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Vull dedicar aquest llibre al record de dues persones
que han tingut una gran influencia sobre la ciéncia
biologica a Catalunya i, més en particular, en la meva
manera de veure levolucio, per més que els meus
possibles errors en cap cas se’ls hagin d’atribuir a ells:
Ramon Margalef (1919-2004), ecoleg de projeccio
mundial i mestre per tants motius, que va desvetllar
les connexions entre levolucid i la successid ecologica,
i Lynn Margulis (1938-2011), una cientifica eminent
i una dona coratjosa que, lluitant a contracorrent, va
formular la teoria endosimbiotica per lorigen de la
cel-lula eucariota i va defensar la importancia de la
simbiogeénesi en levolucio.
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Proleg

Aquest text és una ampliacio, i un aprofundiment,
dalguns temes que he tractat a Biografia del Mon
(Terradas, 2006) i en treballs més breus (Terradas,
2005; Terradas i Pefiuelas 2009, 2012). El lector pot
trobar, sobretot en la primera daquestes referén-
cies, un tractament més general. Des que escrivia
aquell llibre fins ara, els meus coneixements han
augmentat (fent el balang entre el que he apres i el
que he oblidat), i la meva percepci6 del que sé és ara
més licida i em fa pensar encara més que aleshores
que no sé practicament res i que tot és molt més
complicat del que jo creia, i també del que creien els
molt més entesos que jo. Tot i aixi, entre els dubtes i
interrogants que marquen el cami que he seguit, el
rumb no ha canviat de manera substancial.

Estic convencgut (perd només és el que em sembla
a mi, perque és ben licit pensar que existeixen al-
tres prioritats i urgéncies) que la primera feina de
la ciencia és donar una explicacié de com el joc de
la materia i lenergia han generat espontaniament
aquesta prodigiosa realitat de la que formem part,
encara que en tinguem una percepcié molt parcial
i molt esbiaixada, i el que potser és més dificil, una
visié des de dins. Es una feina que, en cercar dex-
plicar el mon, abraga una part substancial del que
havien tractat la filosofia i les teologies.

També estic persuadit que molts dels reptes intel-
lectuals que planteja aquest intent dexplicacié son
encara fora del nostre abast, i potser alguns hi
romandran sempre. Perd no sé imaginar aventu-
ra més estimulant que la del procés col-lectiu del
coneixement, avancant, incansable, entre les im-
menses dificultats de la realitat complexa i canvi-
ant al llarg d’un procés historic, i malgrat les mol-
tes trampes ideologiques i psicologiques que les
nostres propies ments ens paren.

El volum del que s’ha escrit i sescriu sobre les
qiiestions evolutives que fan lobjecte d'aquest text
és tan enorme que tota pretensié de sintesi seria
ridicula. Cada un dels apartats que tracto ha estat
objecte de milers de planes i ha donat lloc a mul-
tiples teories enfrontades que reviscolen un cop
i altre sota noves formes, o es tornen a engipo-
nar sota formes només lleument modificades. Ho
discuteixen amb passio els especialistes i jo no en
sOc, aixi que no pretenc aclarir el que per ells és
espés. No minteressa, ni puc, donar compte de tot
aixo, vull sobrevolar-ho per fer esment d’alguns
coneixements nous que m’han impressionat espe-
cialment i que em penso que demanen un refor¢
de la teoria. Reconec que he fet molt d’as de re-
vistes interdisciplinaries com ara Nature, Science o
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PNAS, i de les referencies que fan a treballs publi-
cats en altres llocs, que he consultat directament
sempre que he pogut. Aquesta manera de fer seria
absurda en un llibre de text, perqué per escriure’ls
en un llibre de text cal esperar que els nous conei-
xements estiguin ben contrastats. El que us pro-
poso és més aviat un aplec personal d’interessos
que miro dencabir dins un marc conceptual. Per
aquest motiu, el que teniu al davant és una “obra
en construccié’ que, idealment, shauria danar
posant al dia com qui diu cada setmana. Per aixo
empro moltes referencies dels anys 2010 a 2014.

No sdc qui per entrar en controversies que han
tingut, i encara tenen, aquestes persones molt més
preparades que jo, perd no mabstindré dasse-
nyalar algunes idees que m’han convengut més o
certes mancances o interpretacions massa parcials
que crec entreveure en els debats.

Suggereixo tres estadis claus que defineixen can-
vis essencials en la manera denfocar levoluci6 a
partir del segle XX. El primer estadi es caracterit-
za per mirar la vida com una informacié que es
transmet, amb més o menys errors. Aquest esta-
di té alguns moments culminants, entre els quals
podem destacar el descobriment de la doble helix
per Watson i Crick, el desxiframent del codi ge-
netic, els treballs de Barbara McClintock sobre les
transposicions en el genoma o lestabliment per
Crick del dogma central de la biologia molecu-
lar. EI segon estadi té com a mot clau regulacio:

| Noticies sobre Evolucié

de quina manera la informacié passa del genotip
a lexpressié fenotipica. Conrad Waddington va
llencar el tema amb la seva idea de canalitzacié i
amb l'invent del mot “epigenetica’, i els enormes
aven¢os que s’han fet en aquests camps han posat
de manifest que existeix un codi genetic i altres
codis superposats molt importants, alhora que ha
crescut una ciéncia, la genetica del desenvolupa-
ment, que comenga a fusionar-se amb la tematica
evolutiva als 1980°s amb gent com Pere Alberch
mitjancant el que es coneix com levo-devo. El ter-
cer estadi apareix quan el pensament evolutiu es
gira més decididament cap al fet que el genoma no
és quelcom isolat que canvia per accidents, sind
que tot en la vida és un procés col-lectiu d’interac-
cions (Waddington també va ser un precursor en
advertir que no era bo centrar-se en els gens i no
tenir en compte com interactuaven amb els seus
productes per configurar el fenotip, i Ernst Mayr
o Richard Lewontin van destacar la importancia
de les interaccions). Entre aquestes interaccions,
trobem els intercanvis de material genétic. El ge-
noma canvia molts cops per incorporacions. No
sé a qui sha datribuir el primer descobriment de
transferencies geniques horitzontals (entre espe-
cies diferents) en el mon dels procariotes, pero si
que puc dir que un pas crucial en aquest tercer
estadi fou degut a Lynn Margulis i a la seva teo-
ria de lendosimbiosi serial, que demostrava que
les incorporacions podien ser dorganismes sen-
cers i apuntava que la simbiogenesi ha tingut un
paper decisiu en levolucio i que es pot parlar de



selecci6 a nivell de I'holobiont. Lecologia evoluti-
va, amb nocions com la de construccié de ninxol,
els avencos medics sobre la microbiota humana i
molts altres camps de les ciéncies biologiques han
fet també aportacions en aquest estadi de la com-
prensié evolutiva de la vida vista com un procés
devolucié interactiva o de coevolucio (terme in-
troduit per Paul Ehrlich) i jo crec que l'aportacié
de Ramon Margalef en destacar la importancia de
les adherencies entre evolucio i successio ecologi-
ca ha estat també molt rellevant.

Informacid, regulacid, interaccié: si hom hi pensa,
son aspectes que els biolegs i naturalistes sempre
han tingut presents, especialment fisiolegs o eco-
legs. La seqiiéncia en que els he presentat només
vol indicar lemfasi que han rebut entre els estudi-
osos de levolucié des de les primeres decades del
segle XX fins ara (inicialment, en rebé més la in-
formacio, després informacié i regulacio, ara tots
tres), i en faig sens dubte un relat massa esquema-
tic perd majuda a organitzar la meva seleccié de
fets i teories en aquest llibret.

He deixat per al final de la seqiiéncia un aspecte
de Tevolucié que afecta espeécies de vida social i,
en especial, lespécie humana. Em refereixo a la
cultura. Amb la cultura, la vida inventa una nova
manera dacumular i transmetre informacio, que
esdevé un nou element en el procés collectiu,
coevolutiu. La cultura, producte de la vida, té la
seva propia evolucid, no tant sotmesa a seleccid

natural, perd també existeix una coevolucid de la
cultura amb la vida. Sescau potser citar una fra-
se del discurs que va pronunciar Edward Osbor-
ne Wilson quan va rebre el Premi Internacional
Catalunya de la Generalitat I'any 2007, frase que
Joandomeénec Ros recull també en el seu proleg a
la traduccié que ha fet del llibre de Wilson Cartes
a un jove cientific (editada per Rosa dels Vents a
Barcelona el 2014):

Cada cultura i cada llengua és una obra mestra,
construida en la seva incomprensible bellesa per
la interaccio dels humans sobre el seu entorn.

De manera semblant, cada espécie, cada produc-
cié viva de la natura, s’ha construit per la interac-
ci6 de la materia i lenergia, en un procés constant
i col-lectiu dacumulacié d’informacio, creacié de
mecanismes reguladors per a I'is daquesta infor-
maci6 i constants intercanvis i incorporacions. El
resultat és la incomprensible bellesa de la natura.
La bellesa és incomprensible, pero com s’ha cons-
truit la vida, o com s’han construit les cultures i les
llengiies, son processos comprensibles pel que fa
als mecanismes, i provar de desxifrar-los (amb la
gran dificultat que suposa sempre desxifrar pro-
cessos que s’han desenvolupat historicament) és
una tasca meravellosa i apassionant.

Molt del que dic en aquest llibre procedeix del que

diuen altres. Quasi tot. I, en bona part, com ja he
comentat, sén coses que no han passat encara pel
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sedas dels temps. Tenen, en canvi, l'atractiu de les
noticies que shan de donar amb prudencia abans
d’acceptar-les perd que ens estimulen a pensar
en possibilitats noves. He mirat de posar les re-
feréncies pertinents quan esmento o reprodueixo,
sovint de manera quasi textual, els escrits d’altri.
Aix0 ajudara el lector a reconeixer, per la data del
treball, allo que potser és massa recent per consi-
derar que no es tracta de coneixement ben esta-
blert i, tal vegada, podra, si vol, donar una ullada
al text original, molt sovint assequible, si no sen-
cer almenys en resum, a la web.

No em fa res que se m’acusi de retallar i engan-
Xar, encara que crec sincerament que no és aixo
el que he fet. S6c ecoleg i no genetista, bioleg
molecular, etoleg, paleontoleg o qualsevol altra
cosa. El meu primer objectiu en aquest text va
ser fer-me una composicié de lloc una mica més
actualitzada de la que tenia. El segon, ara, és ofe-
rir-la, tal i com la he interpretat, a altres perso-
nes, per si els serveix, dient-los on poden anar a
aprofundir més en cada cas. Aixo no vol dir que
no doni opinions personals en alguns punts, i la
seleccié que faig ja té forca de personal. En dono
dopinions, tot advertint que les meves opinions
no tenen importancia; les dono sobretot per si
algu em fa el favor de treure'm dels meus errors,
per saber si la idea que m’he fet del tema és, en
conjunt, acceptable o conté embolics i malente-
sos. No pretenc aprofundir gaire en els camins
més teorics (als interessats, els recomano un lli-
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bre recent en catala, Moya 2013). Espero que el
present text sigui util a professors i professionals
de les ciéncies de la vida i altres cientifics que vul-
guin fer un esforg d’actualitzacié en aquest tema
decisiu, en el qual les novetats sdn constants.

