural selection, versus reproductive iso-
lation, is the most active mechanism in the origin of species.

Key words: speciation, reproductive isolation, natural selection, gene flow, hybridizati-
on.
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també planteja el problema de la identitat 
de les espècies.

El pensament poblacional darwinista re-
quereix que, independentment de quin me-
canisme de divergència actuï, dues espècies 
mantinguin la seva identitat genètica dife-
rencial evitant l’efecte uniformitzador de 
l’intercanvi de gens. Ja que el mecanisme 
més reconegut d’intercanvi gènic, almenys 
en organismes sexuals, és el sexe, no ens 
estranya que l’aïllament reproductiu fos el 
primer que se’ls vagi ocórrer als evolucio-
nistes clàssics, Darwin entre ells, com a me-
canisme per mantenir la identitat de les es-
pècies.

 Dobzhansky (1935), un dels pares de la 
teoria sintètica de l’evolució, va ser pioner a 
proposar l’aïllament reproductiu com a cri-
teri definidor del concepte d’espècie quan 
diu que «una espècie és un grup d’indivi-
dus completament fèrtils entre si, però in-
capaços d’encreuar-se amb altres grups 
similars a causa de les seves propietats fi-
siològiques (ja sigui produint incompatibi-
litats entre els progenitors o l’esterilitat dels 
híbrids, o ambdues coses)». Aquesta línia 
de pensament va ser completada i popu-
laritzada per Mayr (1942), un altre pare de 
la teoria sintètica, el qual va definir el con-
cepte biològic d’espècie (CBE): «les espèci-
es són grups de poblacions naturals amb 
capacitat d’encreuament, real o potencial,  
els quals estan reproductivament aïllats 
d’altres grups semblants». Durant dècades 
aquest concepte ha estat adoptat per moltes 
generacions d’evolucionistes com a criteri 
per distingir les espècies, sobretot perquè 
permet dissenyar amb claredat un projec-
te de recerca en especiació. La capacitat de 
distingir les espècies mitjançant el seu aï-
llament reproductiu és un gran avenç en la 
teoria de l’especiació perquè ens permet es-
tablir la hipòtesi que l’origen de les espèci-
es és equivalent a l’origen dels mecanismes 
d’aïllament. I aquest ha estat exactament el 

paradigma de la recerca en especiació de 
la majoria dels treballs del segle passat. El 
misteri de l’especiació semblava, doncs, re-
solt. Però, ho està? Al llarg d’aquest treball 
veurem que les dades recents aportades per 
l’estudi dels marcadors moleculars i de la 
genòmica comparada ens diuen que la in-
trogressió de gens entre espècies és un fe-
nomen molt més freqüent del que els pares 
del CBE haurien sospitat. Aquestes dades 
obliguen a reconsiderar no solament el con-
cepte d’espècie, sinó que ens donen una vi-
sió molt més pluralista del seu origen.

ELS ESCENARIS DE L’ESPECIACIÓ

 Després de moltes dècades de recerca en 
especiació és clar que, exceptuant alguns 
casos de reforçament de l’aïllament (Dob
zhansky, 1937, vegeu el requadre 1), l’aïlla-
ment reproductiu no és l’objecte directe del 
procés d’especiació sinó el subproducte que 
acompanya el procés de divergència de l’es-
peciació. Per tant, resulta més adient canvi-
ar el terme mecanisme per barrera d’aïllament. 
La confusió entre mecanisme i barrera es 
fa palesa quan considerem que l’aïllament 
reproductiu és un patró que sorgeix, enca-
ra que no sempre, com a subproducte del 
procés d’especiació. Aquesta distinció con-
ceptual entre procés i patró és fonamental 
per entendre els mecanismes d’especiació. 
L’observació d’un patró ens dóna pistes per 
formular hipòtesis sobre els mecanismes 
causals, però aquests mecanismes s’han 
de provar. Sovint hi ha diverses hipòtesis 
que permeten explicar el mateix patró i, per 
tant, el patró, per si mateix, només serveix 
per excloure certs mecanismes però no ens 
assegura «el mecanisme» que l’ha generat. 
Per exemple, quan veiem que dues espèci-
es ocupen un mateix hàbitat i estan aïlla-
des reproductivament, aquest patró no ens 
diu gaire cosa dels mecanismes que les han 
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Requadre 1: El model al·lopàtric i el reforçament

En el model biogeogràfic de l’especiació al·lopàtrica (vegeu la figura) les noves espèci-
es es formen en zones de la població original (i) separades mitjançant barreres geogrà-
fiques (fase ii de la figura). Aquest aïllament afavoreix la divergència genètica entre les 
poblacions. Com a subproducte d’aquesta divergència es generen canvis genètics en el 
sistema reproductiu o del desenvolupament, que es manifesten en forma de barreres 
d’aïllament reproductiu si aquestes poblacions es posen en contacte en el futur (fase iii 
de la figura). En aquesta fase de contacte secundari si l’aïllament és total les poblacions 
mantenen la seva integritat com a dues espècies noves. La coexistència entre ambdues 
depèn, aleshores, del grau de competència. Però si l’aïllament no s’ha completat poden 
succeir diverses coses. Una possibilitat és que s’encreuin i l’aptitud dels híbrids no sigui 
inferior a la dels pares. En aquest cas es produirà flux gènic, que si és molt gran farà que 
les dues espècies incipients es fusionin en una de sola. Depenent del flux gènic, de l’ap-
titud dels híbrids i de les condicions ecològiques també és possible que les noves espè-
cies puguin mantenir un cert grau d’introgressió gènica sense perdre la seva identitat, 
o bé que es generin noves espècies híbrides.

Hi ha, però, un altre possible procés que condueix a un augment de l’aïllament pre-
zigòtic. Suposem que l’espècie a (grisa) s’encreua parcialment amb l’espècie b (de punts) 
en la zona de contacte secundari, però que els híbrids a × b tenen una aptitud baixa (són 
menys fèrtils o menys viables). Suposem també que cada espècie està formada per dues 
classes d’individus, els que s’aparellen amb els de la seva pròpia espècie (homogàmics) 
i els que ho fan amb els de l’altra espècie (heterogàmics). És evident que els heterogà-
mics tindran una aptitud més baixa que els homogàmics perquè els seus descendents 
híbrids a × b seran menys fèrtils o viables que els descendents dels individus homogà-
mics. La selecció afavorirà, doncs, els encreuaments homogàmics i, per tant, els gens 
que determinen l’homogàmia aniran augmentant en ambdues espècies incipients. Al fi-
nal aquests gens es fixaran, tots els individus de cada espècie seran homogàmics i s’hau-
rà completat l’aïllament prezigòtic sexual. Aquest procés es coneix com de reforçament de 
l’aïllament reproductiu en el contacte secundari, i per a alguns autors és una fase fonamen-
tal de l’especiació al·lopàtrica.

Des de la seva formulació moderna per part de Dobzhansky el 1937, la hipòtesi del 
reforçament ha passat per onades alternatives d’acceptació i rebuig, d’una manera que 
recorda «les fluctuacions del mercat de valors de la borsa», en paraules de Noor (1999), 
un estudiós d’aquest mecanisme. El fet que molts resultats experimentals que s’han 
presentat a favor del reforçament es po-
den explicar també per altres processos 
ha contribuït a aquesta manca periòdica 
de credibilitat. Una de les evidències més 
utilitzades és la comparació del grau d’aï-
llament prezigòtic entre poblacions sim-
pàtriques i al·lopàtriques de la mateixa es-
pècie. És clar que si el reforçament és un 
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produït, ni si aquests mecanismes han ac-
tuat en simpatria o no. Necessitem altres 
dades paleontològiques, moleculars, genè-
tiques, genòmiques o fisiològiques per re-
construir l’escenari on s’han originat les es-
pècies i les forces evolutives responsables.

Els evolucionistes clàssics de «línia dura» 
defensors del CBE, com Mayr i Dobzhansky, 
afirmen amb fermesa que és impossible 
mantenir la integritat (cohesió) d’una es-
pècie en absència de barreres al flux gènic. 
Malgrat tot, els recents estudis moleculars i 
genòmics (vegeu més endavant) demostren 
que les taxes de flux gènic interespecífic són 
molt altes i posen en dubte la necessitat ab-
soluta de l’aïllament per explicar l’origen i 
el manteniment de les espècies. Tant és així 
que el nombre de «desertors» del paper ab-
solut de l’aïllament reproductiu en l’especi-
ació va augmentant constantment, la qual 
cosa es fa palesa quan Coyne i Orr (2004, 
p. 30), dos «durs» de nova generació, conce-
deixen que «les diferents espècies es carac-
teritzen per un aïllament reproductiu subs-
tancial però no necessàriament complet».

Abans d’aprofundir en les forces respon-
sables de la divergència específica, és con-

venient veure quins patrons (escenaris) bi-
ogeogràfics es preveuen actualment més 
proclius per a l’origen de les espècies, i tam-
bé discutir la seva incidència relativa.

L’escenari al·lopàtric

L’especiació al·lopàtrica, el model més po-
pular que proposa la necessitat d’una bar-
rera geogràfica entre les poblacions per a la 
diferenciació, és una idea original de Mo-
ritz Wagner, un naturalista del segle xix co-
etani de Darwin. Wagner va estar influ-
ït per l’observació del fet que a cada vorera 
de molts rius algerians habitaven espècies 
germanes diferents de coleòpters. També 
Wallace (1852), el codescobridor de la selec-
ció natural, va observar aquest mateix pa-
tró en els primats de la conca amazònica. 
És interessant que Darwin va fer una obser-
vació semblant amb les tortugues, les aus i 
les plantes de les diferents illes de les Galá-
pagos. Però Darwin, que coneixia els tre-
balls de Wagner, mai no va estar totalment 
d’acord amb aquestes idees. En l’última edi-
ció de L’origen de les espècies diu: 

fet les poblacions simpàtriques han de presentar menys encreuaments heterogàmics in-
terespecífics que les poblacions al·lopàtriques. Això és el que es troba moltes vegades. 
Però el cas recíproc no és cert: dues poblacions que han completat l’aïllament reproduc-
tiu postzigòtic, perquè els seus híbrids són totalment estèrils o inviables, també poden 
augmentar en simpatria l’aïllament prezigòtic. Aquest procés, sense flux gènic interes-
pecífic, no té rés a veure amb el reforçament. De fet, és un cas particular d’un mecanis-
me molt conegut pels ecòlegs denominat desplaçament de caràcter, pel qual les poblacions 
simpàtriques de dues espècies pròximes sempre es diferencien més (en caràcters molt 
diversos) que les al·lopàtriques. En el cas de l’aïllament reproductiu seria un desplaça-
ment de caràcters reproductius.

