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Han passat molts anys des que Darwin exposava la seva teoria evolutiva . N'han 
passat també uns quants des que es van redescubrir les lleis de Mendel. Malgrat 
tot, les llacunes per aconseguir una teoria evolutiva entenedora, possible i 
aplicable al món dels éssers vius , encara es mantenen. 
Es més , fins fa relativament poc (anys 60, 70), els fenòmens sotmesos a estudi 
per tal d'esbrinar algun senyal que facilités el llarg camí del coneixement 
evolutiu, ho han sigut sota l'òptica de disciplines considerades clàssiques com 
són la morfologia, l'anatomia i fins i tot en alguns casos per la fisiologia. Es 
últimament quan disciplines de nova fornada com l'immunologia, la citogenè­
tica , etc . , s 'han incorporat com a possibles eines de treball en el camp evolutiu. 

Montserrat Garcia i Caldés (Hospita­
let , 1 948) és doctora en ciències 
biològiques per la Universitat Autò­
noma de Barcelona. És professora 
agregada de biologia general a la 
facultat de medic ina de la UAB i 
investigadora a l 'Institut de Biologia 
Fonamental, dependent de la mateixa 
UOl versltat. 

,�\ En aquest article intentarem re ­
� 

I 
sumir breument els diferents in ­�",r tents d' i ntroduir les dades cito­

gennil}ues, s i més no en les discussions 
que les di verses teories evolutives tenen 
respecte a quins han sigut els possibles 
mecanismes evolutius que han portat els 
éssers vius al seu estat actual . 
En l'actualitat, la ci togenètica té, entre 
d'altres, dues qüest ions a resoldre: la in­
corporació dels canvis cromosòmics en 
una teoria general d'evolució, com un 
mecanisme evolutiu més ,  i conèixer quin 
és el paper jugat pels canvis cromosòmics 
en els processos d'especiació. Comenta­
rem més àmpliament el primer. 
De fet, malgrat la teoria cromosòmica de 
l 'herè nc ia ,  s 'accepta p lenament  i s 'ha 
comprovat l 'existència de canvis numè­
rics i estructurals en els cromosomes, no 
coneixem "cap" teoria evolutiva de tipus 
general que s'expliqui amb coherència i 
e ls  t i ngui presents  juntament  amb les 
mutacions dites puntuals a l'hora de re-

soldre preguntes com 
com i per què es manté una gran va­
riabilitat genètica 

- el! els significat/ s biològics d'aquesta 
variabil itat .  

Per Darwin, els éssers vius presenten una 
gran variabil itat provocada per l'existèn­
c ia de mutacions. Sobre aquesta variabili ­
tat actua la selecció natural per tal que hi 
hagi una adaptació progressi va dels éssers 
vius al seu hàbitat. Es a dir ,  tot simplifi ­
cant molt el problema, podríem conside­
rar que si una papallona té uns colors 
foscos és perquè en el lloc on viu, si els 
t ingués vius, hauria sigut ràpidament el i ­
minada pels seus depredadors, donat que 
el to de fons del seu hàbitat és fosc. 
Els neo-darwinistes i ncorporen la teoria 
cromosòmica de l'herència, la idea biolò­
gica d'espècies etc. El seu dogma central 
conti nua essent l'adaptació de les espècies 
al seu hàbitat . La selecció natural serà la 
força creadora de revolució actuant sobre 
les fonts de variació dels éssers vius. 
Aquesta variació és molt important en 
una poblac ió de reproducció sexuada. La 
mitjana d'heterozigots per un loci a in ­
vertebrats, é s  del 1 3  'X, i en vertebrats del 
6 % . En concret en l 'home dels 7 I !oci 
estudiats s'ha vist que h i  ha un 6,7 % 
d'heterozigotisme i sembla que el fet que 
les poblac ions  d ' i l les  present in  me nys 
variació genotípica i fenotípica que les 
poblacions que viuen a continents seria 
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La citognutica ti, el/tre d'altres, dues questiolls a resoldre: la 
illcorporació dels callvis cromosòmics en ulla teoria general de 
l 'evolució, i cOllèixer quill is el paper jugat pels ca,lVis cromosò­
mics en els processos d'especiació. Ell la il· lustració, reCOl/Struc­
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degut, e s  creu, a l  fet que les oportunitats 
per formar heterozigots són màximes a 
poblac ions que contínuament reben nous 
al · lels d'altres poblacions. (No és cap sor­
presa, doncs, que, en general, cada cop 
que es presenti un canvi en el medi, se­
gons els neodarwinistes, la poblac ió sigui 
capaç d'adaptar-s 'hi). 
Altrament,  ens cal recordar que en els 
organismes de reproducció sexual es con­
sideren fonts de variació: 
a) el resultat de recombinacions a meiosi , 
b) el procés meiòtic en si mateix (reduc ­
ció del nombre de cromosomes a la mei­
tat) i c) les mutacions gèniques successi­
ves . Aquestes mutacions, pels neodarwi­
nistes, són bastant freqüents i provoquen 
canvis continus, graduals, fortuïts, amb 