Entendre levolucié és una manera dentendrens
nosaltres. Aquest pobre intent meu pot semblar
d’'una pretensid excessiva, pero ja es despren del
que acabo de dir que no tinc altra pretensio sind
la de mirar destar al corrent i lligar alguns caps.
En tot cas, cap tema em sembla més apassionant.

Barcelona-Bellaterra, febrer de 2014



I. La revolucio de Darwin

Tota la comprensi6 cientifica de la biologia descan-
sa sobre el fet evolutiu. Levoluci6 és fonamental, no
només per als genetistes i paleontolegs, sind també
per a microbiolegs, ecolegs, immunolegs, etolegs,
o en qualsevol aplicacié de la biologia, com les que
es relacionen amb lagricultura o la medicina. Per
tant, és evident que necessitem una teoria evoluti-
va forta i ben desenvolupada. ;La tenim? La meva
impressio és que la teoria de que disposem, que ha
semblat suficient durant decades, ja no enllaga prou
bé els diferents camps, que sengrandeixen molt de
pressa, i que caldria ampliar-la i fer-la capa¢ dab-
sorbir l'allau de nous coneixements que ens vénen
de totes aquestes disciplines. Pero aixo no sha de
prendre com si fos una critica al darwinisme. Al
contrari, lesséncia de laproximacié darwiniana
es manté ben solida i és més que mai la base de la
nostra comprensio de la biologia i de les disciplines
aplicades, com la medicina o l'agricultura.

Les proeses de Darwin, en publicar el monumental
Origen de les espécies fa una mica més de 150 anys,
i d’Alfred Rusell Wallace (amb el seu article On the
tendency of varieties to depart indefinitely from the
original type), del qual es commemora el centenari
de la mort el 2013, foren demostrar que levolucié
existia i lexplicaven causes naturals, que tots els or-

ganismes tenien un origen comu i que la selecci6
natural hi feia un paper determinant. Es dificil exa-
gerar la repercussi6 del conjunt daquestes tres teo-
ries diferents en el pensament contemporani. Sobre
aquest grup de teories s’ha continuat treballant des-
prés, alhora que han augmentat molt, i de pressa,
els coneixements en una munié de tematiques que
sOn pertinents en parlar devolucid. A causa de les
notables sorpreses que la recerca continua produ-
int i a la complexitat dels fenomens de la vida, no
és estrany que, encara avui, no s’hagi desenvolupat
completament una teoria unificada capag de lligar

Fig.1. A) Charles Darwin. Foto: J. Cameron (PD via Wikimedia
Commons); B) Alfred R. Wallace. Imatge: Linnean Society of
London (PD via Wikimedia Commons).
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camps com, per exemple, la biologia molecular, la
genetica de poblacions, la paleontologia, el desen-
volupament o lecologia.

Pero6 tornem a Darwin. Malgrat l'acumulacié d'in-
dicis que va reunir, com que en aquells temps se
sabia ben poc de 'heréncia i, a més, ell no va arribar
mai a coneixer els treballs de Mendel, i no se sabia
absolutament res de la biologia molecular, les ex-
plicacions que podia donar dels fets indicadors de
la realitat de levolucio, tot i que avalaven un canvi
radical en la comprensié del mon, eren limitades
en molts aspectes. No podem oblidar, per exemple,
que Darwin, quan parlava de la variabilitat propia
de cada espécie, es referia a les diferéncies que ob-
servava entre individus, la gran majoria de les quals
ni eren genetiques ni ell tenia manera de saber si ho
eren. Es realment notable que, en aquestes condici-
ons, Darwin encertés en les qiiestions essencials, a
I'hora que es fan comprensibles el seu gradualisme
radical i la seva acceptacio de la possibilitat d'algun
mecanisme lamarckia relacionat amb I'is i el dests,
posicions que avui poden semblar discutible la del
primer cas, i obsoleta la del segon.

Tant ell com Wallace van indicar que el mecanis-
me evolutiu més important havia de ser la seleccié
natural, actuant sobre la variacio6 preexistent entre
els individus de cada especie. La teoria de Darwin
i Wallace de la seleccié natural, a I'inici ni de bon
tros acceptada per tots i, fins i tot, descartada du-
rant forca temps per molts, que preferien explicar
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el mecanisme de diversificacié per vies no selec-
tives (ortogenesi, herencia de caracters adquirits,
etc.), ha acabat obtenint un consens practicament
universal entre els cientifics, bé que no sense ma-
tisos en alguns casos. Un aspecte crucial i ben nou
del seu plantejament fou separar allo que era in-
terior en els organismes del que era exterior: els
organismes generaven variacions que es podien
heretar i el medi les destriava (vegeu Lewontin,
2000). Pero l'aportacié de Darwin no es va limitar
a dir que levolucid era un procés de variacio, se-
leccié i herencia, com en part veurem.

Per l'analisi de les diferents teories incloses en
la visi6 darwiniana de l'evolucié existeix molta
literatura, pero crec molt recomanable el llibre
de Mayr (1991).

Lorigen comu

Es notable, en canvi, que una altra idea de Darwin,
que tots els organismes tenen un origen comu, si
que fos molt aviat acceptada per la majoria de ci-
entifics, tot i que llavors no era possible demostrar
aquest origen comu amb dades experimentals. La
demostracié experimental no va venir fins moltes
decades després, quan es va veure que tots els or-



ganismes comparteixen el mateix codi genetic de
quatre bases, i ara es confirma dia a dia amb les
noves tecniques filogenetiques.

En els temps immediatament posteriors a Darwin,
lacceptacié de lorigen comu fou més filosofica que
cientifica: la majoria dels cientifics van optar per do-
nar a la diversitat biologica una explicacié natural, i
per descartar lessencialisme i la creacié especifica
de cada especie. Alguns que eren creients tendiren a
posar laccid creativa al comencament de tot, que era
molt més enraonat que pensar que Déu hagués creat
totes i cadascuna de les especies existents amb tots els
seus detalls: aixo darrer semblava exigir que les espe-
cies presentessin una perfeccié que, de fet (per més
que les meravelles de la vida ens poden enlluernar),
no existeix en la natura, on els experts troben molta
graponeria oportunista i molts vestigis mancats de
funci6 actual, i obligava, a més, a suposar que, després
de cada extincid, shaguessin produit nous actes cre-
atius per explicar les espécies que venien a substituir
les desaparegudes. Era molt més logic acceptar que tot
shavia generat a partir dun mateix origen, en un pro-
cés de “ramificacié” diversificadora, i que, si Déu hi
havia intervingut, ho havia fet només en I'inici, creant
les condicions per fer possible levolucid. Aquest punt
de vista I'havia anticipat Lamarck mig segle abans de
Darwin: després de defensar que les especies canvien
i que la natura sorganitza ella mateixa en resposta a
les necessitats (i aixo des de les funcions biologiques
més senzilles fins al raonament), va escriure en la seva
Filosofia Zoologica (Lamarck 2007):

sAdmiraré menys la grandesa del poder daquesta
primera causa de tot si li ha plagut que les

coses siguin aixi que si, per tants actes de la

seva voluntat, shagués ocupat i socupés encara
continuament dels detalls de totes les creacions
particulars, de totes les variacions, de tots els
desenvolupaments i perfeccionaments, de totes
les destruccions i de totes les renovacions, en una
paraula, de totes les mutacions que sesdevenen
generalment en les coses que existeixen?

Les actuals teories creacionistes i del disseny
intel-ligent (aquesta, amb infundades pretensions de
ser cientifica, vegeu Peret6 2010) han nascut d'un fo-
namentalisme molt més regressiu, i no fan altra cosa
que entrebancar el progrés de la nostra comprensié
collectiva de la vida, com sempre ho va fer el crea-
cionisme al llarg dels segles. Lassenyat comentari de
Lamarck no els satisfa, els uns perque creuen en la
literalitat dels textos considerats sagrats, els altres
perque no es volen desprendre de la idea d'un cons-
tant intervencionisme divi (que Giordano Bruno va
ridiculitzar enumerant molts fets banals que tenen
lloc simultaniament, com la caiguda dalguns cabells
en passar una pinta —sen fixa Déu el nombre i el lloc
on cauen?- o la dispersio en trajectories diferents
dun grup de formigues sota l'amenaga d'un peu
—s;determina Déu la trajectoria de cadascuna?-, pero
a Bruno el van cremar per heretge) i, per tant, en fer
intervenir Déu a cada pas, el fan responsable de tots
els bunyols dels que esta farcida la historia evolutiva,
ila nostra de passada.
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Origen de les espécies

Tot i que en la natura es troben nombrosos exem-
ples de transicid entre espécies, el fet és que, lle-
vat del mon dels procariotes, resulta molt natural
distingir especies, perque les discontinuitats son
prou clares en moltissims casos. I, tanmateix,
lespeciacié no és un problema simple, ni ho és
la definici6 despecie. De fet, Darwin, tot i el titol
del seu llibre de 1859, quasi no tracta lespecia-
cid, perqué no podia fer-ho. Lespeciaci6 és més
facil dentendre en aquelles situacions en que
dues poblacions queden geograficament separa-
des, situacié que impossibilita lentrecreuament,
i permet que, al llarg del temps, evolucionin al
seu aire, divergint (especiacio al-lopatrica, que
autors com Mayr van considerar practicament
la unica possible). Perdo Darwin defensava que
les espeécies havien de poder apareixer també de
manera simpatrica, quan dues o més poblacions
ocupaven ninxols separats en un mateix territori,
i el temps li ha donat la rad.

Les radiacions evolutives, com les dels ciclids afri-
cans, mostren que levoluci6 simpatrica és, en efec-
te, perfectament possible i, en realitat, freqlient.
Les raons de laillament reproductiu que acaba per-
metent la diversificacié simpatrica no sempre son,
pero, conegudes ni uniques. Per desxifrar-les, en

cada cas sThauria de recdrrer a una combinacié de
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técniques ecologiques, genetiques, etologiques i de
biologia molecular que encara és dificil veure reu-
nides en un equip de recerca.

Més endavant, ens referirem al concepte despe-
cie, pero val la pena avangar que en una serie de
casos, i aquest nés un, ha calgut abandonar teo-
ries més modernes que semblaven consolidades
per tornar a recuperar el que va dir Darwin, i
aixo és la millor prova de la profunditat de la
mirada del savi angles.