Resumint, és indubtable que algunes dades i models teòrics donen suport al reforça-
ment. Però això «no demostra que el reforçament és freqüent, ni molt menys ubic», tal 
i com afirmen Coyne i Orr (2004,), dos investigadors que han aportat proves que hi do-
nen suport. En tot cas, les evidències actuals ens permeten mantenir que en la gran ma-
joria dels casos l’aïllament reproductiu és un subproducte del procés, i no el procés ma-
teix d’especiació.
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«Wagner ha demostrat que el servei que 
aporta l’aïllament en prevenir els encre-
uaments entre les varietats de nova for-
mació és probablement més gran del que 
jo mateix havia suposat. Però [...] jo no puc 
estar d’acord de cap manera amb aquest 
naturalista en el fet que la migració i 
l’aïllament són necessaris per a la forma-
ció de noves espècies.» 

(Darwin, 1869, p. 149). 

Un comentari bastant contundent i nega-
tiu sobre la necessitat del model al·lopàtric. 
Les paraules de Darwin semblen premonitò-
ries de la controvèrsia actual sobre el paper 
relatiu de l’aïllament i de la selecció natural 
en l’especiació. Mayr va ressuscitar la idea 
de Wagner més de mig segle després, inspi-
rat per l’expedició de tres anys que, com a 
recol·lector de mostres d’aus per al miliona-
ri Rotschild, va fer a Nova Guinea. Aques-
ta expedició i d’altres a les illes dels mars 
del Sud li van fer veure de seguida que els 
braços de mar i les serralades de muntanyes 
marcaven sovint els límits entre espècies 
germanes d’aus molt properes, un patró de 
distribució geogràfica que suggeria un mo-
del al·lopàtric d’especiació, tal i com ell el va 
anomenar. D’ençà els anys quaranta Mayr 
no solament ha demostrat que el model al·
lopàtric és un fet, sinó que ha defensat afer-
rissadament que és el model més freqüent, i 
probablement l’únic, que proporciona a les 
poblacions divergents l’aïllament necessari 
perquè esdevinguin espècies noves (Mayr, 
1942). Però malgrat que molts patrons actu-
als de distribució geogràfica de les espèci-
es són perfectament compatibles amb el re-
sultat d’una especiació al·lopàtrica, això no 
garanteix que les espècies actualment al·
lopàtriques s̀ hagin originat a causa de les 
barreres geogràfiques. Necessitem proves 
d’aquest fet.

La teoria neutralista de l’evolució mole-
cular (Kimura, 1968) proporciona un rellot-

ge molecular (Zuckerkandl i Pauling, 1962) 
que ens permet calibrar el temps de diver-
gència entre dues espècies germanes i veu-
re si coincideix amb el temps en què va apa-
rèixer la barrera geogràfica d’aïllament. 
Això és el que els investigadors han fet en 
molts casos que s’havien explicat mitjan-
çant el model al·lopàtric, i els resultats han 
estat diversos. L’istme de Panamà té una 
edat d’uns tres milions d’anys. Aquest bar-
rera va dividir en dos un mar que durant 
milions d’anys havia allotjat milers d’espè-
cies, les poblacions de les quals es van se-
parar en dues subpoblacions, l’oriental al 
mar Carib i l’occidental a l’oceà Pacífic. Els 
investigadors han tret profit d’aquest esce-
nari, que s’ajusta perfectament a un model 
al·lopàtric, per estudiar els processos d’espe-
ciació entre els parells d’espècies germanes 
(geminades) originades a una banda i l’al-
tra de l’istme. En conjunt, aquests estudis, 
que inclouen eriçons de mar, peixos, crus-
tacis i isòpodes, confirmen que el temps de 
divergència estimat segons el rellotge mo-
lecular del DNA coincideix amb el temps 
d’aixecament de l’istme. És interessant as-
senyalar, no obstant això, que no tots els 
parells d’espècies geminades van quedar 
separades simultàniament. Les espècies ge-
minades dels ambients de manglars són les 
menys diverses, tal i com s’espera si aquest 
hàbitat superficial ha estat el més tardà a di-
vidir-se, mentre que les espècies que ocu-
pen zones més profundes van començar la 
seva separació molt més aviat, d’acord amb 
l’origen inicial de les barreres tectòniques al 
fons marí, i són les més diverses. En resum, 
aquest escenari està d’acord amb el model 
al·lopàtric, encara que les barreres geogràfi-
ques no són impermeables i generen diver-
gències no simultànies en diferents parells 
d’espècies geminades (Knowlton i Weight, 
1998).

A part de les plaques tectòniques, hi ha 
altres causes de barreres geogràfiques. Les 
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glaciacions dels darrers 2,5 milions d’anys 
han generat canvis climàtics responsables 
de grans episodis d’aïllament de les pobla-
cions (Hewitt, 2000, 2004). Si ens restrin-
gim a la darrera època glacial sabem que 
fa entre 18.000 i 24.000 anys el nord del nos-
tre hemisferi estava cobert per un casquet 
de gel i el sud estava cobert principalment 
per tundra, semblant a la que ocupa actu-
alment el nord d’Europa. En aquest escena-
ri les poblacions de les espècies del nord es 
devien haver refugiat als boscos més meri-
dionals i les poblacions de les espècies d’al-
titud ho devien haver fet a les parts baixes 
de les muntanyes. Molts biòlegs evolucio-
nistes han tractat d’explicar la diversitat ac-
tual a Europa i Amèrica del Nord com el 
resultat de la colonització recent de les es-
pècies originades en les poblacions aïllades 
dels refugis meridionals quan l’escalfament 
va fondre els casquets del nord.

Les aus de l’hemisferi nord mostren con-
junts de parells d’espècies germanes, que 
ocupen les parts est i oest de cada conti-
nent, les quals han estat considerades com 
el resultat de l’especiació al·lopàtrica durant 
les glaciacions del plistocè recent (fa menys 
de 250.000 anys). Klicka i Zinck (1997) han 
estudiat, utilitzant seqüències de l’mtDNA, 
trenta-cinc parells d’espècies germanes 
d’ocells d’Amèrica del Nord, de les quals 
només onze confirmen que la separació va 
ocórrer en el quaternari. La resta d’espèci-
es va divergir molt abans, algunes abans de 
les èpoques glacials del plistocè, és a dir, fa 
més de tres milions d’anys, la qual cosa per-
met afirmar als investigadors que «el para-
digma establert que proclama l’origen de 
molts ocells d’Amèrica del Nord com a con-
seqüència d’aquestes glaciacions és una fal·
làcia». Aquest fort cop de gràcia al paradig-
ma dels orígens plistocènics recents ens fa 
ser més cautelosos quan tractem de deri-
var processos (el paper de les barreres geo-
gràfiques) a partir de patrons (la distribució 

de les espècies). La conclusió final és que la 
majoria d’espècies d’ocells (el 80 %) ha ini-
ciat la seva divergència almenys fa un mi-
lió d’anys, la qual cosa contradiu el model 
exclusiu de les barreres del plistocè recent 
i suggereix un escenari molt més complex 
amb mecanismes diversos (Klicka i Zink, 
1999).

L’escenari simpàtric

La manca d’una barrera geogràfica per-
manent en el procés d’especiació, com de-
mostra l’exemple anterior, dóna suport a la 
hipòtesi que, sense treure importància a les 
barreres geogràfiques en la disminució del 
flux gènic entre les poblacions, les barreres 
no estan soles en el procés de l’especiació. 
Una mirada aprofundida als patrons bio-
geogràfics de les colonitzacions plistocèni-
ques il·lustra la complexitat del procés. Les 
barreres glacials es formen i desapareixen 
ràpidament, i canvien la distribució de les 
espècies, però també les oscil·lacions climà-
tiques són ràpides i obliguen les espècies a 
adaptar-se a nous ambients. Molt possible-
ment és l’efecte combinat dels canvis bioge-
ogràfics i ambientals el que permet l’acció 
conjunta dels factors demogràfics i selectius 
en l’evolució de les espècies. Aquest escena-
ri pluralista apareix cada vegada que apro-
fundim en l’estudi d’un cas ben documen-
tat, com és el de l’especiació de Rhagoletis, 
una mosca de la fruita.

La història comença vuit anys després de 
la publicació de L’origen de les espècies, quan 
Benjamin Walsh, un entomòleg antic com-
pany d’estudis de Darwin a Cambridge, va 
comunicar que la mosca Rhagoletis pomone-
lla, que s’alimenta de les plantes d’arç blanc 
(gènere Crataegus) als EUA, havia envaït les 
pomeres (gènere Malus) d’origen europeu 
del nord-est dels EUA, i que tenia la impres-
sió que la mosca podria haver evolucionat 
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envers una nova espècie incipient a causa 
d’aquest canvi d’hoste. Darwin, que man-
tenia una activa correspondència amb Wal-
sh, fa esment d’aquesta noticia en la cinque-
na edició de L’origen (Darwin, 1869, p. 57), 
però es mostra poc inclinat a acceptar que 
aquesta forma invasora sigui una nova es-
pècie. Malgrat aquest escepticisme de Dar-
win, ell mateix havia manifestat abans la 
possibilitat de l’especiació per salt d’hos-
te. Aquest és probablement un dels primers 
registres d’especiació sense necessitat de 
barreres geogràfiques en la literatura cien- 
tífica.