caràcter creatiu i a la llarga permeten 
l'adaptació completa al medi .  Tornem a 
veure , doncs, que segons aquests criteris, 
com més ant igues s igu in  les espèc ies ,  
aquestes es trobaran més ben adaptades al 
seu hàbi�at . i; per tant, no és possible la 
seva ext1 ncIO. 
Per aquesta escola aquests tres factors , 
j untamen t  amb l ' aïl la men t  geogràfic ,  
p rovoquen en  una població var iac ions 
que quan es difonen permeten l'aparició 
de noves espècies. En comptades oca­
sions admeten, però, que un al · lel, en si 
mateix neutre, es pugui difondre conjun­
tament amb un gen que s�estigui seleccio­
nant, al qual es trobi íntimament unit .  
Amb aquests p lante j ament s ,  e l s  é s sers 
vius cada cop estarien més ben adaptats 
al seu hàbitat ,  la  var iac ió d 'aquest s ,  
doncs, hauria d'haver anat disminuint, é s  
a d i r ,  s'hauria d'haver arribat a una ho­
mogeneïtzac ió .  A quest fe t ,  segons els 
mateixos neodarwin istes s'evita gràc ies a 
fenòmens com : 
- l'heterosi (superioritat dels h íbrids): per 
exemple  l ' anèmia  fa lc i forme ,  malalt ia 
mortal en homozigosi ,  és molt freqüent 
en hete rozigos i .  Aquesta elevada fre ­
qüència s'explica, observant l'avantatge 
selectiu dels heterozigots vers el palu­
disme, malaltia a la qual són més res is­
t e n t s  que e l s  h o m ozigots  norm a l s .  
Aquest  fe t ,  pe rò ,  provoca a l  mate ix  
t emps  l ' apar ic ió  d 'un  a l t re  probl ema :  
com s'esdevé i pe r  què en ocasions la 
substitució dels h íbrids pels homozigots 
de l'al · lel mutant . 
- l'efecte fundador: creació d'una nova 
població a partir d'un grup molt restrin ­
git d' individus que poden presentar ca­
racterístiques prou particulars, de manera 
que la nova població ,  propera en  el 
temps i l 'espai de la primera és força 
diferent en al · le1s . 
- la deriva genètica: manteniment o de­
saparició d'un al · lel per l'atzar. 
- etc. 
Segons, però, d'altres autors i entre ells 
els neutralistes, el pol imorfisme es man­
tindrà com un equilibri entre la mutació 
que produeix contínuament variació i la 
deriva que la manté o provoca la seva 