Darwin contra el finalisme
i Pessencialime

Darwin va fer un pas decisiu: havia deixat de ban-
da el punt de vista essencialista sobre les espeéci-
es, vigent fins llavors en tots els naturalistes, per
adoptar un punt de vista dinamic, poblacional i,
per tant, probabilistic (les espécies, sigui quina
sigui la seva definicio, estan formades per pobla-
cions, i aquestes per individus que presenten una
considerable variacid de caracteristiques, les quals
poden ser més o menys favorables, segons les cir-
cumstancies). A diferéncia d’altres evolucionistes,
que creien que cada espécie evolucionava en una
direccié de progrés dacord amb el perfecciona-



ment de la seva “esséncia’ (ortogénesi), Darwin
donava la direccié de levolucié a factors d’atzar i
necessitat no dirigits a cap objectiu final. Negava
les causes finals, la teleologia. I aquesta proposta
suposava una revolucié de profundes conseqiien-
cies en el pensament cientific i filosofic, probable-
ment la més important en els darrers segles.

La resisteéncia dels finalistes llavors era comprensi-
ble. Avui, ja no tant, i molt sovint va lligada a un
desconeixement de les dades biologiques. No es pot
dubtar que, al llarg de levolucio, apareixen éssers
cada cop més complexos; i, per molts pensadors,
I’home, amb el seu cervell i la seva capacitat per de-
senvolupar cultura, havia de ser la culminacié d'un
procés dirigit. En rebatre aquest antropocentrisme
i la noci6 associada de progrés de levolucié cap a
lespecie humana com a punt culminant, la revolu-
ci6 de Darwin fou copernicana.

En la natura, es parteix d’allo que és més “ele-
mental” (particules, atoms, ones electromagneti-
ques) i es construeix la complexitat pas a pas, per
combinacions i modificacions, malgrat que de
vegades un sistema complex es pugui simplificar
(com passa en alguns casos de parasitisme) o ser
“reiniciat” per una pertorbacié. La construccid
de la complexitat és lenta, la destruccié sovint és
sobtada, catastrofica, com en I'incendi d'un bosc
o en una erupcié volcanica. Es estadisticament
molt improbable que un sistema que evoluciona
en condicions ambientals poc o molt estables no

tendeixi, en conjunt, a esdevenir més complex per
combinacions i incorporacions entre elements
preexistents i per canvis diversos. No cal cap fina-
lisme. En els inicis, només existeixen estructures
senzilles que, amb el temps, o es queden aixi o es
combinen i es modifiquen per atzar, i les combi-
nacions i reconfiguracions estables i que funcio-
nen van produint complexitat. Aixd genera una
tendéncia observable de complexitat creixent, és a
dir, una aparenca de direccio. Altres mecanismes,
dels que ja parlarem i que tenen relacié amb les
constriccions imposades per el medi i per les es-
tructures anatomiques preexistents, ajuden a do-
nar aquesta impressio.

Podem comparar lefecte aparent de lexistencia
d’un procés dirigit al que passa en el cas classic de
la difusié d’un gas cap a zones amb menys con-
centracio. En aquest cas, sembla que les moleécu-
les es moguin amb la finalitat domplir tot lespai,
igualant les concentracions, pero, en realitat, es
mouen a latzar en totes direccions, i si es produ-
eix més pas de molécules cap a un sector més buit
és perque al sector més ple s’hi troben més mo-
lecules movent-se en totes direccions i, per tant,
més que ho fan cap el sector buit. No s’ha de veure
cap finalitat en el procés, com no s’ha de veure en
levolucio biologica.

Lortogenesi, la tendeéncia intrinseca de la vida a

canviar de manera sostinguda en una direccié de-
terminada, resulta en principi incompatible amb
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levolucié regida per la seleccidé natural. Aquesta
és un procés historic en que latzar intervé en la
produccié d’innovacions genétiques i en lexit re-
productiu. Depén de contingencies, com ara les
distribucions dels individus en lespai (pensem, per
exemple, en la deriva genetica). Aquestes innova-
cions es construeixen sobre allo que existeix pre-
viament (no es pot fer qualsevol cosa, siné que la
vida treballa sobre els materials disponibles i aixo
suposa constriccions) i se seleccionen segons les
condicions que es donen també en aquell moment.
En levoluci6 no existeix cap pla, cap disseny pre-
vi, ni global ni especific. Sobre aixo, el consens en-
tre els cientifics és molt gran. Les teories finalistes
i lortogeénesi van ser abandonades per la majoria
de cientifics en les primeres decades del segle XX,
per més que alguns sempre han mirat de reintro-
duir aquesta mena d’idees d'una manera o altra.
Laparici6 de tendencies en llinatges evolutius pot
tenir altres causes, entre les que hem assenyalat fa
uns instants la imposici6 de constriccions ambien-
tals fortes i de constriccions estructurals degudes a
levolucié previa, pero aquesta aparent “ortogénesi”
no té res a veure amb el finalisme i és més assenyat
prescindir del mot per estalvir confusions.

Ens podriem preguntar per que al llarg de Ievolu-
cié augmenta la complexitat de les estructures vi-
ves, ates que la vida és perfectament possible sobre
la base dorganismes unicel-lulars independents o,
potser, formant una senzilla lamina de teixit foto-
sintetic. Aixo podria ser cert, pero és que la vida
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evoluciona en un context de continues interacci-
ons. Es per causa de les interaccions entre orga-
nismes que la construcci6 destructures més com-
plicades pot resultar avantatjosa. En la interaccio6
amb altres competidors per lespai i els recursos,
amb depredadors, amb fluctuacions ambientals
que tenen lloc en el temps i lespai, en les combi-
nacions per incorporacié o cooperatives, etc., es
genera la complexitat: ser més voluminés i més
longeu pot ajudar a garantir els recursos en con-
tra daltres, a capturar preses, a desplagar-se per
cercar recursos alla on siguin, amb independencia
dels moviments del medi. La complexitat és filla
de la interaccid i no d’una evoluci6 finalista.

Eureka darwinia

Per als antics essencialistes, la lluita per la supervi-
veéncia no era un factor devolucid, de canvi, ans al
contrari, la veien com un mecanisme positiu per
mantenir lequilibri de la natura. Darwin va canvi-
ar del tot aquesta perspectiva, en situar la seleccié
natural com a jutge: unes variacions passaven el
filtre i d’altres eren eliminades. Aixi, el mén ja no
era estatic, sin6 dinamic, canviava. Evolucionava.
El 28 de setembre de 1838 es produi un moment
“Eureka” per a Darwin quan, en llegir I'Assaig so-
bre la poblacié de 1798, de Malthus, sadona, gra-



cies als seus propis estudis poblacionals anteriors,
que la lluita per la superviveéncia i la competéncia
no eren entre les especies sind, sobretot, entre els
individus (una qiiestid, per tant, que es dirimia
dins de les poblacions) i contra les limitacions del
medi, i que no servien per mantenir un equilibri
idillic, sin6 que duien a canvis que podien ser ca-
tastrofics, almenys per a alguns.
Sobrevivien les variants que de-
mostraven més eficacia o, de ve-
gades, simplement les que tenien
meés sort. Levoluci6 era historia i,
per tant, contingencia.

Es notable que el llibre de Malthus
dugué també Wallace a fixar-se en
el tema de la limitaci6 per uns re-
cursos escassos i la competencia,
perd Wallace no va anar tan lluny
com Darwin: ell creia, en primer
lloc, que la nostra espécie estava

Era una posicié que semblava logica i progressis-
ta. Pero les capacitats mentals humanes deriven de
levolucié del cervell, un organ que eludeix lespeci-
alitzacio i que té exit, precisament, perque és molt
generalista. Entre poblacions humanes que viuen
en ambients molt diferents existeix for¢a variacio
en el color de la pell, lexistencia de capes de greix
deérmiques i altres trets anatomics i fi-
siologics, i whi ha segurament en algu-
nes capacitats intel-lectuals entre races
o entre sexes, amb habilitats una mica
diferents en uns o altres components
de la intelligéncia, pero les diferénci-
es mitjanes en variables que mesuren
capacitats intel-lectuals entre poblaci-
ons sén molt petites comparades amb
I'heterogeneitat dins de cada poblacié
de manera que no hi ha base biologica
per les teories racistes. La seleccié no
ha hagut d’actuar gaire per adaptar les
capacitats intel-lectuals a medis dife-

al marge dels processos ordinaris
devoluci6 i, malgrat que va rebut-
jar les religions establertes, creia en
forces espirituals que havien inter-
vingut en la nostra aparicié. Wallace pensava que
tots els homes, de qualsevol raga i cultura, tenien
igual capacitat mental si rebien igual educacio, i aixo
no li semblava compatible amb la selecci6 natural,
que hauria tendit a diversificar les caracteristiques
humanes, incloses les mentals, segons les condicions
dels diversos ambients.

dia Commons).

Fig.2. Thomas R. Malthus. Pin-
tura: J. Linnell (PD via Wikime-

rents perque l'adaptacié en aquest cas
s’ha produit sobretot per via cultural.
Ara, les diferencies en aspectes anato-
mics i fisiologics son reals i els humans
han evolucionat, i ho segueixen fent, en relacié amb
els diferents medis en que viuen.

La proposta de Darwin va ser tan radical com dificil
de pair per la immensa majoria dels cientifics, inclos,
com veiem, el propi Wallace pel que fa als humans, i
dels filosofs (no diguem ja els teolegs) de Iepoca. En
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definitiva, va suposar un punt d’inflexié en la historia
del pensament. No és estrany que s’hi oposés resisten-
cia i que, avui encara, resultin tan dificils deliminar els
vestigis de les velles maneres de pensar. Per exemple,
la idea essencialista de lequilibri idillic de la natura
va perdurar en ecologia, i va conduir a plantejaments
equivocats, tant dins la mateixa ciencia com en les ide-
ologies construides al voltant de la conservacié de la
natura i de lecologisme (carregades dessencialismes i
d'ideals “equilibris de la natura” que duen a afirma-
cions inacceptables i que als anticonservacionistes els
son facils de rebatre i de caricaturitzar).

En ecologia, potser la conseqiiencia teorica més ob-
via i criticable daquest pensament ha estat la tenden-
cia a veure els ecosistemes com si estiguessin dividits
en caselles predefinides (ninxols), cadascuna ocu-
pada per una o més espécies, que poden ser substi-
tuides ocasionalment per altres de més eficients en
lexplotacié del mateix ninxol. Al meu entendre, la
concepci6 del ninxol preestablert (que les especies
omplen adaptant-s’hi) és lequivalent ecologic de les-
sencialisme de les especies, perd molts ecolegs enca-
ra no se n'han deslliurat (potser perqué sembla que
expliqui notables casos de convergencia, perd em
penso que hauriem de ser més subtils en aixo).