El cas Rhagoletis va quedar ofegat, i obli-
dat, per un mar de literatura que afavoria 
el model al·lopàtric, fins que quasi un segle 
després, Guy Bush, un doctorand a Har-
vard, va descobrir el treball de Walsh i va 
veure que aquest insecte, com tots els insec-
tes fitòfags, tenia les característiques preci-
ses per especiar en simpatria, és a dir, sen-
se barreres geogràfiques. Paradoxalment, 
Bush tenia Mayr en el seu comitè de tesi, i 
quan li va suggerir fer un estudi sistemàtic 
i citogenètic del gènere Rhagoletis com a tesi 
doctoral, Mayr és va mostrar entusiasta, al-
menys perquè, segons Mayr, aquest estudi 
acabaria definitivament amb aquest exem-
ple no resolt d’especiació simpàtrica, tal i 
com explica el mateix Bush (1998). Aquest 
era el moment en què Mayr estava acabant 
el seu llibre Espècies animals i evolució (Mayr, 
1963), en el qual defensa la universalitat de 
l’especiació al·lopàtrica i refusa tota possibi-
litat d’especiació simpàtrica. El menyspreu 
de Mayr per l’especiació simpàtrica queda 
reflectit quan diu: 

«Es podria pensar que no és necessari 
dedicar gaire temps a aquest tema, però 
l’experiència passada ens permet predir 
amb seguretat que aquest assumpte an-
irà sortint regularment. L’especiació sim-
pàtrica és com l’Hidra [...] que genera dos 

caps nous sempre que se li talla un dels 
caps antics».

És evident que Mayr volia tallar d’una 
vegada tots els caps de l’Hidra amb el tre-
ball definitiu de la tesi de Bush. Però la his-
tòria ha estat molt diferent, ja que Bush i els 
seus col·laboradors han desenvolupat du-
rant més de trenta anys un cos de coneixe-
ments que ha desafiat l’exclusivitat del mo-
del al·lopàtric, i ha induït, més que parat, un 
creixement recurrent dels caps de l’Hidra 
de Mayr.

Aquest treball experimental de l’equip de 
Bush comprèn múltiples aspectes del pro-
cés d’especiació simpàtrica, des de la identi-
ficació dels senyals i els caràcters responsa-
bles del reconeixement de les plantes hoste 
i el comportament d’aparellament (Bush, 
1993) i les bases genètiques de l’estructu-
ra poblacional de les races d’hoste (Feder et 
al., 1988), fins a l’establiment del paper de la 
diapausa en l’adaptació a l’hoste (Feder et 
al., 1997) i, finalment, l’elaboració d’un mo-
del general d’especiació simpàtrica (Bush, 
1994). Durant dècades aquest estudi ha es-
tat considerat com el paradigma de l’especi-
ació simpàtrica. Actualment, les poblacions 
de Rhagoletis associades a hostes diferents 
són veritables races d’hoste que mostren 
oviposició preferencial per la planta en què 
es desenvolupen les larves i també diferèn-
cies genètiques en el temps de desenvolu-
pament. Aquests canvis evolutius s’han 
produït en menys de cent cinquanta anys 
després del salt d’hoste i estan d’acord amb 
l’esquema de l’especiació simpàtrica (vegeu 
el requadre 2).

Moltes altres radiacions d’insectes que 
s’alimenten d’una sola planta (monòfags), 
com la radiació de les més de set-centes 
vespes que crien específicament en una so-
la espècie de figuera, poden explicar-se se-
gons l’especiació simpàtrica. Hi ha molts 
altres exemples d’especiació simpàtrica en 
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insectes fitòfags. Entre els millor estudiats 
tenim l’himenòpter Pontania salicis, les races 
monòfagues del qual mostren experimen-
talment un fort efecte de Hopkins (vegeu 
el requadre 2); també les nou espècies d’ho-
mòpters estretament relacionades (sinmòr-
fiques) del gènere Enchenopa, que presenten 
una sincronia d’eclosió larvària amb la flo-
ració de les seves plantes hostes que sugge-
reix una evolució de l’aïllament reproduc-
tiu per al·locronia (Wood, 1993), i finalment 
el cas de les setanta espècies d’arnes del gè-
nere Yponomeuta, la majoria monòfagues de 
plantes de la família Celastraceae, però al-
gunes associades a les famílies de les po-
meres (Rosaceae) i dels salzes (Salicaceae) 
(Menken i Roessingh, 1998). L’argument més 
potent de salt d’hoste en Yponomeuta prové 
de l’observació el 1985 d’una invasió mas-
siva de Y. padellus pertot dels Països Baixos 
associada als servers (Sorbus aucuparia), una 
planta que mai no havia estat ocupada per 
aquestes arnes en aquest país. Inicialment 
es va pensar que provenia d’Escandinàvia, 
on s’alimenta de servers, però els marca-
dors moleculars van identificar les pobla-
cions holandeses com a autòctones. Schilt-
huizen, un evolucionista holandès, creu 
que en aquest cas s’ha enxampat in fraganti 
el salt d’hoste, un episodi normalment molt 
difícil d’observar en l’especiació simpàtrica. 
Els exemples possibles d’especiació simpà-
trica en els insectes monòfags són tan nom-
brosos que el mateix Mayr els accepta quan 
diu que aquest «és l’únic cas conegut que 
indica la possible presència d’una especia-
ció simpàtrica incipient». Si tenim en comp-
te que aquests insectes representen un 40 % 
de les espècies animals, l’especiació simpà-
trica no es pot obviar per la seva raresa. Pe-
rò és que tenim més exemples documentats 
d’especiació simpàtrica en altres grups zo-
ològics com els peixos i els mol·luscs (vegeu 
el requadre 3).

El model al·losimpàtric

Recentment nous estudis han aconseguit 
completar la història de l’especiació de Rha-
goletis, la qual ha esdevingut més comple-
xa. Feder, un antic doctorand de Bush, i els 
seus col·laboradors, han estudiat la filogeo-
grafia i la filogènia del complex Rhagoletis, 
un conjunt que comprèn més de sis espècies 
sinmòrfiques distribuïdes des de les terres 
altes de l’Altiplano mexicà fins al nord-est 
dels EUA. Aquest treball, resumit a Feder 
et al. (2005), demostra una diferenciació ge-
nètica entre les poblacions mexicanes i les 
del nord associada amb un polimorfisme 
cromosòmic d’inversions. Aquest resultat, 
juntament amb l’observació que les inver-
sions contenen gens de diapausa implicats 
en el salt d’hoste, ha estat interpretat com 
que fa un milió i mig d’anys es va produir 
un aïllament geogràfic a Mèxic que va divi-
dir en dues poblacions (la del nord i la del 
sud) la població original. Més tard, ambdu-
es poblacions es van posar en contacte (se-
cundari) durant un llarg període en el qual 
va es inversions del sud es van introgressar 
en les poblacions del nord. Aquest flux cro-
mosòmic va introduir els gens de diapau-
sa en les poblacions d’Amèrica del Nord, la 
qual cosa hauria ajudat els salts d’hoste cap 
a plantes amb diferents períodes de fructi-
ficació. La història es completa amb tot un 
seguit d’episodis d’aïllament i contactes se-
cundaris que podrien estar relacionats amb 
les glaciacions plistocèniques (vegeu la fi-
gura 1).

Aquest cas en què s’intercalen episodis 
simpàtrics i al·lopàtrics no és únic. Els cíclids, 
una família de més de mil cinc-cents pei-
xos tropicals endèmics dels grans llacs del 
Rift de l’Àfrica oriental, il·lustren un exem-
ple explosiu d’especiació al·losimpàtrica (ve-
geu, per a una revisió, Kocher, 2004). Així, 
el llac Victòria, després d’assecar-se, es va 
inundar novament fa uns quinze mil anys i  
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Requadre 2. Algunes condicions del model simpàtric

Quines són les condicions que afavoreixen l’especiació en simpatria? En el model al·
lopàtric la interrupció del flux gènic mitjançant barreres geogràfiques afavoreix la di-
vergència, però en el model simpàtric hi ha d’haver altres mecanismes afavoridors de la 
diferenciació. La genètica de poblacions ens explica que certes condicions ecològiques 
poden promoure en simpatria la divisió d’una població. En un organisme diploide i un 
model genètic senzill determinat per un sol gen amb dues variants (al·lels: A, a), si cada 
genotip extrem (AA, aa) està millor adaptat a un hàbitat diferent (p. ex., en el cas d’un 
insecte fitòfag, a dues plantes diferents) és teòricament possible que la selecció d’hàbi-
tat afavoreixi la separació de la població en dues parts. Però aquest model és molt inefi-
caç si l’aparellament és a l’atzar, perquè el flux gènic és aleshores molt gran. Tanmateix, 
si un altre sistema genètic controla simultàniament que l’aparellament es faci entre in-
dividus del mateix genotip (aparellaments homogàmics) el flux gènic disminueix i la di-
visió poblacional es potencia. Per tant, la diversificació requereix, almenys, que la selec-
ció d’hàbitat i la selecció homogàmica actuïn conjuntament.

Aquest model teòric, proposat per Maynard Smith el 1966, va ser rebut amb escepti-
cisme durant molt temps, però els estudis més recents hi donen suport. Ja el 1917 Hop-
kins, un entomòleg, va descriure que els insectes les larves dels quals s’alimenten d’una 
certa planta tendeixen a dipositar els ous en la mateixa espècie de planta on han cres-
cut les larves. Aquesta elecció d’hàbitat (efecte de Hopkins) reforça encara més la selec-
ció d’hàbitat i, juntament amb la selecció homogàmica producte de la tendència d’apa-
rellar-se sobre el mateix hoste, constitueixen probablement les condicions inicials més 
importants per iniciar un procés de divergència simpàtrica. Posteriorment, la incorpo-
ració de nous caràcters adaptatius diferenciadors, com la cria en èpoques diferents (al·
locronia reproductora) i la divergència sexual, pot conduir a una alta especialització en 
nous hostes i a un aïllament reproductiu sense barreres geogràfiques. I això és exacta-
ment el que anomenem una especiació simpàtrica.

Requadre 3. El cas Littorina

L’observació de possibles successos d’especiació simpàtrica en els quals es puguin 
estudiar experimentalment els components selectius són poc freqüents. Però el cas de 
Littorina és una excepció. Aquest gasteròpode marí de baixa dispersió mostra un di-
morfisme associat als microhàbitats de la zona intermareal. Rolán-Alvarez (2007) i els 
seus col·laboradors han demostrat que la morfologia de cada ecotip està adaptada a les 
pressions selectives de cada zona. Així, la forma que ocupa la zona inferior (SU) pre-
senta una petxina petita, llisa i sense bandes, amb un peu gran que li permet suportar 
la forta maror. Per contra, la forma de la zona superior (RB), amb petxina gran, rugo-
sa i amb bandes, pot resistir els canvis sobtats de salinitat, l’alta exposició solar i la de-
predació dels crancs, característics d’aquesta zona. Nombrosos estudis de marcatge-re-
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captura i de trasplantament a les costes 
de Galícia donen suport a aquesta relació  
entre adaptació ecològica i distribució 
ecotípica.