pèrdua (concepte ,  a l t rament ,  no ge ns 
allunyat dels neodarwi nistes ! ) .  Les  muta­
cions, almenys moltes d'elles, són neu� 
tres, per tant no presenten avantatges n I  
desavartatges selectius, i la  freqüència de 
mutació vi ndrà donada per l'estructura i 
funció que tenen les molècules i no per 
les condicions ambientals en què es tro ­
ben. Com a exemple, e s  pot comentar el 
cas de la histona HIV, prot6na feta de 
1 0 2  ami noàc ids (aac . )  que contribueixen 
a la compactació de l largs fi la me nts 
d'ADN . Com a màxim,  entre la histona 
HIV d'un bou i la d'algunes plantes amb 
flors, per exem ple, només trobem 1 0  aac. 
diferents. La seqüència d'h istona HIV ha 
sigut quasi totalment conservada per la 
selecció natural perquè la compactació de 
l'ADN ha de ser feta gràcies a tota la 
molècula .  D 'a l tres molècule s ,  com per  
exemple el fibri nopeptid A representa e l  
cas  contrari , l e s  diferències entre la  que 
pertany a l'ase i la del cavall és de 4 a,ac . 
sobre 16 que són el total .  Aquesta molè­
cula només té un aminoàcid com a centre 
actiu. 
Un dels arguments més forts a favor de 
la teoria neutralista de l'evolució és l'apa­
rent constància del nombre de substitu­
cions d'aminoàcids per any en línies fi lo­
genèticament separades; es considera que 
les substitucions d'aminoàcids no pate i ­
xen selecció natural ( són neutres) i llavors 
la taxa de substitució és equivalent a la 
taxa de mutació, que és constant, però 
s 'ha de recordar tam bé que les taxes 
d ' evolució són d i ferents  per  d iv erses 
proteïnes (segons la funció de la proteï­
na). 
És a dir ,  pels neutralistes, a més a més de 
la se lecc ió natural .  " ex is t i r ia" l 'atzar .  
D'aquesta manera ,  la selecció natural ac­
tuaria a l'estructura secundària i terciària 
de les macromolècules i nformacionals se­
gons les condicions ecològiques i sempre 
com a selecció negativa. 
Altrament, s i l 'evolució consisteix veri ­
tablement en l'aparició de funcions bio­
lògiques noves, s'han de crear nous gens 
que ,  segons els neodarw i n i s tes ,  només  
sorgi rien de la modificació de  gens ja  
existents : d 'un gen A pefectament adap-
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tat i per mutacions aleatori es hauria de 
so rgi  r - ne un  a l t r e  tam bé  fa vorab le . 
Aquest pas, donades les característiques 
j a  e sme ntades que pels  neodarw in i s tes  
tenen les  mutacions, només seria possible 
amb intermediaris que si fossin desfavo­
rables quasi amb tota seguretat serien eli ­
minats per la selecció naturaL la qual coa 
impediria l'obtenció d'aquesta altra fun­
ció. Aquest problema s'evitaria conside­
rant la selecció natural com una força 
conservadora de les funcions biològiques 
adqui rides i els seus gens corresponents 
(la selecció natural tan sols podria el imi­
nar al lò que no servís per adaptar-se mi­
llor a un hàbitat) i donant entrada com a 
mecan i sme  evolut iu a les  duplicac ions  
gèniques (com per  exemple seria e l  cas  de 
l 'hemoglob i na ,  les  immu noglobul ine s ,  
etc). als processos de  poliploïdització ( a  
vertebrats sembla que només e s  pot haver 
donat a pe ixos i a amfibis), i a la possib i­
l itat de consecucions de nous gens mit­
jançant elements extracromosòmics com 
plàsmids, virus . . .  De fet ,  sovint ,  s 'ha 
observat l 'existència d'una associació en­
tre evolució reguladora i duplicacions gè­
nIques .  
També s 'ha de tenir present que les du­
plicacions gèniques abans de ser realment 
útils com a creadores de noves funcions, 
poden haver passat per l 'etapa de forma­
ció d' isoenzims (enzims diferents codifi ­
ca t s  per  gens  d i ferents  però que  a l a  
vgada són tan poc diferents que servei­
xen per fer les mateixes funcions) de ma­
nera que es puguin donar mutacions no 
favorables en  un d ' e l ls a lmenys sense  
greus problemes per  a l s  organismes que 
les presentin .  
Altrament l a  seva formació passa per  dos 
tipus de processos : la poliploïdització i/o 
recombinació genètica desiguaL que pro­
voca l'aparició de gens en tàndem. 
Arribats aquí i pensant que hi  ha canvis 
en  les diferents línies taxonòmiques molt 
difícils d'explicar per micromutacions o 
mutacions gèniques, s ' introdue ix la idea 
que els mecanismes de regulació gènica 
han d'haver jugat un paper força impor­
tant en  processos d'evolució anatòmica, 
adquisició de noves habil itats metabòli -