Fins fa poc no s’ha tendit a canviar aquest punt de
vista per un altre que interpreta les especies com
a constructores dels seus ninxols. Malgrat tot, en
moltes obres ecologiques de manual o de divulga-
ci6, la petjada essencialista segueix limitant-ne la
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comprensio. Es el cas de la manera com sexpliquen
molt sovint les piramides trofiques en textos de di-
vulgacié o densenyament secundari (vegeu la critica
que n'hem fet a Terradas 2006; Terradas i Pefiuelas,
2012). Si les especies construeixen els ninxols, el
concepte dadaptacio sha de mirar amb uns altres
ulls. Els ninxols i les especies es defineixen mutua-
ment. En la vida no trobem espécies immutables ni
rols predeterminats. La vida és historia, oportunis-
me i, com tan lucidament va observar Francois Ja-
cob, bricolatge (Jacob 1981); res de disseny perfecte,
el que es troba son molts exemples de bunyols ana-
tomics i mers residus de la historia evolutiva (vegeu
Bascompte i Luque 2011). Levolucié és un constant
fer i desfer sobre la base dels materials, vius o inerts,
disponibles. Tot, no cal dir-ho, sota un flux denergia:
els sistemes vius son sistemes dissipadors.

La seleccio sexual

La selecci6 natural és el mecanisme essencial per
determinar quins caracters i quines especies sub-
sisteixen, pero no és inic. Darwin va donar molta
importancia a la seleccid sexual. El sexe era consi-
derat el sistema d’'innovacié més important, ja que
en cada individu es recombinen de manera atzaro-
sa els caracters del pare i la mare. A més, ara sabem
que la diploidia, doble dotaci6é cromosomica i, per



tant, génica, dels organismes amb reproduccio se-
xual, implica un increment de les possibilitats dex-
perimentacié evolutiva.

Darwin va comprendre que el que ell denomina
seleccié sexual determinava lexit reproductiu,
en paral-lel a la seleccié natural. Certs caracters,
com coloracions vistoses, ornaments de plomes
o banyes exagerades en els mascles, no donen
cap avantatge adaptatiu, pero son escollits per
les femelles amb preferéncia, aixi que confe-
reixen més exit a 'hora de deixar descenden-
cia i, per tant, en el procés evolutiu de lespeécie
mostren una tendencia a incrementar-se, si més
no fins que esdevenen massa desfavorables en
l'aspecte adaptatiu i, llavors, la seleccié natural
contraresta la sexual.

Laidea de la selecci6 sexual és especialment inte-
ressant perque aporta un mecanisme que saparta
de l'adaptacionisme. No és solament “el més apte”
qui té eéxit. La seleccio sexual pot arribar a pesar
més que un petit avantatge adaptatiu. Aixo en-
riqueix la perspectiva de levoluci6 i la fa també
menys “racional’, menys dirigista cap a I'adapta-
cié, més atzarosa. Els ornaments i les defenses o
la massa corporal exagerats no tenen una funcié
adaptativa, pero aporten un toc de caprici “es-
tetic” i “simbolic”, per parlar en termes humans,
als prodigis de l'evoluci¢ i de la biodiversitat: per
exemple, la mida de les banyes pot ser un carac-
ter que garanteixi més exit en la lluita o la dissu-
asid, pero a partir d’'un cert punt l'avantatge és
dubtds a causa de lexcés de pes, lentrebanc per
moure’s, etc. i, si segueix gaudint de l'acceptacio

Fig.3. Les enormes banyes dels grans herbivors remugants mascles com cervids, bovids i altres, o els vistosos desplegaments
de plomes del pad mascle i altres aus, sén productes de la seleccié sexual. A) Cérvol. Foto: Luc Viatour (CC BY-SA 3.0 via Flickr);
B) Cabra salvatge. Foto: David Tarrason (©). C) Paé. Foto: Enrique Dans (CC BY 2.0 via Flickr).
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preferent de les femelles i del respecte dels mas-
cles competidors, és per raons més “simboliques”
o d’aparenca que reals.

També és cert que alguns casos comparables
s’han produit per seleccié natural i no per selec-
ci6 sexual. Quan una espécie inofensiva adopta
les coloracions i l'aspecte d’'una que és verinosa
(un cas de mimetisme) practica l'engany, aprofi-
ta la disfressa per a obtenir un avantatge (la re-
duccio de la pressié depredadora). Aquest truc
deixa de funcionar quan els imitadors depas-
sen un percentatge moderat del total d’'indivi-
dus d’aspecte semblant, ja que els depredadors
aprenen que aquell aspecte no sempre indica
perill. Les coloracions d’adverténcia d’'un perill
real o fals (aposematiques) tenen també un ca-
racter “simbolic”. Pero tot i que alguns resultats
puguin tenir similituds i que la selecci6 natural
sempre hi digui la seva a costat de la sexual, el
mecanisme de la seleccié sexual certament no
és el mateix que el de la seleccié natural.

Els processos de seleccié sexual i de seleccio na-
tural mai es poden separar del tot en la realitat,
malgrat que siguin conceptualment diferents. Per
exemple, és molt probable que laparicié de les
plomes en els reptils arqueosauris fos inicialment
un procés lligat a la seleccid sexual (i segurament,
alhora, a la conservacio del calor). Només molt
més tard les plomes devien adquirir una funcié
relacionada amb la locomocié (un bon exemple
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del famds bricolatge de queé parlava Frangois Ja-
cob, sovint matusser (aprofitar allo que ja existeix,
remodelant-ho per a una nova funcid, fenomen
conegut com a exaptacio).

Si pensem en levolucié humana, un individu pot tenir
meés exit reproductiu per raons com ara la seva ideo-
logia o el seu poder economic (que poden ser vistos
per les dones com a garanties d’'una millor atenci6 als
fills o a elles mateixes, per exemple). La riquesa o la
ideologia no shereten amb els gens, tot i que tenen
notories probabilitats d’heretar-se per altres vies, cul-
turals. Com que és tan important el paper de la cultu-
ra en els humans, el de la selecci6 sexual no ha rebut
gaire atencio per part dels biolegs. Tanmateix, potser
el mereixeria, perque seria convenient explorar més
la coevoluci6 entre biologia i cultura, com veurem a
la part final daquest text.

Deriva genética

També és diferent de la selecci6 natural el meca-
nisme evolutiu conegut com a deriva genetica. En
essencia, representa el paper de la sort en la tria
de les variants que passen d’'una generacio a la se-
glient. Ho veiem sovint en una poblaci6 petita que
ha quedat aillada de la principal per raons geo-
grafiques. En la tria per l'atzar de quins individus



deixen descendeéncia, pot ser que S'imposi una ca-
racteristica que, en l'aspecte adaptatiu, és neutra.
En els termes classics de la genetica de poblacions,
la tria aleatoria dels pocs gametes que deixen des-
cendéncia en aquesta poblacid petita pot provo-
car que es vagi diferenciant de la principal. Com
meés petita sigui la poblaci6 (sobretot, la poblacié
que es reprodueix, que és només una part del total
d’individus), més important sera la deriva gene-
tica. Un exemple pot ser el de les poblacions que
colonitzen diverses illes des del continent. També
és per deriva genetica que els mascles de la pobla-
cié de lleons que viu for¢a aillada dins el crater
del Ngorongoro, al Serengeti, tenen la crinera més
fosca (un caracter segurament neutre) que els que
viuen a les planes exteriors.

Siuns quants individus migren des d’'una poblacié
inicial gran a nous territoris, també es produeix
una tria aleatoria de caracters genetics: aquests
pocs individus son, ells mateixos, una mostra pe-
tita que potser no conté determinats al-lels. La po-
blaci6é que generin en el nou ambient estara mar-
cada per aquesta tria atzarosa inicial, l'anomenat
efecte fundador.

Una altra possibilitat és que, per circumstancies
externes, una poblacié quedi molt reduida. Altre
cop, els pocs individus restants son una mostra
aleatoria que no té tots els al-lels, o els té en pro-
porcions diferents de la poblacié original. Aquest
efecte es coneix com a coll dampolla evolutiu.

En la historia de levolucié de la nostra especie
es creu, per indicis genetics, que hi va haver un
coll dampolla a I'Africa, abans de lexpansi6 cap
a Eurasia, i és probable que es degués a una dras-
tica reduccié demografica. En el jaciment sud-
africa de Pinnacle Point es troben indicis d’un
periode molt fred fins fa uns 123 000 anys, que
hauria pogut provocar un coll dampolla evolutiu
en els humans. Lerupcio del supervolca Toba, fa
75 000 anys, tres mil cops més potent que la del
Saint Hellen, va tenir efectes devastadors per als
humans i per a altres especies, provocant un hi-
vern global de potser 6 o 7 anys de durada, amb
descens d’'uns 15 °C de les temperatures en les re-
gions temperades, bé que existeixen discrepanci-
es sobre la magnitud del refredament. S.H. Am-
brose creu (vegeu especialment Ambrose 2003,
on respon algunes critiques) que la poblacié
d’humans va quedar reduida a cosa d’'un miler
de parelles. Les dades geologiques concorden bé
amb les genetiques, les quals indiquen que tots
els humans procedeixen d’'una poblacié molt pe-
tita, malgrat que aquesta qiiestié segueix essent
molta controvertida.

Els estudis, d'una banda, del cromosoma Y a la
recerca de 'home ancestral comd més recent
posseidor del cromosoma Y del que vindri-
en tots els cromosomes Y actuals (lanomenat
Adam cromosomic) i, d’altra banda, del DNA
mitocondrial en dones per trobar la dona an-
cestral més recent de la que procedirien els mi-
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tocondris de les dones actuals (I'anomenada
Eva mitocondrial), no acaben de situar definiti-
vament els origens dels dos possibles ancestres
en les mateixes regions africanes ni deixen clara
la connexi6 del coll d'ampolla amb la catastrofe
del Toba. Pero sembla que existeix forca con-
sens en que, al llarg de milers d’anys, la poblacié
humana durant alguns periodes fou molt res-
tringida. El cas de la pesta negra a I'Edat Mitja-
na, a Europa, va demostrar que la nostra espécie
és susceptible, com totes, de passar per fortes i
sobtades fluctuacions demografiques i el mateix
es pot dir de les epidémies de verola introduides
pels espanyols a America i els seus efectes sobre
les poblacions indigenes.

Tant l'efecte fundador com el de coll dampolla
son casos de deriva genética. Sempre compor-
ten una reduccié de la diversitat genetica de
les poblacions. Aquest principi és important
en la biologia de la conservacid. Les espécies
amb poblacions decreixents perden diversitat
genetica, cosa que redueix les seves possibili-
tats d’adaptacio als canvis.