Però a més, Rolán-Alvarez manté que 
la diferenciació s’ha produït en simpa-
tria basant-se en dues evidències: l’ori-
gen in situ d’un aïllament reproductiu 
prezigòtic i l’agrupament local monofi-
lètic de les filogènies moleculars. La se-
lecció de microhàbitat promou aïllament 
ecològic, però en la zona de transició ambdós ecotips es troben, s’aparellen i produeixen 
híbrids. L’estudi de l’aparellament in situ a la natura demostra un 70 % d’aïllament sexu-
al. Aquest aïllament incomplet es tradueix en una diferenciació molecular entre ecotips 
simpàtrics, absent entre els mateixos ecotips separats per distàncies microgeogràfiques 
semblants. Totes aquestes dades suggereixen que la selecció divergent d’hàbitat ha pro-
mogut un aparellament preferencial per la grandària.

Malgrat tot, el patró geogràfic actual de variació genètica no permet distingir entre 
un escenari passat al·lopàtric o un de simpàtric. Però, sortosament, les filogènies mole-
culars de quatre poblacions aïllades de la costa gallega agrupen els dos ecotips (RB i 
SU) de cada localitat (vegeu la figura), un resultat totalment incompatible amb un mo-
del al·lopàtric seguit de contacte secundari. En resum, tal i com Quesada et al. (2007) ex-
posen: «La distribució simpàtrica dels ecotips RB i SU, l’elevat flux gènic entre ecotips, 
l’evidència d’aïllament reproductiu, la monofília dins de regions i el rebuig d’un esce-
nari al·lopàtric, satisfan tots els criteris que calen per deduir un origen simpàtric múlti-
ple d’ambdós ecotips (Coyne i Orr, 2004)».
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d’ençà d’això ara s’han originat in situ unes 
cinc-centes espècies a partir probablement 
d’una única espècie fundadora. Aquesta ex-
plosió s’ha repetit en altres llacs i s’han for-
mat grans grups d’espècies estretament re-
lacionades, anomenades eixams d’espècies. 
Els estudis pluridisciplinaris d’aquest esce-
nari demostren que les causes són proba-
blement una combinació de successos que 

s’inicien amb una invasió fundadora, gai-
rebé segurament d’un sol individu, segui-
da per períodes d’aïllament i contacte de les 
conques lacustres a causa dels canvis del 
nivell de l’aigua pels moviments tectònics. 
Aquests episodis generen divergència per 
deriva genètica fundadora, selecció d’hà-
bitat i selecció sexual. Les diferències ex-
tremes en l’alimentació i en els colors dels 

Figura 1. Una representació de la hipòtesi introgressiva del complex 
Rhagoletis (Feder, 2005). El primer succés d’aïllament, fa uns 1,5 mili-
ons d’anys (ma) a Mèxic, genera una divergència d’al·lels i d’inversions 
cromosòmiques entre els llinatges del nord (N, EUA) i de l’Altiplano de 
Mèxic (M). Posteriorment, fa entre 0,5 i 1 milió d’anys, es produeix un 
(o més d’un) contacte secundari en el qual hi ha introgressió d’al·lels i in-
versions del llinatge M, les quals formen clines latitudinals. Els al·lels as-
sociats a inversions devien determinar els períodes de diapausa, i la seva 
disposició clinal hauria afavorit l’adaptació als períodes de fructificació, 
depenent de la latitud, de les espècies hostes. Més tard, fa uns 250.000 
anys, probablement es devien produir nous episodis de flux gènic però 
sense introgressió d’inversions. Finalment, fa cent cinquanta anys, la ra-
ça de Crataegus (arç blanc) salta d’hoste a les pomeres (Malus). Les líni-
es primes delimiten les poblacions. Les gruixudes representen els arbres 
gènics dels al·lels segregants dins de les poblacions: línia grisa: al·lels 
mexicans; línia negra: al·lels del nord (N, EUA); línia de punts: al·lels del 
nord procedents d’introgressió d’al·lels del sud (NS). El gruix és propor-
cional a la freqüència al·lèlica. Així, l’amplada dels al·lels NS en la ra-
ça Malus indica una major freqüència respecte als al·lels N (modificat 
de Feder, 2003).

Rhagoletis mexicanaMalusCrataegus

’

’

’

EUA
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cíclids donen suport al fet que la selecció 
d’hàbitat i la selecció diversificadora han 
contribuït molt eficaçment a la selecció en 
simpatria. Però la complexitat d’hàbitat i de 
la història geològica no descarta la presèn-
cia de barreres i fa difícil descartar episodis 
intercalats d’especiació al·lopàtrica. Afortu-
nadament, alguns estudis de cíclids en pe-
tits llacs de cràters volcànics de Nicaragua 
tenen molta menys complexitat històrica i 
biogeogràfica, la qual cosa ha permès de-
mostrar que la selecció ecològica relaciona-
da amb l’hàbitat tròfic és la força determi-
nant de l’especiació en simpatria (Barluenga 
et al., 2006).

Malgrat les dificultats de reconstruir la 
història de l’especiació en simpatria, els 
estudis anteriors, i també d’altres (vegeu 
Dieckman et al., 2004, per a un recull d’es-
tudis d’especiació adaptativa), permeten 
extreure algunes conclusions importants. 
En primer lloc, és clar que l’especiació sim-
pàtrica sembla ben fonamentada, almenys 
quan hi ha adaptació d’hoste, i ben establer-
ta en alguns grups taxonòmics com els in-
sectes monòfags i alguns altres. En segon 
terme, els estudis de marcadors de DNA i 
els enfocaments filogenètics i filogeogràfics 
demostren en els estudis més aprofundits 
que l’especiació és sovint el resultat inter-
calat d’episodis simpàtrics i al·lopàtrics. Mal
let (2005a) ha resumit aquesta idea dient 
que «actualment la teoria i les proves em-
píriques donen molt suport a una visió més 
plural del model geogràfic de l’especiació, 
i definitivament un que pot ocórrer fàcil-
ment sense l’exclusivitat de l’al·lopatria». En 
definitiva, encara que les barreres geogrà-
fiques tenen un paper en l’especiació, fins i 
tot en molts casos en què la simpatria està 
ben fonamentada, és molt discutible el pa-
per bàsic de l’al·lopatria com a mecanisme 
determinant únic de la divergència adapta-
tiva. I el que és més important, l’argument 
simpàtric ha desafiat el paper secundari de 

la selecció natural en els episodis inicials 
de l’origen de les espècies, segons proposa 
Mayr (1970), la qual cosa ens porta envers 
una visió darwinista més plural de l’espe-
ciació i a una apreciació del paper de la se-
lecció natural.

EL PODER CREATIU  
DE L’INTERCANVI HÍBRID

Els botànics han estat els més reticents 
a acceptar el CBE des dels inicis de la seva 
definició. La raó d’aquest escepticisme és, 
sens dubte, la freqüència amb què s’obser-
va la capacitat d’hibridació en el món de les 
plantes. Fins i tot alguns botànics defensors 
del CBE, com Grant (1957), no s’amaguen 
d’haver d’acceptar que un alt percentat-
ge de «bones» espècies vegetals al·lògames 
no es poden definir mitjançant criteris d’aï-
llament reproductiu. Tot sovint les espèci-
es vegetals coexisteixen en unitats naturals, 
anomenades singàmeons, amb un alt grau 
d’hibridació entre aquestes. Alguns autors 
com Grant (1981), que s’adhereixen al crite-
ri de l’aïllament reproductiu, tracten de «re-
soldre» el problema assignant al singàmeon 
el rang d’espècie i als seus tàxons la catego-
ria de semiespècies. No cal dir que aquesta 
solució és elusiva i no satisfà la major part 
dels taxònoms, els quals veuen els mem-
bres dels singàmeons com vertaderes espè-
cies amb la necessària estabilitat espacio-
temporal en els seus caràcters morfològics, 
ecològics i genètics. Aquesta estabilitat es 
manté moltes vegades durant llargs perío-
des geològics, com en el cas de les espècies 
del gènere Populus, les quals han estat hibri-
dant des de fa més de dotze milions d’anys 
sense perdre la seva identitat (Eckenwal-
der, 1984).

Encara que la hibridació en plantes ha es-
tat tradicionalment més documentada que 
en animals, les dades recents amb marca-
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dors moleculars indiquen que la hibrida-
ció animal no és una raresa. És més, a me-
sura que anem sondejant els genomes amb 
marcadors de locus múltiples, el nombre de 
casos d’introgressió interespecífica va aug-
mentant. Una revisió recent (Mallet, 2005b) 
conclou que almenys el 25 % de les espècies 
vegetals i un 10 % de les animals participen 
en hibridació i tenen capacitat per a la intro-
gressió. Sortosament, la introgressió mit-
jançant hibridació o altres tipus d’intercan-
vi genètic, dels quals parlem més endavant, 
pot posar-se a prova avui dia (vegeu Ar-
nold, 2006, cap. 3, per a una revisió), la qual 
cosa ha permès posar en evidència molts 
casos de difícil detecció anteriorment. Una 
objecció molt comuna al valor evolutiu de 
l’abundància de la hibridació és que la ta-
xa d’hibridació per individu és baixa i mai 
no acaba produint introgressió. Però enca-
ra que la hibridació sigui rara, està compro-
vat que, almenys en alguns grups com els 
insectes i les aus, i per descomptat en les 
plantes, una vegada s’ha produït un híbrid 
aquest es pot retroencreuar amb un indivi-
du parental amb facilitat si no és comple-
tament estèril. Malauradament, els híbrids 
per retroencreuament són molt més difícils 
de detectar i tradicionalment això ha estat 
una de les causes que ha impedit avaluar la 
importància del flux gènic fins que els mar-
cadors de DNA han estat a l’abast.