ques, . etc. Es tractaria de  mutac ions que 
afectessin la col· locació dels gens en els 
cromosomes, entre aquest hi hauria les 
anomenades mutacion.; cromosòmiques . 
Els canvis seqüencials provocats en els 
gens estructurals sembla que serien d' im­
portància secundària, la qual cosa corro­
boren els estudis de mapeig de gens .  S'ha 
fet també el suggeriment que revolució 
té de comú denominador un nou balanç 
d ' interaccions gèniques (en les quals evi­
dentment els  gens re&uladors juguen un 
paper molt important) . 
Els neodarwinistes, de fet, han incorpo­
rat els canvis cromosòmics en el seu cos 
de doctrina però sempre com un fet cola­
teral que tenint com tenery una influència 
important en la recombinació genètica 
són importants també a l'hora de mesurar 
la variabilitat . Per exemple, els canvis 
tipus i nversions (a Drosophila) provoca­
rien la formació de supergens {blocs de 
gens que s 'hereten junts) tot bloquejant la 
recombinació: en aquest cas almenys les 
i nversions podrien ser considerades com 
un mecanisme estabil itzador de l'adapta­
CIO. 
Sovint es parla, doncs, de l 'existència de 
macromutac ions .  L 'evolució s 'haur ia 
produït per salts bruscs, la qual cosa co­
rroborarien les  dades paleontològiques .  
Els  neodarwinistes parlen de la  imper­
fecció d'aquestes dades, de la qual cosa 
ningú no dubta, però el que és cert també 
és que fenòmens de conversió progres­
s iva d'una espècie en una altra no es 
coneixen.  Els canvis ,  doncs, haurien s i ­
gut de tipus brusc , i permetrien el pas 
d'una espècie a una altra .  En aquest sen­
tit ,  últimament es parla bastant de la teo­
ria dels equilibris a intervals, teoria que 
defensa que la majoria dels canvis evolu­
tius són esdeveniments ràpids, la majoria 
de les vegades i nstantanis ,  des del punt 
de vista geològic ,  que es presenten en el 
si de petites poblac ions que es troben 
aïllades a les voreres de la poblac ió gene­
ral. 
Pels neodarw inistes les macromutacions 
serien únicament el resultat d'un acumu­
lamem gradual de m icromutacions que 
en un moment donat provocarien un salt 

qual itatiu i permetrien l'aparició d'una 
espècie nova, però generalment es cons i­
deren el resultat de mecanismes evolutius 
com ara poden ser els canvis cromosò­
mics. Aquestes sembla que es donen es­
pontàniament en un de cada 5 00 indivi­
dus, e ncara que les  que sobrev iuen a 
revolució són probablement una de cada 
1 04 o I O l . 
Els mecan i smes  d ' evolució cariotÍ p ica 
són indubtablement complexos i necess i ­
ten ser estudiats a diferents nivells, des 
del molecular i cel · lular fins al de pobla­
ció i fi ns i tot filètic . Es més, compren­
dre revolució dels  car iot ipus im pl ica ,  
cre iem, conèixer la  interpretació de les 
diferències cariotíp iques dels individus, 
poblacions i espècies: translocacions, in­
versions, duplicacions, delecions, varia­
cions en la quantitat d'heterocromatina, 
etc. 
La mida de canvi en el nombre de cro­
mosomes és unes 20 vegades més ràpid 
en mamífers que en amfibis (tot es podria 
reescr iure canv iant  amfib is  per ocel ls ) .  
M e n t r e  n o m é s  h a n  s igut  n e c e s s a r i s  
3 . 5  X 1 06 anys per diferenciar e l  nombre 
cromosòmic en 2 espècies, per desenvo­
lupar les mateixes diferències entre 2 es­
p è c i e s  d ' a m fi b i s  s e ' n  n e c e s s i t a r i e n  
7 0  x 1 06 Altrament la mida d'evolució 
proteínica entre tots dos grups és pràct i­
cament igual .  
Les diferents reorganitzacions gèniques 
(que es consideren aconseguides mitjan­
çant  e l s  canvis cromosòmics) poden ser 
més importants que les mutacions pun­
tuals com a font de canvis evolutius en 
anatomia (e ls  mamífers presenten un grau 
d'evolució anatòmica molt elevat). No es 
coneix, però, la relació e ntre els dos fe­
nòmens .  Podria ser que la relació fo�in­
d i recta : l e s  mutac ions c romosòm iques 
actuarien de barrera de fertilitat que faci ­
l i taria l'especiació o l'especiació podria 
faci l i tar llavors revolució fenotípica. Es 
cons ideren també fenòmens paral · l e l s ,  
com el de la pèrdua evolutiva de la pos- ' 
sibilitat de fer hibridacions i nterespecífi ­
ques ( fenomen molt accentuat a mamí­
fers) degut, es creu, al fet que si 2 espè­
cies tenen mecanismes de regulació de 
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l 'expressió dels gens diferents durant el 
desenvolupament embrionari, no es pot 
arribar a formar cap híbrid adult. Les 
raons d'aquesta ràpida evolució cromosò­
. mica podríem veure-les en  l'estructurac ió 
social de les poblacions de mamífers. 
De fet, la comprovació de l 'existència de 
mecan i smes  cromosòmics ,  com a ele ­
ments diferenciadors entre les espècies i 
malgrat que no ens és vàlida l'afirmació 
una espèc ie-un cariotip, ens fa pensar en 
la poss ib i l i tat  que ex i s tís relació amb 
l 'origen de les e spèc ie s .  A ltrament ,  la 
d i s junt iva de si l ' evolució car iotípica 
provoca processos d 'especiació o si són 
aquests els que permeten i faciliten l'apa­
r ic ió de canv i s  cromosòmics cont inua 
sense resposta . 
U na teoria explicitada últimament i que 
no s 'oposa en els seus trets fonamentals a 
la dels neodarw inistes malgrat que intro­
dueix de ple el paper dels canvis cromo­
sòmics, seria la teoria anomenada "en 
cascada" . Els grans grups taxonòmics es 
caracteritzarien per poder passar en la 
seva evolució per tres etapes : 
- Estadi I :  s 'h i  donaria una diversifica­
ció ràpida, amb membres del grup po­
brament adaptats al seu hàbitat tant mor­
fològicament com cariotípicament. Cada 
subgrup es caracteritzaria per diferents 
canvis cromosòmics que haurien prmro­
cat d iverses reorganitz�tions gèniques. Es 
en  aquest sentit que. s�ha parlat de l 'exis­
tència de l'anomenat principi d'ortoselecció 
cariotípica (anomenada· · també de canvis 
homòlegs): s 'anomenaria així la tendència 
que canvis estructuralment s imilars que 
s'extableixen en  un membre d'un cario­
t ip ,  s ' estable i x i n  també en els altres 
membres del ·h'll.te ix ca 1'iotip . 
S 'han buscat d i ferents  expl icac ions a 
aquest fenomen: 