En conclusio, la seleccié natural, la seleccié se-
xual i la deriva genetica sén mecanismes evolu-
tius importants que actuen localment i ensems.
Ni I'una ni laltra de les darreres produeixen
adaptacid. La segona pot ser, fins i tot, una mica
contra-adaptativa, i la tercera es deu entera-
ment a l'atzar de mostratge.
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Neutralisme

El que hem dit de la deriva pot ser molt més general.
Al llarg de Ievolucid, moltes mutacions es poden ha-
ver fixat per pur atzar, com passa en la deriva genetica,
sense que representin avantatges o desavantatges en el
sentit adaptatiu i, per tant, sense que hi intervingui la
seleccio. Motoo Kimura va considerar, als anys 1970s
que la majoria de canvis mutacionals eren neutres
des del punt de vista adaptatiu (Kimura 1983) i que
es devien a deriva, aixi que aquest fenomen no seria
un cas relativament limitat, sino la situacié més cor-
rent. Tot i que no negava que existis també seleccid, li
atorgava un paper menor per a la majoria de canvis.
De fet, molts canvis puntuals en nucleotids del DNA
i 'RNA i molts canvis daminoacids en les proteines
no semblen tenir efectes fenotipics. El neutralisme,
atés que suposa canvis que poden no traduir-se feno-
tipicament, desplaga latencid cap a qiiestions internes
estructurals i funcionals moleculars en levolucié i pot
fer que perdem una mica de vista els efectes ambien-
tals sobre el genoma.

No és el moment (ni jo la persona adient) per
entrar en aquesta qiiestio, pero si que val la pena
remarcar dos punts: que Kimura no nega que la
seleccio sigui essencial en levolucié i que el neu-
tralisme té la virtut de combatre la tendencia
freqiient, de vegades fins al ridicul de voler veu-
re adaptacions en cada caracter dels éssers vius



(tendéncia que el mateix Darwin va criticar). Per
descomptat, la seleccid natural tendeix a produir
adaptacié al medi. Pero la biologia evolutiva ha
patit d'un excés d’adaptacionisme “naif” que ha
estat caricaturitzat molts cops (com en l'acudit de
que tenim el nas llarg per aguantar les ulleres). La
seleccié adaptativa és una persecucié inacabable,
perque el medi canvia constantment per raons
climatiques o geologiques, o per la feina de cons-
truccié de ninxols que fan les diverses especies.

Van Valen va explicar aquesta situacié amb la me-
tafora de la Reina Roja (personatge de A través de
lespill, la continuaci6 d’Alicia en terra de meravelles,
de Lewis Carroll, que diu que mai pots parar de c6-
rrer si et vols quedar al mateix lloc). El sistema no
esta en equilibri, sino lluny dell, l'adaptacié no mi-
llora constantment amb el temps perque la referen-
cia, el medi al que sha dadaptar lorganisme, es

mou constantment i, per tant, si no millora el grau
dadaptacio les probabilitats dextincio no disminuei-
xen. Encara que existeixen exemples extraordinaris
de coevolucio (p.e., entre flors i pollinitzadors) i fan-
tastiques disposicions anatomiques, fisiologiques i
de comportament per véncer els reptes ambientals,
cal ser molt prudent a 'hora de buscar una explica-
ci6 adaptativa per un caracter qualsevol.

En resum, es produeixen molts canvis en les espe-
cies, la majoria probablement sense conseqiiéncies
visibles que suposin avantatges o desavantatges,
i també canvis en el medi i en les pressions selec-
tives, de manera que no es pot parlar, en general,
d’una adaptacid creixent (que duria a una proba-
bilitat cada cop menor dextincio), sin6é d’un procés
dinamic en el qual les especies no assoleixen mai
una adaptacid perfecta a un medi que, d’altra ban-
da, elles mateixes contribueixen a modificar.
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2. La Sintesi Moderna: el neodarwinisme

La genética mendeliana i el descobriment de les
mutacions van obrir les portes a una més acura-
da comprensi6 de la variabilitat i de l'herencia. De
moment, es van veure com a contraries a les idees
de selecci6 natural i de gradualisme de Darwin i
favorables al saltacionisme, que després discutiré,
pero al cap d’'un temps es va entendre que les mu-
tacions eren canvis sempre molt petits. Només al-
guns casos d’hibridacions i poliploidies semblaven
innovacions més sobtades, pero eren molt minori-
taris (excepte en les plantes).

En aquella época, molts autors encara accepta-
ven moltes idees no darwinianes en el camp de
l'evolucid. No va ser fins les déecades dels 1920-
1930 (de tota manera fa molt de temps, en una

ciencia que progressa tan de pressa) que es van
establir les bases de la Sintesi Moderna. Les
idees essencials les desenvolupa Dobzhansky,
als anys 30, el nom va posar-I'hi Julian Huxley
el 1942, i la confirmacié oficial sesdevingué en
una reunid interdisciplinaria que tingué lloc a
Princeton el 1947. La Sintesi Moderna integra-
va els progressos de la genética mendeliana i
el mutacionisme amb el darwinisme i va pro-
moure avencos espectaculars. Els estudis sobre
Drosophila i el desenvolupament de la genetica
de poblacions, amb l'aparell matematic apor-
tat per autors com Fisher, Haldane o Sewall
Wright (Haldane, 1927; Fisher, 1930; Wright,
1930; Haldane, 1932), van esdevenir els fils
conductors dels estudis evolutius.

Fig.4. A) George Gaylord Simpson. Foto: (© FU via Wikipedia); B) Theodosius Dobzhansky. Foto: (© FU via Wikipedia); C) Julian
Huxley. Foto: (PD via Wikimedia Commons); D) Enrst Mayr. Foto: Evolutionforever (CC BY-SA 3.0 via Wikimedia Commons).
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En el consens assolit el 1947 quedava clar que la
seleccid natural era el mecanisme principal en els
processos evolutius. Perd en aquest consens van
quedar algunes coses fora, la més important de les
quals potser fou el lligam entre processos genétics,
desenvolupament i evolucid, atées que de la biolo-
gia del desenvolupament se’n sabia molt poc i de
la genética del desenvolupament no res. Deixar
de banda el desenvolupament, lembriologia, era
un pas potser ineludible en aquell moment, pero
també era una mancanca important, perque Dar-
win creia que les homologies entre organismes
aportaven molts indicis en favor de la seva teo-
ria. Aquesta era una idea amb il-lustres predeces-
sors, com la teoria de l'arquetip de Goethe; la tesi
kantiana -exposada a l'assaig Definici6 de la raga
humana, de 1785, derivada d’'una idea de Buffon
que el frances no va defensar, segons la qual les es-
pecies parentes semblaven derivar d’'un arquetip,
fet que suggeria lorigen comu; o el principi de la
correlacid de les parts, formulat per Cuvier. Fins i
tot alguns autors posteriors a Darwin, en especial
Haeckel, n’havien fet I'argument decisiu (amb la
seva expressio famosa de que lontogenia refa la fi-
logenia). El problema era que no resultava facil se-
parar homologies i analogies (6rgans homolegs
son els que tenen igual origen filogenetic, com els
bragos dels mamifers i les ales de les aus, organs
analegs son els que tenen igual funcié pero ori-
gen diferent, com les ales de les aus i les ales dels
insectes). Per tant, el desenvolupament va quedar
marginat del nou paradigma. I una segona man-
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canca greu en la Sintesi Moderna era que tampoc
se sabia gran cosa de les relacions entre levolucié
i lecologia. Son temes sobre els quals ara tenim
molta més informacio.

Dos tipus de neodarwinians

Els defensors de la Sintesi Moderna han estat
potser mal anomenats neodarwinians, com asse-
nyala Mayr (1984), ja que aquest terme I'idea Ro-
manes el 1895, és a dir molt abans, per referir-se
a Alfred Wallace i August Weissmann, autors que
negaven la possibilitat de I'’heréncia lamarckiana
dels caracters adquirits i la teoria també lamarc-

Fig.5. A) August Weissmann. Imatge: Linnean Society of London
(PD). B) Richard Dawkins. Foto: Marty Stone (CC BY 2.0 via Flickr).



kiana de I'is i el dests en contra del propi Dar-
win que, com ja sha dit, les acceptava parcial-
ment. En tot cas, amb més o menys encert inicial,
el terme saplica avui als seguidors de la Sintesi
Moderna. Aquests, pero, no sén un grup homo-
geni. Podem distingir entre ells almenys dues li-
nies de pensament.

Una variant del neodarwinisme, la més reduccio-
nista, protagonitzada sobretot per genetistes, és la
dels qui veuen la teoria evolutiva com una qiiestié
de canvis en les freqiiéncies dels al-lels entre ge-
neracions, conseqiiéncia de la deriva genetica, del
flux genic i de la seleccié natural. Posen l'accent
en la seleccio a nivell dels gens (I'exit adaptatiu,
grau d’adaptacio o fitness, d'un individu és definit
per la contribucié que fan els seus gens a la gene-
racio segiient) i empren la genetica de poblacions
com a marc teoric basic de levolucié. La idea, molt
posterior, del gen egoista de Dawkins, en la versio
més extremadament reduccionista del neodarwi-
nisme, va promoure un debat interessant i conser-
va defensors, pero no té consens, ni tan sols dins
lortodoxia neodarwiniana, tot i haver esdevingut
molt popular per lexit considerable dels llibres de
divulgacio i assaig de Dawkins.

Laltra linia de pensament neodarwinia, menys
reduccionista, en qué hi trobem més aviat ta-
xonoms, morfolegs, biogeografs i paleontolegs,
sosté que el subjecte de seleccid és I'individu, és
a dir, el fenotip amb el conjunt del genotip, i no

el gen o el genoma. El genotip i el fenotip man-
tenen una coherencia, tot i els canvis en els gens.
Per aquests neodarwinians, el marc territorial és
important: en la seleccio, a més de les freqiién-
cies geniques, hi intervé molt la distribucié geo-
grafica dels individus. Mayr ha estat un dels que
més han destacat aquest punt.

Aquesta discrepancia entre els dos grups de neo-
darwinians dona lloc a posicions diferents en una
serie de qliestions importants que més endavant
aniran sortint, encara que en comparteixen daltres:
tant els neodarwinians “genetics o mutacionistes”
com els “naturalistes” (termes que podem emprar
per diferenciar els dos corrents de pensament) re-
butgen de manera radical algunes idees que havien
resistit encara entre molts biolegs, tot i que cal dir
que ja havien estat quasi totes criticades per We-
ismann al llarg de la seva obra, molt anterior a la
Sintesi Moderna. Aquestes idees son el saltacio-
nisme, entes com a laparicié sobtada despécies, el
lamarckisme, o heréncia de caracters adquirits, el
canvi adaptatiu dirigit (o sigui, no a l'atzar) i lorto-
genesi (forga intrinseca de la materia organica que
regiria el progrés evolutiu dirigint-lo cap a una di-
reccio finalista). Podem dir que son linies vermelles
que no es poden traspassar sense sortir del nucli
del paradigma neodarwinia. Repassaré breument
aquests punts en allo en que encara avui siguin ob-
jecte de controversia, pero també veurem més en-
davant que situar lobjecte de seleccié en els gens o
en els individus no son les tniques possibilitats que
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es discuteixen actualment. Autors tan importants
com E.O. Wilson o L. Margulis parlen de seleccio
de grup, de seleccié de I'holobiont o de selecci6 a
altres escales superiors (com ara lespecie o leco-
sistema), i de que cal considerar la possibilitat de
selecci6 a multiples nivells.