Una altra dificultat per estimar les taxes 
d’introgressió per hibridació és el fet que 
la presència d’al·lels comuns en dues es-
pècies pot ser també el resultat d’almenys 
dos altres processos: la transferència late-
ral o horitzontal i els polimorfismes ances-
trals. La transferència lateral consisteix en 
el fet que els gens poden passar d’una espè-
cie a una altra mitjançant mecanismes dife-
rents de la hibridació, com la transposició 
i la transducció. Aquests mecanismes, en 
els quals participen en molts casos els ele-
ments transposables, i que encara són bas-

tant desconeguts, permeten que hi hagi in-
tercanvi genètic horitzontal i són una font 
molt important d’evolució en els procariotes 
(i possiblement en els eucariotes). Al llarg 
d’aquest capítol tractaré de donar una visió 
resumida i actualitzada d’aquest important 
procés. Els polimorfismes ancestrals poden 
repartir aleatòriament els al·lels d’un gen 
en les diferents poblacions divergents en el 
procés d’especiació i al llarg de successives 
ramificacions. Els al·lels d’un polimorfisme 
han anat apareixent per substitucions nu-
cleotídiques i tenen diferents graus de di-
vergència entre si. Si dos al·lels semblants, 
perquè han divergit fa poc temps, van a pa-
rar cadascun a dues poblacions diferents 
que originen dues espècies, es podria pen-
sar erròniament que el gen és un gen intro-
gressat (vegeu la figura 2). Cal assenyalar 
que l’arbre filogenètic que s’assoleix utilit-
zant marcadors gènics és un arbre de gens 
i no d’espècies, els quals no coincideixen 
sempre, com en el cas d’un polimorfisme 
ancestral. És interessant veure que les con-
clusions a què arriben els investigadors per 
donar suport o no a la introgressió per hi-
bridació depenen de la seva formació a pri-
ori. Davant d’un cas d’al·lels compartits els 
zoòlegs es decanten normalment pel repar-
timent de llinatges d’un polimorfisme an-
cestral, mentre que els botànics opten per la 
introgressió per hibridació, tal i com puntu-
alitza Arnold (2006, p. 34).

Sense treure importància als altres me-
canismes, l’evidència actual de la introgres-
sió per hibridació és molt àmplia en molts 
casos descrits de la naturalesa. Segons Mal
let (2005b) aquests comprenen no solament 
les plantes (el 25 % de les plantes superi-
ors), sinó també molts animals, com les pa-
pallones (Rhopalocera: 12 %; Papilionidae: 
14-32 %; Heliconiinae: 26 %) i les aus (Ana-
tinae: 76 %; Paradisaeidae: 43 %; Paridae: 
29 %). Fins i tot els mamífers sembla que 
s’hibriden amb una freqüència significati-
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va (6 %). Totes aquestes noves dades desafi-
en el punt de vista clàssic que el flux gènic 
és negligible en la natura i a poc a poc es va 
acceptant que les espècies poden mantenir 
la seva cohesió enfront d’un cert grau d’in-
trogressió.

Divergència amb flux gènic

Hi ha molts exemples de divergència amb  
flux gènic, però, paradoxalment, un dels ca- 

sos més documentats fa referència a espè-
cies de Drosophila, les mateixes espècies 
que van servir a Dobzhansky i els seus col·
laboradors per defensar les barreres d’aï-
llament. Powell (1983), un antic deixeble de 
Dobzhansky, en un estudi pioner amb DNA 
mitocondrial, va detectar un important flux 
gènic entre poblacions simpàtriques de D. 
pseudoobscura i la seva espècie germana  
D. persimilis, encara que uns anys després 
va interpretar els resultats com un exemple 
de repartiment del polimorfisme ancestral.  

Figura 2. El problema dels arbres gènics per definir l’evolució de les espècies quan hi ha un repar-
timent aleatori del polimorfisme gènic ancestral. La figura il·lustra un cas en què l’espècie ancestral 
és polimòrfica per a sis al·lels (1-6) del gen en estudi, la filogènia dels quals es mostra. En un primer 
succés de divergència es reparteixen els al·lels en dues poblacions que generen dues espècies noves 
(A i B). En una etapa posterior l’espècie A se subdivideix en dues noves poblacions, que esdevenen 
dues espècies (X i Y) amb un nou repartiment d’al·lels. L’espècie B esdevé l’espècie Z, en aquest cas 
sense subdivisió. Segons els al·lels que utilitzem, ja sigui perquè els altres s’han extingit o per qües-
tions de mostreig, la reconstrucció filogenètica diferirà o no de la vertadera filogènia d’espècies. Per 
exemple, si utilitzem els al·lels 5, 2 i 3 la filogènia agruparà les espècies Y i Z com a més properes. 
Però si utilitzem els al·lels 5, 2 i 4, les espècies més properes seran la X i la Z. La filogènia real de les 
espècies, en què X i Y són les més properes, apareixerà només si utilitzem, per exemple, els al·lels 1, 
2 i 4. Cal observar que si hi ha hagut transferència horitzontal entre les espècies X i Z o Y i Z el re-
sultat de les filogènies errònies seria el mateix.
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Recentment, Hey i el seu equip, amb un con-
junt de gens nuclears i mitocondrials, han 
aportat proves contundents d’introgressió 
entre ambdues espècies. Aquests estudis 
no solament han demostrat signatures d’in-
trogressió, sinó que diferents gens mostren 
graus d’introgressió diferents (Wang et al., 
1997), que van des d’un abundant flux re-
cent per al locus Adh, passant per un flux li-
mitat i antic per al locus per, fins a una man-
ca de flux per al locus Hsp82.

Aquest aparent enrenou ha estat resolt 
quan els estudis de lligament en els geno-
mes han demostrat que certes regions genò-
miques, generalment associades a gens sot-
mesos a selecció divergent, contenen locus 
molt diferenciats entre les espècies, mentre 
que altres regions sense adaptacions diver-
gents estan molt introgressades i són poc 
divergents. En alguns casos les adaptaci-
ons divergents estan lligades a inversions 
cromosòmiques (Noor et al., 2001). Ja que 
les inversions inhibeixen la recombinació, 
aquesta associació suggereix que les inver-
sions ajuden a mantenir plegades les diver-
gències adaptatives de cada espècie enfront 
del paper disgregatiu de la recombinació. 
El mateix efecte sobre l’especiació ha estat 
suggerit en la divergència humans-ximpan-
zés, en què la taxa de substitució aminoací-
dica és més alta en els cromosomes amb re-
ordenacions (Navarro i Barton, 2003).

Aquests i altres estudis de l’arquitectura 
del genoma demostren que la hibridació és 
un procés en marxa, que genera flux gènic 
d’una manera desigual pel paisatge genò-
mic, amb una major intensitat en aquelles 
regions menys implicades en els caràcters 
adaptatius que incideixen en l’aptitud re-
productiva, ecològica i etològica. Per tant, 
podríem dir que el genoma no és imperme-
able al flux gènic, sinó que més aviat és se-
mipermeable, i que només aquelles regions 
critiques per a la integritat de l’espècie es-
tan reproductivament aïllades. Aquesta vi-

sió reticulada de l’especiació que compatibi-
litza el flux gènic i la divergència adaptativa 
desafia novament l’exclusivitat del paper  
de l’aïllament reproductiu en la integritat de  
l’espècie.

L’especiació híbrida  
amb duplicació de genomes

El paper de la hibridació va més enllà de 
l’efecte que el flux gènic té en modificar l’ar-
quitectura genòmica de les espècies, encara 
que se’n mantingui la integritat. Sovint la 
hibridació és també el punt de partida per 
generar noves espècies.

És ben sabut que la majoria d’espècies de 
falgueres (pteridòfits) i de plantes faneròga-
mes (angiospermes) s’han originat dupli-
cant tot el genoma (poliploïdia), i que una 
gran part dels seus genomes és d’origen hí-
brid (al·lopoliploïdia). En molts casos l’este-
rilitat híbrida és el resultat d’una segregació 
cromosòmica anòmala en la meiosi deguda 
al mal aparellament dels cromosomes hí-
brids no homòlegs, la qual cosa produeix 
molts gàmetes deficients amb un nombre 
incorrecte de cromosomes. Doblar el nom-
bre de cromosomes en els híbrids per poli-
ploïdia proporciona un conjunt complet de 
cromosomes homòlegs que supera la barre-
ra de l’esterilitat perquè cada cromosoma té 
una copia homòloga duplicada per apare-
llar-s’hi. Aquest és un mecanisme sorpre-
nent perquè en un sol pas produeix una 
nova espècie al·lopoliploide, i per això s’ano-
mena tot sovint especiació instantània.

Val a dir que el procés no és tan instan-
tani, perquè generalment ocorren mol-
tes reorganitzacions genòmiques, tant cro-
mosòmiques com de seqüències de DNA, 
immediatament després de la duplicació. 
Aquest dinamisme genòmic, observat en la 
síntesi d’al·lopoliploides artificials, té impor-
tants conseqüències per generar nova va-
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riabilitat per recombinació, molt útil per a 
l’adaptació ecològica a nous hàbitats i tam-
bé per augmentar la fertilitat. Les causes 
d’aquest dinamisme es comencen a conèi-
xer i semblen relacionades amb la inducció 
de la mobilització dels elements transposa-
bles. Per exemple, en al·lopoliploides expe-
rimentals d’Arabidopsis, una planta de la fa-
mília de les cols (Madlung et al., 2005) i en 
al·lotetraploides de cotó (Gosssypium barba-
densis) sintetitzats de nou (Zhao et al., 1998) 
alguns retroelements han augmentat la se-
va taxa d’expressió o transposició. McClin-
tock (1964), basant-se en els seus treballs 
amb el blat de moro, va avançar la idea que 
«grans reestructuracions cromosòmiques 
poden produir-se en una planta híbrida i es 
poden continuar produint en la seva des-
cendència». Aquests experiments recents 
sembla que donen suport a les idees de Mc-
Clintock, Premi Nobel pel descobriment 
dels elements transposables i els seus efec-
tes en la regulació i evolució del genoma.