a) per raons desconegudes, uns determ i -
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nats tipus de reorgall ltzaClons es presen­
ten correntment en uns cariotips mentre 
�ue en d'altres no s 'hi  donen quasi mai .  
b) sembla bastant difícil de creure que els 
canvis cromosòmics es donin gràcies a 
raons externes i més aviat es té tendència 
a pensar que són deguts a causes internes. 
c) el nombre de cromosomes així com la 
mida i forma han de complir unes condi­
cions que s iguin compatibles amb les  ca­
racteríst iques ce l · lulars ,  és a d i r ,  una 
reorganizació cromosòmica provoca un 
canvi d'arquitectura cel · lular, en la qual 
cosa no seria d'estranyar que intervingués 
l 'embolcall nuclear. 
- Estadi I I :  l 'evolució cromosòmica es 
trobaria molt més canalitzada perquè les 
reorga n izac ions  gèn iques es troben j a  
raonablement adaptades i en aquest punt 
les reorganitzacions cromosòmiques són 
generalment seleccionades perquè servei ­
xen per  trencar grups de lli natge adequats 
a l 'hàbitat on viuen .  Com a resultat po­
den determinar-se homologies entre an­
t ics  i morfològicament molt diferents gè­
neres en una mateixa família. Es pensa 
també que les mutacions gèniques t in­
dr ien força pes  e n  aquest estadi .  
- estadi I I I :  quasi tots els cariotips són ja 
essencialment òptims, quasi totes les 'mu­
tacions cariotípiques són no adaptatives i 
el lli natge esdevé cariotípicament estable .  
L'únic tipus d'evolució "possible" seria la 
gènica. El punt final d'evolució cariotí­
pica en una categoria taxonòmica pot ser 
més llunyà que en d'altres, i el procés no 
té per què ser totalment i globalment 
homogeni  per al grup estudiat. 
Podem veure, doncs, com el model ex­
plicitat ins i s te ix en la  natura adaptativa 
e n aquest cas del cariotip i afegeix que 
aquest és un component important en 
l 'estratègia adaptativa de l'organisme, i 
això malgrat que en  alguns casos es con­
sideri la possibilitat que en  qualsevol dels 

Diferents tipus de reorganitzacions cro­
mosòmiques. 
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tres estadis puguin presentar-se canvis 
cromosòmics amb poca o sense impor­
tància selectiva que puguin arribar a im­
plantar-se .però sense gaire importància 
en e l s  p roce s so s  evo lu t i u s .  Torn e m ,  
doncs, a les idees neodarwinistes, mal­
grat que s ' incorporin els canvis cromosò­
m ics com a mecanisme evolutius. 
r aquí este m !  

( Montserrat Garcia i Cald é s  ) 
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