Noticies sobre Evolucid



3. ¢Gradualisme o saltacionisme?

El gradualisme de Darwin

Vegem la primera linia vermella esmentada al final
del capitol previ, el saltacionisme. Els neodarwini-
ans creuen tots, com ho feia Darwin, en el gradua-
lisme. El gradualisme I'havia defensat també afer-
rissadament August Weismann des del 1886, i, per
tant, abans que es coneguessin les mutacions. Pero
el saltacionisme tenia defensors entre els evoluci-
onistes i, fins i tot, entre els mateixos seguidors de
Darwin: el mateix Thomas H. Huxley, segurament
el més lleial dels seus defensors, va escriure que
Darwin s’havia imposat una dificultat innecessaria
en adoptar el lema “Natura non facit saltus”. Ell cre-
ia que si que en feia, tot i que petits.

Potser convé posar les idees de Darwin sobre
aquest punt en el seu context. El gradualisme dar-
winia deriva de l'uniformisme de Charles Lyell,
un geodleg a qui Darwin, i també Wallace, per cert,
admiraven. La tesi uniformista de Lyell (les es-
tructures geologiques shan format com a resultat
de processos lents, al llarg de molt temps, regits
per forces que sén les mateixes que actuen avui)
era una resposta a les idees catastrofistes de Cu-

vier (la historia de la Terra hauria compres grans
catastrofes en periodes breus, seguides de noves
creacions), les quals no havien estat sin6 un intent
de negar el canvi evolutiu i explicar el misteri dels
fossils, aixi que no és estrany que Darwin es sentis
més proper a les tesis de Lyell.

El que propugna el gradualisme de Darwin, se-
guint Lyell, és que les forces que actuen en el mén
son sempre les mateixes, i que van modelant de
manera gradual la realitat per transformacions
acumulatives. Per Darwin, tant levolucié com les
extincions eren processos graduals. Es indubtable
que Cuvier sequivocava i que Darwin lencertava,
en el sentit que les espécies evolucionen al llarg
del temps i no son creades de cop, i que ho fan en
un medi en que actuen forces que son, en essen-
cia, sempre les mateixes, bé que la seva intensitat
pugui variar. El gradualisme radical de Darwin
sha dentendre en aquest context de defensa de
levolucié en contra de les creacions successives i
en el de la percepcié que Darwin tenia de la vari-
aci6 dins les poblacions, que ja hem dit que era la
que ell podia observar i no la genetica. No perdem
de vista que, dins d’'una poblacid, si ordenem els
individus per un caracter, trobarem una variacié
quasi continua que pot suggerir gradualisme.

Jaume Terradas | 29



30

Mutacionisme

Amb laparicié de la genética (o, més ben dit, amb
el redescobriment de Mendel per part d'Hugo de
Vries i Carl Correns, el 1900), aviat es desenvolupa
la teoria mutacionista. Pel mateix de Vries i altres
genetistes, les mutacions no eren els canvis petits
que avui entenem sind canvis importants, salts
que podien provocar laparicié de noves espeécies
en una sola generacio. Es referien aquests autors a
la possibilitat que aparegués un organ nou de cop,
o que sesdevingués algun altre canvi molt impor-
tant. En aquesta linia, levolucié sexplicaria més
aviat per raons “internes’, per canvis del genoma, i
es feia menys emfasi en la seleccio.

Les “grans” mutacions de de Vries semblen molt
poc probables (;com podria una mutaci6é cons-
truir de cop quelcom gaire complex que, a més,
funcionés?), i com que no se'n va trobar cap con-
firmacié experimental aviat es van deixar de ban-
da. El gradualisme de Darwin significava, en can-
vi, que no es podien donar canvis complexos si no
era mitjancant passos petits. En termes generals,
és indubtable que la postura de Darwin era cohe-
rent amb les seves altres teories evolutives i que
laparici6 sobtada de la complexitat no sha pre-
senciat mai, mentre que si que existeixen exem-
ples més o menys clars de canvis, de vegades for¢a
rapids, per processos graduals. Darwin posava
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més emfasi en les causes externes, en leconomia
de la natura (el que avui coneixem com ecologia)
i en la seleccié natural (vegeu Fontdevila, 2011),
que en canvis estructurals interns.

Pels neodarwinians, levolucié funciona per l'acu-
mulacié de petites mutacions que el medi selec-
ciona favorablement. Alguns autors creuen, fins i
tot, que el gradualisme defineix levolucio, és a dir,
que un canvi no gradual simplement no pot ser
evolutiu. Aquesta posicié em sembla exagerada.
Ja he esmentat uns casos ben coneguts, la poliplo-
idia i la hibridacid, els quals, per més que siguin
relativament poc freqiients, poden produir canvis
forca sobtats i, tanmateix, seria clarament artificios
considerar-los no evolutius. En el cas de la hibri-
dacid, shan posat de manifest exemples fins i tot
en humans: en els nostres gens hi ha introgressions
dels homes de Neanderthal i recentment s’ha trobat
(Huerta-Sanchez et al 2014) que l'adaptacio a lal¢a-
da en els tibetans es relaciona amb la introgressio
de DNA procedent de denisovians (Homo deniso-
viensis) que ha modificat lestructura d’'un gen re-
lacionat amb la resisténcia a baixes concentracions
doxigen, afavorint l'adaptacio.

En aquest text, consideraré evolucio els canvi his-
torics que donin lloc a la varietat dels éssers vius, i
no imposaré la condici6 “a priori” que siguin gra-
duals, condicié que em sembla una manera deludir
el problema. evolucié potser és sempre gradual, o
no, pero no és gradual per esséncia o per definicio.



Fig.6. A) Hugo de Vries. Imatge: PD via Wikimedia Commons.
B) Richard B. Goldschmidt. Foto: PD via www.daisyfield.com.

Goldschmidt, les heterocronies i
I’homeosi

La sintesi moderna no va acabar amb les propos-
tes de canvis sobtats (sobre els quals encara avui
existeix molta controversia). El genetista Richard
Goldschmidt, el 1940, havia defensat la possibilitat
que canvis petits, que afectessin a algun aspecte im-
portant del desenvolupament ontogenic, podrien
tenir efectes molt importants i, per tant, produir
salts evolutius. Ell sostenia que les petites mutaci-
ons acumulades del neodarwinisme podien explicar
la microevolucid, pero no la macroevolucio (terme
que es va inventar), o sigui el procés de formacié
despecies o categories taxonomiques superiors.

Un dels mecanismes que va suggerir com a causa de
macroevolucio és la neoteénia, resultant de mutaci-
ons en gens importants per al desenvolupament que
poden fer que un organisme arribi a la maduresa
sexual conservant caracters de la fase juvenil. Els or-
ganismes resultants daquests i daltres tipus de mu-
tacions sisttmiques o bé ontogeniques els va anome-
nar “monstres prometedors”. Els plantejaments de
Goldschmidt van ser considerats saltacionistes, per
oposicio al gradualisme del paradigma neodarwinia.
Les seves propostes foren considerades, injustament
al meu parer, com una revifada del catastrofisme de
Cuvier, tot i que es feien en un context dacceptacio
de Ievolucié i de la validesa del neodarwinisme en la
microevolucid, i sovint han estat ridiculitzades.

Lexpressio “monstres prometedors” és obviament
massa truculenta, i segurament ha perjudicat la re-
putacié de Goldschmidt, pero cal dir que el tema
de la neotenia no és gens irrellevant (Darwin ja en
parlava). En la salamandra Ambystoma mexicanum
(axolot), exemple classic de neoténia, sha vist que
sarriba a la mida adulta i a la maduresa sexual (com
es dedueix de la comparacié amb especies similars)
sense haver fet la metamorfosi. Aixo es deu a que la
hipofisi no segrega tirotrofina: sha pogut provar que
la injeccié daquesta hormona permet que els ani-
mals puguin arribar, en el laboratori, a lestadi adult
que no trobem en la natura. Quan la reproducci6 té
lloc en estadi larvari, es pot dir que lespecie canvia
sobtadament: els “adults” s6n ara individus que con-
serven molts caracters de les larves.
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Fig.7. Ambystoma mexicanum. Foto: sharkhats (CC BY-NC 2.0
via Flickr).

Moltes altres salamandres ofereixen exemples
de neotenia, pero es tracta d'un fenomen més
estés. Daltra banda, a més de la neotenia, co-
neixem altres processos relacionats amb canvis
en el desenvolupament que poden afectar l'evo-
lucié, com la progenesi, en queé la reproduccio
sexual s'avanca i lorganisme no arriba a la mida
propia dels adults, com si que fa I'axolot, i la pe-
ramorfosi, en la qual les espécies tenen caracters
“envellits” en relacio a les seves antecessores (ve-
geu Bascompte i Luque, 2011). Aquesta mena
de processos reben, en conjunt, el nom d’hete-
rocronies. Una contribucié molt notable al seu
estudi la va fer el catala Pere Alberch (Alberch
et al 1979, Alberch i Alberch 1981), deixeble de
Waddington i de Gould, en trobar una expres-
si6 matematica (una equacio diferencial) per la
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llei del creixement. Lequacio relacionava inici i
final del creixement i de la diferenciacié d'una
estructura, la taxa de creixement i la mida inici-
al, definia la trajectoria ontogenetica i permetia
mesurar els processos evolutius lligats a hete-
rocronies. Aquest va ser un pas mundialment
reconegut com molt important en els inicis de
levo-devo durant els 1980s, tot i que ell mateix
el va criticar en treballs posteriors (Alberch
1985). Alberch va introduir la nocié de cons-
triccions del desenvolupament: la variabilitat
que pot ser objecte de seleccio esta limitada per
constriccions en les expressions géniques, de
manera que hi ha canvis possibles i d’altres que
no es poden donar. Ho va expressar dient que
levolucio decideix el guanyador del joc, pero el
desenvolupament decideix qui hi participa, i no
ho fa a l'atzar. La morfologia té una coheréncia
interna que emergeix d’interaccions no-lineals
entre les parts i amb el medi, i aixo és molt di-
ferent del sistema d’innovacié només per mu-
tacions a l'atzar proposat en el paradigma ne-
odarwinia. En aquesta mateixa linia dentendre
les constriccions del desenvolupament, Alberch
va fer interessants estudis sobre fenomens tera-
tologics, és a dir, desenvolupaments anomals,
monstruosos, que mai superen la seleccio, pero
que sén d’aparicié recurrent i en els que hi des-
cobria una logica lligada a la discontinitat en-
tre els fenotips. Alberch recuperava la idea de
Waddington de lestabilitat considerable dels fe-
notips i, alhora, va recorrer al caracter complex



no-lineal dels sistemes vius per explicar els can-
vis discontinus (afavorint la teoria dels equili-
bris puntuats), i ho va fer emprant idees relaci-
onades amb la teoria del caos. Per desgracia, va
morir jove, per fallada cardiaca, als 43 anys, i no
va poder continuar la seva espectacular carrera,
coneguda internacionalment a partir del treball
de 1979, fet quan tenia vint-i-cinc anys i treba-
llava a Harvard.