Però encara que l’al·lopoliploïdia és un me-
canisme freqüent d’especiació, moltes espè-
cies s’originen també per hibridació sense 
cap duplicació genòmica. Aquestes espècies 
híbrides, anomenades homoploides, superen 
la «inferior» fertilitat híbrida mitjançant di-
versos mecanismes, dels quals parlarem 
més endavant. Aquest procés és totalment 
inacceptable per als defensors del CBE, els 
quals consideren la baixa fertilitat híbrida 
com la garantia necessària per a la integri-
tat de les espècies. Val a dir que no tots els 
neodarwinistes comparteixen aquest punt 
de vista. Stebbins i Grant, per exemple, ac-
cepten la hibridació com una font de noves 
espècies. Més amunt he tractat de justificar 
el fet de que la hibridació sembla freqüent 
a la natura i que aquesta genera mosaics 
genòmics susceptibles d’evolució ulterior. 
La capacitat de supervivència dels híbrids 
queda palesa quan observem que la mesu-
ra acurada de l’aptitud dels híbrids ens de-

mostra que sovint aquests no tenen una ap-
titud global inferior a les espècies parentals 
(vegeu la taula 1). Recentment tenim pro-
ves contundents del fet que la hibridació, 
mitjançant diversos mecanismes de repro-
ducció, té un paper important en l’origen de 
moltes espècies, i tot això gràcies al treball 
experimental de molts investigadors, del 
qual faig un esbós a continuació.

L’especiació híbrida sense duplicació 
(homoploide)

Un paradigma de l’especiació híbrida 
sense duplicació genòmica és el que prota-
gonitzen diverses espècies de gira-sols (gè-
nere Helianthus). L’espècie H. anomalus té un 
origen híbrid a partir de les espècies H. an-
nus i H. petiolaris. Quan es comparen els ma-
pes genètics de les tres espècies s’observa 
una àmplia reorganització del genoma hí-
brid, produïda per almenys tres trenca-
ments, tres fusions i una duplicació en els 
cromosomes de les espècies progenitores. 
Rieseberg i els seus col·laboradors han es-
tudiat la dinàmica d’aquesta reestructura-
ció mitjançant encreuaments híbrids en el 
laboratori. Després de només cinc genera-
cions d’hibridacions i retroencreuaments 
van recuperar diverses línies híbrides fèr-
tils, i van comprovar que els cromosomes 
híbrids s’havien reorganitzat i que l’ordre 
dels gens era molt semblant en totes les líni-
es híbrides obtingudes. I el que és més sor-
prenent, aquesta estructura genòmica dels 
híbrids artificials era concordant amb la de 
l’espècie híbrida natural, H. anomalus (ve-
geu la figura 3). Aquestes concordances ge-
nòmiques, juntament amb el ràpid augment 
de la fertilitat de les línies sintètiques en no-
més cinc generacions, van suggerir als in-
vestigadors que la selecció per la fertilitat 
híbrida és ràpida i depèn de blocs específics 
de gens (Rieseberg et al., 1996).
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Però la selecció per fertilitat no ha estat 
l’única en el procés d’especiació dels gira-
sols. Gross i Rieseberg (2005) han puntualit-
zat que la selecció ecològica ha tingut tam-
bé un paper molt important. Almenys hi ha 
tres espècies híbrides (H. anomalus, H. de-
serticola i H. paradoxus) que ocupen hàbitats 
molt divergents dels de les espècies proge-
nitores, les quals utilitzen des de sòls d’ar-
giles pesades i humides (H. annuus) fins a 
sòls sorrencs i àrids (H. petiolaris). Aquestes 
dues espècies formen eixams híbrids que, 
mitjançant hibridacions repetides, s’estabi-
litzen i possibiliten l’evolució dels híbrids 
per adaptació ecològica cap a hàbitats nous 
no ocupats, que moltes vegades són més ex-
trems (transgressius) que els de les espècies 
progenitores. Així, H. anomalus és endèmic 

de les dunes actives, H. deserticola es troba 
en hàbitats xèrics i H. paradoxus ocupa els 
aiguamolls salins desèrtics, tots ambients 
extrems.

Hi ha molts casos semblants de diver-
gència ecològica en altres espècies híbrides 
homoploides en plantes (gèneres Stephano-
meria, Paeonia, Argyranthemum, Penstemon, 
Senecio, Pinus i Iris). Però l’evidència de di-
vergència ecològica no és una prova fi-
nal del fet que és realment la hibridació la 
responsable de l’aparició dels caràcters se-
leccionats. Podria ser que aquests caràc-
ters adaptatius fossin el resultat de l’acció 
gradual de mutacions acumulades des-
prés de l’especiació. Novament la capacitat 
de portar a terme experiments tant en hi-
vernacles com en condicions naturals amb  

Taula 1. Aptitud híbrida en alguns gèneres que hibriden a la natura

Gènere Component de l’aptitud híbrida Aptitud híbrida relativa
Plantes
Quercus Maduració del fruit L-E
Artemisia Estabilitat del desenvolupament, herbivoria E
Iris Tolerància a l’ombra

Viabilitat de les llavors madures
I (I-H)
E, L

Eucalyptus Valor reproductiu I (I-H), L
Carpobrotus Reclutament (llavors per planta)

Germinació de les llavors (després del pas intestinal)
I
H

Animals
Hyla Estabilitat del desenvolupament E
Sceloporus Segregació cromosòmica en els mascles E (E-L)
Colaptes Grandària de la niuada E
Geospiza Supervivència, reclutament, èxit reproductiu H
Allonemobius Supervivència I(L-I)
Mercenaria Supervivència L, E(E-H)
Notropis Supervivència L (L-E)
Bombina Viabilitat L, E
Apis Capacitat metabòlica L
Gasterosteus Eficiència alimentària (farratgera) I
Gambusia Desenvolupament H, I

Adaptat d’Arnold (1997), on es poden trobar totes les referències originals, excepte per a Carpobrotus (Vilà et 
al., 2000). Les estimes d’aptitud són relatives a ambdues espècies parentals: L: aptitud inferior; I: intermèdia; E: 
equivalent; H: superior. Es dóna l’aptitud més comuna seguida de l’interval dels valors d’aptitud entre parèn-
tesi. Les comes separen els resultats de diferents estudis (Fontdevila, 2004).
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Figura 3. Composició genòmica concordant entre llinatges híbrids antics i experimen-
tals (sintetitzats) per a tres grups de lligament (cromosomes). Les lletres a l’esquerra de 
cada grup assenyalen blocs de lligament de l’espècie híbrida Helianthus anomalus i indi-
quen homologia amb blocs de les espècies parentals, H. annuus i H. petiolaris. La distri-
bució dels blocs cromosòmics parentals en els híbrids sintètics (grup de l’esquerra) i en 
l’espècie híbrida natural H. anomalus (grup de la dreta), que s’indica mitjançant barres 
grises (H. petiolaris) o negres (H. annus), és molt concordant. Les regions que contenen 
zones intercalades d’ambdues espècies parentals s’indiquen amb diferents intensitats de 
grisos (Rieseberg i Noyes, 1998).
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Helianthus ha permès reproduir en els hí-
brids sintètics els mateixos caràcters ex-
trems que es troben en les espècies híbri-
des antigues. Aquests caràcters inclouen el 
contingut de nitrogen i la suculència de les 
fulles i l’àrea foliar en H. anomalus, el dià-
metre de la tija i l‘època de floració en H. de-
serticola i el contingut de sofre, calci i bor, la 
forma i la suculència de les fulles en H. pa-
radoxus. Aquest treball s’ha completat amb 
estudis genètics que demostren que els ca-
ràcters extrems (transgressius) dels híbrids 
es poden generar mitjançant l’acció comple-
mentària dels gens dels progenitors (Ries-
eberg et al., 2003). Aquests resultats cons-
titueixen un cos formidable de proves que 
dóna suport al paper principal de la selec-
ció ecològica en l’origen de les espècies hí-
brides homoploides.

Encara que la majoria d’estudis aprofun-
dits de la genètica i l’ecologia de l’especiació 
híbrida han estat fets amb plantes, a mesu-
ra que hem anat disposant de noves sondes 
genòmiques els animals també han contri-
buït amb alguns exemples ben documen-
tats (vegeu Arnold, 1997). La família dels 
peixos ciprínids (Cyprinidae) mostra una 
taxa d’hibridació natural relativament alta 
(11-17 %). Està demostrat que l’espècie Gila 
seminuda es va originar per hibridació en-
tre G. elegans i G. robusta. En realitat, actu-
alment es considera que tot el gènere Gila 
ha evolucionat segons processos d’hibri-
dació (Dowling i DeMarais, 1993) que han 
intercanviat gens entre espècies (reticula-
ció), i que aquesta introgressió sembla que 
continua actualment, en vista de l’extrema 
semblança del DNA mitocondrial entre al-
gunes espècies de Gila. El paper de la di-
vergència ecològica ha estat també demos-
trada en G. seminuda per l’observació de la 
seva distribució restringida al riu Virgin, 
un petit afluent del riu Colorado al sud-
oest dels EUA. En aquest afluent les espè-
cies progenitores de G. seminuda no s’han 

trobat mai, malgrat que coexisteixen simpà-
tricament en tot el riu Colorado i no sembla 
que hi hagi cap barrera que n’impedeixi la 
migració. Les revisions recents de l’especi-
ació homoploide en animals (vegeu una re-
visió a Arnold, 2006, p. 144-147) descriuen 
un nombre de casos cada vegada més am-
pli, alguns dels quals molt comprovats, que 
inclouen organismes tan diversos com les 
puces d’aigua (Daphnia), els coralls (Alcyoni-
um), les llagostes (Warramaba), les granotes 
(Rana), les mosques (Rhagolethis) i les mo-
nes (Macaca). Molt probablement aquesta 
llista ha d’augmentar a mesura que s’utilit-
zin més mètodes moleculars i nous enfoca-
ments sobre l’especiació híbrida en els pro-
jectes d’investigació futurs.