Shan invocat processos neotenics per a certs
passos evolutius, entre ells lorigen dels vertebrats
a partir de tunicats ancestrals, que haurien sigut
(com els actuals) sessils en la fase adulta i mobils
en les larvaries: si les fases larvaries haguessin as-
solit maduresa sexual per algun procés de neote-
nia, shauria pogut iniciar un canvi evolutiu cap
a la conformacié d’'un esquelet i de sistemes de
locomocié. També s’ha parlat de neotenia en els
ocells, en relacié amb els seus avantpassats dino-
saures. Uhome presenta caracters que semblen
neoténics en relacio amb els seus parents pri-
mats, com ara el retard en el desenvolupament i
en la maduracié sexual, I'allargament del temps
d'aprenentatge, l'aplanament de la cara, etc., i
s’ha especulat sobre la importancia dels caracters
neotenics femenins en latractiu sexual. Alguns
processos de selecci6 artificial han emprat la ne-
oténia. La rellevancia evolutiva de tot aixo és dis-
cutida, perd un canvi neotenic pot suposar sens
dubte obrir una porta a fenotips forga diferents
de manera rapida.

Goldschmidt va exposar una altra teoria notable.
Lhomeosi es coneixia des de finals del s. XIX, la
va descriure Bateson per referir-se a caracters que
determinen la repeticid en serie de certs elements
anatomics. Chomeosi consisteix en el fet que, du-
rant el desenvolupament, sexpressa de manera al-
terada algun gen critic, de manera que uns organs,
com ara les ales de les Drosophila, son substituits
per altres, com ara potes o halteris, o viceversa. Ba-
teson (1894) havia descrit casos estranys en molts
organismes diferents, en els quals algun apéndix o
un oOrgan apareixien fora de lloc, per exemple, po-
tes en lloc d’antenes en les Drosophila o mugrons
duplicats en mamifers, inclosos humans, anomalies
que va anomenar homeotiques. Per Bateson, repre-
sentaven una demostracié de canvis no graduals,
pero aquestes anomalies, quan s6n importants, no
tenen esperanca dexit en la natura i s6n eliminades
per la seleccié natural. Calvin Bridges, el 1915, va
mostrar que els halteris de les mosques poden ser
substituits per ales, de manera que un individu pot
presentar, en lloc de dos halteris, un segon parell
dales (mutant Bithorax); pero ningu havia inves-
tigat 'homeosi des del punt de vista de la genetica
del desenvolupament, que no era estudiada encara.
Goldschmidt ho va fer des de lestudi del desenvo-
lupament (abans que es coneguessin els gens Hox) i
va creure que '’homeosi podia ser la base d'un me-
canisme macroevolutiu. Va veure que els insectes,
com els altres artropodes, amb la seva organitzacié
segmentada, oferien especial interes per a lestudi
de la genetica de 'homeosi.
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Els estudis posteriors van demostrar que Drosophila
té vuit gens responsables de mutants homeotics en
el tercer cromosoma, caracteritzats sobretot per una
seqiiencia de cent vuitanta nucleotids que es donen
en els vuit gens i que sén molt similars (homeobox),
els quals codifiquen seixanta aminoacids ('home-
odomini) d'una proteina detectada també en nom-
brosos gens de bacteris i llevats, i després en ratolins
i en molts altres organismes. Hom va deduir que els
gens homeotics codificaven proteines reguladores
dels interruptors genetics del desenvolupament, de
manera que controlaven altres gens. D’aquests gens
dels homeoboxes sen van dir Hox (podeu trobar in-
formacié més detallada a Fontdevila 2009).

El fet que els gens Hox controlin el programa dor-
ganitzacié del cos en leix antero-posterior, i que, a
través de les proteines Hox, determinin els tipus des-
tructures segmentaries, com ara potes, antenes i ales
en insectes, o vertebres i costelles en el nostre cas,
suggereix, certament, la transcendencia de mutaci-
ons en aquests gens. Treballs recents semblen avalar
lexisténcia de canvis importants deguts a la modifi-
cacid de lexpressio dels Hox i daltres gens determi-
nants de lestructura del cos, molt conservats en tota
lescala dels organismes. La diversificaci6 es produ-
eix per canvis en lexpressié daquests gens, sobretot,
pero ja es compreén que els canvis importants seran
els que afectin els gens reguladors i els interruptors, i
no tant els que afectin els gens estructurals, que sén
molt estables. Sha dit, per exemple, que el canvi en
pautes homeotiques i dorso-ventrals podria haver
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tingut un paper significatiu en la generacié d'un nou
pla dorganitzaci6 en els mamifers (Filler, 2007), bé
que també aixo és discutit. Les opinions majoritari-
es, i no pocs resultats experimentals, apunten a que
aquesta mena de canvis en pautes homeotiques es
produeix per un seguit de canvis mutacionals petits,
d’una manera gradualista. En tot cas, cal reconeixer
que Goldschmidt va fer un pas pioner en un terreny
que ha donat forga joc.

Alguns processos d’endosimbiosi fan pensar que,
en certs moments de levolucio, l'atzar ha dut a la
formacid de petites quimeres que també han obert
possibilitats noves. De la simbiosi en parlaré més
endavant, pero tant la neoténia i altres alteracions
substancials del desenvolupament (per exemple, les
dels gens Hox) com la simbiosi sembla que perme-
ten l'inici de canvis evolutius molt considerables.
;Fins a quin punt poden posar en qiiestio el gradu-
alisme neodarwinista? Deixem-ho aixi, de moment
sense resposta, pero hi tornarem més endavant.

Els equilibris puntuats

El tema del saltacionisme va reapareixer un cop
més amb el debat promogut per un famds article
de Niles Eldredge i Steven Jay Gould (1972), tots
dos paleontolegs, en que proposaven la seva teoria



Fig.8. A) Stephen J. Gould. Foto: Jon Chase (© FU via Harvard
University Gazette); B) Niles Eldredge. Foto: Joshua Rosenau
(CC BY-NC-SA 2.0 via Wikimedia Commons).

de lequilibri puntuat. Conservaré aquesta deno-
minacié perque és la d'us més freqiient, tot i que
no és una bona traduccié de punctuated equili-
brium, que vol dir més aviat equilibri interromput.
El que feien, essencialment, era oposar, a 'anage-
nesi del gradualisme filogenétic (canvis graduals
de lespecie ancestral fins a ser substituida per una
de nova), la cladogenesi (divisié d’una espécie en
poblacions separades que evolucionen en espeéci-
es diferents, germanes de l'ancestral): segons ells,
levolucié consistiria en llargs periodes de pocs
canvis i periodes molt curts de canvis molt rapids
(per aixo parlen dequilibris “interromputs”). Aixi
sexplicaria que, en general, el registre fossil no
mostri totes les fases d’'un procés evolutiu i que,
ben al contrari, els canvis apareguin normalment
de manera sobtada: els periodes de canvi rapid
tindrien poques possibilitats de deixar fossils, ates
que aquest és un esdeveniment infreqiient.

Niles Eldredge ha defensat que no es pot enten-
dre la macroevoluci6 a partir de canvis petits
en les freqiiencies d’al-lels dins les poblacions,
i que la macroevolucid, que originaria lespeci-
acid, es deu a altres mecanismes, diferents dels
que generen els petits canvis morfologics (en
aixo0, esta en la linia de Goldschmidt). Quan
es comparen les velocitats de canvi morfologic
amb les taxes despeciacid, de vegades ambdues
es corresponen i d'altres no. Eldredge (1982) en
dedueix que hi ha un desacoblament entre mi-
croevolucié i macroevolucié. No veig que aixo
hagi de ser necessariament aixi. Hi podria haver
macroevolucié per acumulacié gradual de can-
vis morfologics pero, també, per mecanismes
diferents, segons els casos.

Gradualisme filétic Equilibri puntuat

Temps Morfologia Morfologia Temps

Fig.9. En el gradualisme filétic, la ramificacié de l'arbre evolutiu
és per petits passos graduals. En l'equilibri puntuat, cada rami-
ficacié déna lloc a clades clarament diferenciats d'aparicio prac-
ticament sobtada. Redibuixat a partir de Miguel Chavez (PD via
Wikimedia Commons).
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Molts neodarwinians, sobretot els genetistes, van
reaccionar, d'una manera que es pot qualificar
segurament dexcessiva, en contra de la propos-
ta. Per comencar, clamaren que calia considerar
la incompletesa del registre fossil. A més, com
sol passar, alguns volien ser més darwinians que
Darwin. Richard Dawkins (1982, 1996), pero, va
posar de manifest que, al cap i a la fi, ningu ha-
via dit que les taxes evolutives haguessin de ser
constants (de fet, el propi Darwin havia dit que
canviaven i Weismann que podien ser diferents,
tant en el temps com entre caracters o estadis de
desenvolupament del mateix individu), i, per tant,
deia Dawkins, el fet que es produissin acceleraci-
ons o alentiments no desmentia el gradualisme.
Les discontinuitats en el registre fossil sexpliquen
tradicionalment, des del neodarwinisme, com a
resultat de canvis evolutius produits sobretot en
poblacions isolades, que dificilment deixen res-
tes fossils; pero en els periodes en que els canvis
evolutius sén molt rapids, també sera improbable
trobar-ne evidéncies fossils.

Aquesta explicacié és enraonada, pero ja hem
vist que hi ha processos dextincié en massa i,
si tenim present que tota evolucio es produeix
sempre en un context ecologic d’interaccié entre
moltes especies, hom pot pensar, com Eldredge,
que el canvi ambiental a gran escala actua sobre el
conjunt, imposant noves pressions selectives que
originen tendeéncies similars en moltes estirps a
I'hora: estariem en una escala diferent de la del
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procés microevolutiu. Eldredge creu que només
aixi es poden entendre les extincions multiples
sobtades i les igualment sobtades explosions de
noves formes de vida (com les que van produir
les famoses faunes d’Ediacara o de Burgess Sha-
le). En efecte, no tenim explicacions massa con-
vincents sobre aquestes explosions.