Un trànsit horitzontal de gens

L’intercanvi de gens entre espècies no es 
limita a la hibridació. La transferència de 
gens d’un organisme a un altre que no sigui 
un descendent seu, anomenada transferència 
horitzontal (o lateral) de gens (THG), és avui 
dia totalment acceptada en els procariotes i 
cada vegada més evident en els eucariotes. 
L’any 1959 un grup de científics japonesos 
va comunicar per primera vegada que els 
gens de resistència a antibiòtics podien pas-
sar horitzontalment d’un bacteri a un altre. 
La sorpresa, carregada d’escepticisme, va 
ser tan gran que la comunitat científica oc-
cidental va necessitar una dècada per creu-
re-s’ho. Aquest fet no ens ha de sorprendre 
si tenim en compte que la THG està en con-
tra del principi filogenètic de la transmis-
sió vertical i, sobretot, del paper exclusiu de 
la interrupció del flux gènic en la integri-
tat de les espècies. L’impacte es va fer palès 
quan els mètodes genòmics van revelar que 
una gran part del genoma bacterià és d’ori-
gen aliè; en el cas del conegut Escherichia co-
li, fins a un 18 % (Lawrence i Ocham, 1998). 
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L’escepticisme sobre el valor evolutiu de la 
THG ha continuat fins que en l’última dèca-
da una allau de dades genòmiques han de-
mostrat sense cap dubte que la THG té un 
paper important no solament en els proca-
riotes sinó també en els eucariotes.

El món quimèric dels virus  
i els procariotes

Enlloc és tan espectacular el poder de 
l’intercanvi horitzontal com en els virus. 
Els virus dels bacteris, anomenats bacteri-
òfags, són uns intermediaris molt eficaços 
per transmetre factors genètics als bacteris 
mitjançant un procés anomenat transducció. 
Molts d’aquests factors permeten adquirir 
noves funcions als bacteris i contribueixen 
significativament a la seva evolució.

La transducció no és l’únic procés de 
TGH en els bacteris. La transformació i la 
conjugació són dos mecanismes que per-
meten transferir material genètic d’un bac-
teri a un altre mitjançant els plasmidis i al-
tres elements genètics mòbils. Tanmateix, 
no tots els gens són transferits amb la ma-
teixa freqüència. Mentre que els gens que 
codifiquen funcions cel·lulars molt generals 
(domèstiques), com les proteïnes histones 
o ribosòmiques, són àmpliament transfe-
rits, els gens informatius com els que inter-
venen en la transcripció o la traducció són 
transferits amb menys freqüència. La raó 
ha estat atribuïda al fet que la complexitat 
de les interaccions dels gens informatius li-
mita la transferència horitzontal amb èxit. 
Però, independentment de si aquesta «hi-
pòtesi de la complexitat» (Jain et al., 1999) 
és o no certa, el poder i la persistència de la 
THG han fet trontollar els conceptes d’orga-
nisme i espècie.

Alguns evolucionistes (Goldenfeld i Wo-
ese, 2007) veuen els bacteris com a comu-
nitats naturals, en comptes d’individus, ca-

paces d’envair nínxols ecològics a causa del 
seu poder d’adquirir i descartar gens en 
resposta a l’ambient. Això, segons Woese, 
fa dubtar de la validesa del concepte d’es-
pècie en el regne microbià. Sigui com sigui, 
ningú avui no gosa negar que la transferèn-
cia horitzontal ha estat fonamental en l’evo-
lució dels procariotes.

Hi ha trànsit de gens  
en el món eucariota?

La integració de seqüències víriques en 
els genomes eucariotes està molt ben carac-
teritzada. Aquest dinamisme està promo-
gut en gran part pels elements transposa-
bles i permet especular sobre la interacció 
entre el DNA genòmic i el món exterior 
(Leitch, 2007). Recentment, han estat des-
crits exemples de transferència horitzontal 
de seqüències víriques en els eucariotes. Un 
dels millors documentats és el DNA del ge-
minivirus, que s’ha trobat integrat en forma  
de repeticions en tàndem en el genoma 
d’espècies de Nicotiana. En aquest cas és 
molt possible que l’element mòbil Helitron 
hagi capturat el virus i hagi cooperat en la 
integració i l’amplificació d’una seqüència 
recombinant (Murad et al., 2004). Altres ca-
sos semblants han estat descrits en seqüèn-
cies de pararetrovirus integrades en els pla-
taners, el tabac i la petúnia. Un cas recent 
molt espectacular fa referència a la integra-
ció d’un retrovirus en el genoma del coala 
(Tarlington et al., 2006). Molts evolucionistes 
pensen que aquest cas d’endogenització re-
trovírica no és un succés aïllat, i que aquest 
fenomen ha estat tan freqüent en la histò-
ria evolutiva que possiblement una tercera 
part del nostre genoma és d’origen víric.

Les proves que els genomes eucariotes 
molt probablement poden integrar tam-
bé gens d’origen procariota (i possible-
ment eucariota), almenys en els eucariotes  
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fagotròfics unicel·lulars, s’estan acumu-
lant acceleradament (Andersson 2005). En-
tre aquests tenim actualment molts casos 
que inclouen Giardia, Trypanosoma, Entamo-
eba, Euglena, Cryptosporidium i altres (vegeu 
les referències a Huang et al., 2004). Molts 
gens adquirits per THG són d’origen mi-
tocondrial o aporten funcions mitocondri-
als. Però fins fa ben poc la transferència en-
tre bacteris i organismes multicel·lulars era 
considerada rara o, almenys, inexistent. Re-
centment un estudi de genomes complets 
realitzat per set grups de recerca (Dunning 
Hotopp et al., 2007) ha demostrat que els 
genomes d’insectes i nematodes contenen 
una àmplia gama d’insercions del bacte-
ri endosimbiont Wolwachia pipiens, que van 
des de petites seqüències de menys d’1 Mb 
fins a gairebé el genoma complet. Segons 
els autors, la raó de no haver detectat abans 
aquest tipus de THG és que «les seqüències 
bacterianes han estat rutinàriament exclo-
ses dels mètodes d’acoblament bioinformà-
tic sense una verificació experimental».

Les proves de gens de transmissió horit-
zontal entre eucariotes multicel·lulars són 
menys abundants. Les plantes proporci-
onen alguns exemples ben documentats. 
En aquesta dècada Palmer i el seu equip 
(Bergthorsson et al., 2003) han donat da-
des molt sòlides del fet que les discordan-
ces filogenètiques amb gens mitocondri-
als trobades en les angiospermes són molt 
probablement degudes a TGH entre plan-
tes allunyades evolutivament. Si deixem de 
banda els casos ja coneguts de TGH en eu-
cariotes mitjançant els elements transposa-
bles, aquest ha estat el primer cas fonamen-
tat del fet que les plantes poden transferir 
DNA a d’altres plantes. Des d’aleshores els 
casos de transferència horitzontal de DNA 
mitocondrial han anat augmentant.

Entre els exemples més il·lustratius hi 
ha els que impliquen les plantes hostes 
i les seves plantes paràsites perquè ens 

aporten proves que la TGH es pot produ-
ir pel contacte físic directe. Moltes plan-
tes del gènere Plantago, una mala herba, es-
tan parasitades per plantes deficients en 
clorofil·la del gènere Cuscuta. L’equip de 
Palmer (Mower et al., 2004) ha construït  
una filogènia amb quaranta-tres espèci-
es de Plantago basant-se en el gen mitocon-
drial atp1. Aquesta filogènia està d’acord en 
general amb altres filogènies, però tres es-
pècies de Plantago contenen un pseudogèn 
atp1 que s’agrupa amb el del gènere Cuscu-
ta, molt allunyat filogenèticament, la qual 
cosa dóna suport a la TGH des del paràsit 
a l’hoste. Resulta molt significatiu que al-
tres dues espècies de Plantago pròximes en-
tre si i que creixen exclusivament a gran 
altitud als Andes continguin també un al-
tre pseudogèn atp1, que s’agrupa en el cla-
de de les Orobanchaceae, una família que 
comprèn plantes paràsites. En particular, 
aquest pseudogèn és molt semblant al de 
les plantes paràsites del gènere Bartsia, en-
dèmiques dels Andes d’altitud, mentre que 
el pseudogèn atp1 dels Plantago europeus 
s’agrupa només amb els gens de la Cuscuta 
europea. Aquesta correspondència biogeo-
gràfica dóna encara més suport al fet que 
la transferència no solament és horitzontal, 
sinó que es realitza per contacte directe en-
tre paràsit i hoste, possiblement mitjançant 
els haustoris, unes estructures especialit-
zades dels paràsits que penetren intracel·
lularment dins dels seus hostes. Hi ha mi-
lers de plantes paràsites i recentment molts 
altres casos de THH han estat demostrats 
en els gèneres paràsits Rafflesia i Sapria, que 
han adquirit seqüències de DNA mitocon-
drial a partir de les seves plantes hostes 
(Davis i Wurdack, 2004).

LA XARXA DE LA VIDA

Fins ara he tractat d’il·lustrar que el ge-
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noma és probablement un mosaic de se-
qüències de DNA producte de la transmis-
sió vertical, de la hibridació i, també, de la 
transmissió horitzontal. Aquesta visió no-
va planteja alguns problemes per explicar 
la integritat de les espècies i, en conseqüèn-
cia, la seva definició. El tema no és trivial 
perquè incideix no solament en les bases 
epistemològiques de l’especiació, el miste-
ri dels misteris darwinista, sinó també en 
gran part de la «llarga» discussió darwi-
nista de l’evolució. En aquesta part final del 
capítol tractaré d’aclarir el que jo conside-
ro el punt de vista més adequat de l’espè-
cie i com aquest es relaciona amb les idees 
de Darwin. En resum, la qüestió a tractar és 
si les noves proves de la genètica i la genò-
mica evolutives donen suport, modifiquen 
o contradiuen les bases del paradigma dar-
winista.

Tota la llarga discussió (the long argument) 
continguda en L’origen de les espècies, tal com 
hem vist al principi del capítol, condueix a 
l’afirmació de Darwin que l’evolució és un 
procés de descendència amb modificació. 
La representació d’aquest procés en forma 
d’arbre és una de les conclusions immedi-
ates que Darwin presenta en la seva obra, 
però no és l’única. Val a dir un cop més que 
aquesta il·lustració magistral de la ramifica-
ció dels llinatges evolutius representa una 
garrotada definitiva al punt de vista creaci-
onista de la vida, la scala naturae, en la qual 
tots els organismes estan arrenglerats en 
una escala, en ordre creixent de complexi-
tat, fixada des del moment de la creació in-
dependent. Avui sabem que això no és ai-
xí i que els organismes són el resultat d’una 
evolució ramificada.

Una altra conclusió del punt de vista dar-
winista fa referència al concepte d’espècie. 
La reticència de Darwin a acceptar una de-
finició precisa d’espècie es fa palesa al llarg 
de la seva obra, sobretot en el valor dubtós 
que dóna a l’aïllament reproductiu com a 

criteri de definició d’espècie. Darwin va de-
fensar sempre que «ni la fertilitat ni l’esteri-
litat permeten una distinció clara entre es-
pècies i varietats» i proposa que «les proves 
a partir d’aquest origen es van fent gradu-
als i són dubtoses en la mateixa mesura que 
les altres proves derivades d’altres diferèn-
cies constitutives i estructurals» (Darwin, 
1859, p. 248). En altres paraules, Darwin no 
veu cap diferència fonamental en la natu-
ralesa gradual dels caràcters definitoris de 
les espècies, com són la morfologia, la fisio-
logia o el comportament, i les barreres d’aï-
llament reproductiu. Abans ja he explicat 
com Darwin reivindica el paper de la selec-
ció natural enfront de les barreres d’aïlla-
ment, la qual cosa afavoreix els models no 
al·lopàtrics d’especiació. Ara, després d’ha-
ver documentat la presència d’intercanvi 
genètic en tots els dominis de la vida, la se-
lecció natural reforça el seu protagonisme 
en l’origen i el manteniment de les espècies. 
No és estrany, per tant, que veient els pro-
blemes del CBE, molts evolucionistes hagin 
proposat conceptes d’espècie independents 
de criteris reproductius.

L’espècie cohesiva

Els conceptes d’espècie es fonamenten en 
propietats universals (o simplement «uni-
versals») dels membres de cada espècie. Per 
exemple, el concepte filogenètic es basa en 
la seva pertinença a un llinatge evolutiu; el 
concepte biològic, en la comunitat repro-
ductiva de la qual formen part; el concepte 
ecològic, en la comunitat de nínxol, etc. Aï-
lladament, cadascuna d’aquestes propietats 
universals són insuficients per a una defi-
nició d’espècie. La definició d’espècie biolò-
gica no és aplicable quan hi ha flux gènic 
ni tampoc serveix per als organismes ase-
xuals. La definició filogenètica no defineix 
quins són els trets clau que han de consi-
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derar-se en les filogènies per definir l’espè-
cie. L’espècie ecològica oblida el paper del 
llinatge evolutiu. Templeton (1989), en un 
intent integrador, ha definit l’espècie cohe-
siva.

L’espècie cohesiva és «el grup d’organis-
mes més inclusiu que té el potencial de l’in-
tercanvi genètic o demogràfic», en parau-
les de Templeton. Per grup inclusiu entén 
que pertanyin a un llinatge evolutiu, amb 
la qual cosa inclou l’universal filogenètic. 
Però això no és suficient; en realitat la fi-
logènia és un patró resultant d’un procés i 
no ens diu gaire dels mecanismes en joc. A 
més a més, l’espècie ha de ser una comu-
nitat reproductiva amb intercanvi genètic, 
encara que aquí el concepte de comunitat 
reproductiva no es limita als encreuaments 
sexuals: també inclou altres mètodes de re-
producció (com la transmissió materna del 
DNA mitocondrial). Però la reproducció re-
quereix també que els individus ocupin un 
ambient en el qual estiguin adaptats (el seu 
nínxol) i en el qual tots siguin intercanvia-
bles (és l’intercanvi demogràfic). D’aquesta 
manera, una comunitat reproductiva té al 
mateix temps dos components, un de genè-
tic i un d’ecològic, quelcom que no es pre-
veu en el CBE.

En resum, la demostració que un conjunt 
d’organismes (o poblacions) constitueix un 
llinatge evolutiu és necessari però no su-
ficient per definir una espècie. El concep-
te cohesiu demanda que hi hagi intercan-
vi genètic o intercanvi demogràfic dins del 
grup d’organismes (i no amb altres grups 
externs). En els organismes sexuals l’inter-
canvi genètic és molt prevalent, però en els 
organismes asexuals és l’intercanvi demo-
gràfic el que mana. En tot cas, la prevalen-
ça d’un o l’altre depèn del sistema de re-
producció. En el domini dels organismes 
sexuals l’intercanvi genètic domina sobre el 
demogràfic, però en el dels organismes ase-
xuals és l’inrevés. En el cas de les espècies 

amb flux gènic interespecífic (singàmeons), 
ambdós tipus d’intercanvi tenen un paper 
important.

Aquest concepte d’espècie té molts avan-
tatges. El primer és que es pot aplicar a tots 
els éssers vius, independentment del tipus 
de reproducció. En segon lloc, incorpora 
els diferents conceptes: filogenètic, genètic 
i ecològic, principalment, i dóna un paper 
important a la selecció ecològica, absent en 
el CBE. Com a conseqüència, una espècie 
cohesiva pot intercanviar gens amb altres 
espècies (llinatges), però també pot man-
tenir el seu estatus si l’intercanvi demo-
gràfic és únicament entre els membres del 
seu llinatge, propiciat per una forta selec-
ció ecològica. Finalment, Templeton (1998) 
demostra que aquest concepte d’espècie és 
tractable quantitativament mitjançant tèc-
niques estadístiques que permeten distin-
gir si un conjunt d’organismes constituei-
xen més d’una espècie.

Misteri, quin misteri?

Quan es té present el paper conjunt de 
l’ecologia i el flux gènic sota el concepte co-
hesiu, la representació reticulada dels ar-
bres d’espècies, tan freqüent en les filogè-
nies de gens, esdevé molt menys conflictiva 
per entendre l’arbre de la vida. Sota aquest 
model els llinatges d’espècies poden mante-
nir la seva integritat enfront de l’intercanvi 
genètic interespecífic; n’hi ha prou que l’in-
tercanvi demogràfic sigui suficient. És més, 
la hibridació ja no és un problema; pot fins i 
tot ser una nova font de variabilitat sobre la 
qual actuï la selecció natural. Ni tampoc no 
ho és la transferència horitzontal.

La principal diferència entre els concep-
tes cohesiu i biològic fa referència al paper 
de la selecció natural en l’especiació. Enca-
ra que Mayr (1970) reconeix que cada espè-
cie ocupa un nínxol diferenciat, la qual co-



L’espècie horitzontal  147

sa dóna suport a la radiació adaptativa i al 
«progrés» evolutiu, defensa que la selecció 
natural no té un paper directe en l’especi-
ació. El seu significat està limitat a conser-
var la integritat de l’espècie mitjançant me-
canismes subsidiaris d’aïllament. Aquest 
punt de vista condueix forçosament a ne-
gar l’especiació en simpatria, com ja he dis-
cutit més amunt. Per a Dobzhansky (1937), 
el paper de la selecció natural és important 
només en el reforçament de l’aïllament pre-
zigòtic. Però, independentment de la seva 
importància (vegeu el requadre 1), el refor-
çament no dóna un paper clau a la selecció 
natural en l’especiació.

El punt de vista de Darwin sobre el pa-
per de la selecció natural en l’especiació és 
totalment diferent. No és cert, com molts 
autors han assegurat, que Darwin hagués 
deixat sense resoldre, o almenys sense en-
carar, el tema de l’especiació. El capítol iv 
de L’origen de les espècies, dedicat a la selec-
ció natural, és un compendi d’idees sobre 
com es poden originar les espècies, això sí, 
amb un paper primordial per a la selecció 
natural. De fet, tot el seu llibre està farcit 
de paràgrafs en els quals es discuteixen les 
condicions favorables per a la producció de 
noves formes per selecció natural. Darwin 
discuteix el valor relatiu de l’ecologia i l’aï-
llament, però no es cansa de vindicar l’acció 
bàsica de la selecció natural, encara que re-
coneix la importància de l’aïllament per ac-
celerar la divergència. Però que l’aïllament 
no és per a Darwin una condició necessària 
per a la divergència queda ben palès quan 
diu:

«El resultat (és a dir, la divergència) tot so-
vint es retarda molt a causa del lliure in-
tercanvi. Molts exclamaran que aquestes 
causes diverses són totalment suficients 
per neutralitzar el poder de la selecció 
natural. Jo no ho crec. El que sí que crec 
és que la selecció natural actua en gener-

al molt lentament, només en llargs inter-
vals de temps i només en uns pocs habit-
ants de la mateixa regió»

(Sisena edició de The origin, p. 84-85.)

Darwin no ignora l’intercanvi, un sinò-
nim darwinista de flux gènic, com a força 
que s’oposa a la divergència, però mai no 
considera la seva interrupció una condició 
necessària per a l’especiació. És la selecció 
natural la que, enfront d’altres forces opo-
sades a la divergència, principalment el flux 
gènic, dirigeix l’origen i el manteniment de 
les espècies.

Encara que Darwin coneixia el paper de 
la hibridació, no podia preveure la impor-
tància que està adquirint l’intercanvi genè-
tic arran dels estudis genòmics, tal i com 
hem presentat molt breument en aquest 
capítol. Estic convençut que si Darwin ha-
gués conegut aquests estudis no hauria tin-
gut cap inconvenient per substituir el seu 
arbre de la vida per una xarxa que repre-
sentés la diversitat biològica. Aquesta xar-
xa de la vida no exclou la idea pionera i 
visionaria darwinista de la ramificació, si-
nó que més aviat la inclou amb una imat-
ge d’intercanvis entre branques, com si fos-
sin empelts. Però, el més important és que 
el patró que estem observant actualment 
ens permet sospesar el paper relatiu de les 
barreres d’aïllament enfront dels proces-
sos adaptatius (p. ex., la selecció natural) i 
no adaptatius (p. ex., la deriva). El resultat 
d’aquesta anàlisi dóna cada vegada més su-
port al fet que la selecció natural és deter-
minant en la formació de les espècies, una 
idea totalment darwinista. D’aquí que el tí-
tol d’aquest capítol, que pot semblar agosa-
rat per als defensors de la visió clàssica de 
l’espècie vertical, amb barreres d’aïllament 
i transmissió gènica vertical exclusiva, ser-
veixi per vindicar el paper generador i co-
hesionant de la selecció natural darwinista 
en l’especiació.
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