De tota manera, fins i tot si es pensa que exis-
teixen altres mecanismes macroevolutius, aixo
no implica necessariament que el gradualisme
sigui incapag de produir macroevolucio. Com a
molt es podria dir que no és I'inic mecanisme
capag de fer-ho.

Deixant de banda els excessos d’uns i altres,
en contra de la teoria de levolucié puntuada
o mirant de donar-li un abast excessiu, seria
injust no reconeixer que la proposta dels equi-
libris puntuats ha tingut la notable virtut d’as-
senyalar I'interes dels canvis en les taxes evo-
lutives iniciats per un procés intern, com ara
una mutacié especial, neotenia, etc., o per una
catastrofe externa que altera les condicions de
seleccio). Aixo ha suggerit noves possibilitats,
com per exemple que algunes parts del genoma
estiguin més predisposades al canvi (amb més
probabilitat estadistica de canviar). La teoria
ha estat util per a dirigir la mirada dels cien-
tifics cap a fets que no eren gaire considerats,
una contribuci6 per ella sola prou important si
deixem de banda altres aspectes més polemics.



Transferéncies genétiques
horitzontals

Un mecanisme que pot provocar canvis sobtats és
la transferéncia de seqiiencies més o menys llar-
gues de DNA entre individus despécies diferents
(procés conegut com a transferencia horitzon-
tal). Que aquest mecanisme existeix se sap de
fa molt, i és molt freqiient en els procariotes, els
genomes dels quals sén molt dinamics i “promis-
cus” El fet que senganxin o es retallin quantitats
considerables de DNA en un cromosoma afecta el
comportament ecologic o patologic (Ochman et
al 2000). En els eucariotes, el genoma dels quals té
una estructura molt més complicada, la transfe-
rencia horitzontal no deu tenir tanta importancia
com en els procariotes (almenys, en la majoria).
En els eucariotes multicel-lulars (el cas de Galdi-
eria, que després comentaré, podria indicar que
en els eucariotes unicel-lulars les coses podrien
ser diferents) és possible que només impliqui seg-
ments curts de DNA o d'RNA, i seria dificil que
la transferéncia horitzontal fos capa¢ de produir
salts evolutius. Tanmateix, és de preveure que en
els propers anys se sapiguen moltes més coses so-
bre la transferéncia horitzontal en els eucariotes,
gracies a les tecniques que permeten esbrinar la
procedencia filetica dels gens i a les facilitats crei-
xents per a seqilenciar; i no podem descartar al-
guna sorpresa perque ja en van sorgint.

Els indicis creixents de transferéncies géniques
entre espeécies per diversos mecanismes posen
en qliestio els criteris més corrents per definir
les espécies, en essencia l'aillament reproductiu,
criteri basic introduit per Dobzhansky als anys
trenta i defensat per Mayr als quaranta (con-
cepte biologic despecie). Sembla que lespecia-
cié sol produir aillament reproductiu, pero no
sempre, i en tot cas laillament reproductiu no
és el mecanisme que genera lespeciacio (vegeu
Fontdevila, 2009). Entre les plantes, l'encreua-
ment despecies diferents donant hibrids fertils
no és gens excepcional (de l'ordre d'un 25% des-
pecies). I els casos, detectats mitjan¢ant marca-
dors moleculars, de pas de gens per hibridacié
entre especies animals sén prou nombrosos (de
Tordre d'un 10%). La hibridaci6 seguida de can-
vis rapids reorganitzatius en el genoma sembla
que ha funcionat molts cops com a mecanis-
me despeciacid. Pel que fa a les transferencies
horitzontals en eucariotes, se n’han demostrat
moltes de DNA en plantes, sovint entre una
planta hoste i una de parasita (i en totes dues di-
reccions, de parasit a hoste i d’hoste a parasit).
Un estudi recent (Kim et al 2014) ha demostrat
que hi ha transferéncies de mRNA entre Ara-
bidopsis i la planta parasita Cuscuta pentagona
que son bidireccionals. De lordre de la meitat
del transcriptoma d’Arabidopsis apareix a Cus-
cuta, per exemple, i de lorde del 24% de gens
de Cuscuta un cop transcrits es mouen cap a
Arabidopsis. En canvi, els intercanvis entre el
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parasit i plantes de tomaquet s6n molt menors.
Aquests mecanismes podrien explicar moltes
transferéncies geniques basades en el RNA.

Anant enrere, es pot suposar que les moleécules
d’RNA i de DNA trobaven en les primeres cél-lules
encara menys dificultats que els genomes bacterians
actuals per a les transferencies horitzontals; i els salts
de fragments de material genétic devien ser més la
regla que no pas lexcepcid. No entrarem aqui en els
processos dorigen de la vida, coneguts com abioge-
nesi o biopoesi, ni en cap altre aspecte de la recons-
truccié de la historia de la vida, pero recordem que
es pot parlar d'una evolucié quimica prebiotica ge-
neradora de molecules cada cop més complicades.
El tema sestudia des que, el 1924, el va plantejar
Oparin (malgrat que els seus treballs no arribaren a
ser coneguts en angles, fins al 1938), té fites tan cone-
gudes com lexperiment de Stanley Miller i H. Urey
‘any 1950, amb importants contribucions del catala
Joan Oro6 sobre la sintesi de ladenina i les purines,
i segueix essent objecte d’interes molt gran, com és
logic (en vaig fer un resum a Terradas 2006).

No existi vida, pero, segons lestudios de levoluci6 Juli
Peret6 (2003), de la Universitat de Valencia i I'Institut
Cavanilles de Biodiversitat i Biologia Evolutiva, fins
que no van apareixer cellules capaces de presentar
tres caracteristiques essencials: autoreproduir mem-
branes a partir de membranes, autoreproduir registres
genetics a partir de registres genétics i automantenir
un metabolisme. Per ara, aquesta darrera caracteristi-
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ca, el desenvolupament i manteniment de xarxes me-
taboliques, és la que encara no sha assolit en el labora-
tori, pero si que shan obtingut cél-lules semiartificials
capaces de reproduir-se, amb un DNA totalment de
sintesi i membranes i citoplasma de cel-lules “buida-
des” del seu genoma original.

En les primeres cel-lules vives, IRNA, que es pot au-
toreproduir i té també capacitat enzimatica, devia ser
essencial, i es devia trigar temps a realitzar Ievolucié
fins al que podriem considerar lorganisme unicel-lular
ancestral comu (LUCA, last universal common ances-
tor). Es de creure que, llavors, i encara molt després, el
material genetic es barrejava facilment. Alguns autors,
en lloc dun LUCA, hi posen un cercle o un reticle de
formes, com ja comentarem.

En definitiva, en les primeres fases de levolucio i en
els organismes menys complexos la transferéncia
horitzontal de gens d'unes especies a altres podria
haver originat canvis importants. Com es veura més
endavant, les transferencies horitzontals segueixen
fent avui un paper decisiu en el manteniment d’'una
elevada diversitat genética i de grans possibilitats
d’innovacié en procariotes, que de vegades formen
xarxes d’intercanvi amb virus.

A mesura que alguns organismes van esdevenir més
complexos, van apareixer mecanismes defensius
per limitar les entrades de DNA, les quals podien
desestabilitzar el genoma amb poquissimes proba-
bilitats daportar res positiu. Pero aquestes “defen-



ses” tampoc no son absolutes ni en els eucariotes
pluricel-lulars, la manipulacié genetica ho demostra
clarament. Aixo safegeix a la qiiestié de la hibridaci6
com argument en contra del concepte biologic des-
pécie, basat en l’aillament genétic. Es sorprenent, un
cop més, que Darwin no va veure mai clar que lai-
llament reproductiu pogués ser un criteri per definir
lespecie. Fontdevila (2009) fa una excel-lent revisid
daquestes qiiestions. Hi recupera la posicié de Dar-
win, que posava la seleccio natural i no laillament
reproductiu com a determinant principal de la for-
macio despecies. El fet que a hores d’ara persisteixin
les dificultats pel que fa al concepte despécie justi-
fica plenament la postura de Darwin, gens procliu
a definir-lo. El concepte biologic despecie que vam
aprendre als llibres de text, basat en la possibilitat
dentrecreuament fertil, falla massa sovint i 'hem de
deixar a les golfes, almenys per a la immensa majoria
de les espeécies que existeixen.

Les grans pertorbacions i
levolucio

El medi esta sotmes a canvis catastrofics i per-
torbacions de mides i durades molt diverses,
que provoquen extincions massives (Raup i
Sepkovsky, 1984) i imposen reinicis, el que en

terminologia informatica en diriem resets, o que
alteren les taxes evolutives de manera drastica.
Tot i estant d’acord amb Dawkins quan diu que
els canvis en les taxes no neguen el gradualisme,
les catastrofes han existit i han propiciat extin-
cions i pertorbacions enormes en el procés evo-
lutiu. En aixo, almenys, Cuvier tenia ra¢, shan
produit catastrofes, pero en canvi no nova Crea-
cié després de cadascuna, com ell pensava, sin
que han aparegut sobtadament, després de cada
esdeveniment catastrofic, un munt doportuni-
tats noves per continuar levolucié darwiniana.

La qtiestio del diluvi universal preocupava molt
en temps de Darwin, com es veu en El viatge d'un
naturalista al voltant del moén. El relat biblic té
un greu problema de credibilitat (;com encabir
en una arca els milions despecies existents?) que
ja havien detectat altres autors. I, d’altra banda,
Darwin va anar trobant testimonis en forma de
diposits fossils a diferents algades, corresponents
a diferents époques, fet que obligava a pensar no
en un sino, en tot cas, en tot un seguit de diluvis
catastrofics amb extincio despécies i noves inter-
vencions divines de creaci6 després de cadascun,
idea molt rebuscada.

La meva conclusid és que el gradualisme, fins i
tot sense considerar les transferéncies horitzon-
tals i les simbiosis, potser no és sempre estric-
tament indispensable, com ja advertia Huxley
pero, sobretot, hauria de ser entés correctament.
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No significa de cap manera un procés sempre
lent i placid: levolucié és un riu en que salter-
nen les aigiies manses i les braves. Aixo queda
més clar després dels plantejaments d’Eldredge i
Gould sobre els equilibris puntuats (1969). Pero,
s que vull dir amb “entés correctament”?

Taxa d'extincid de la biodiversitat

250 200 150 100 50 0

Milions d’anys abans del present

Fig.10. Les grans extincions en la fauna marina, segons Raup
i Sepkovsky. Redibuixat a partir de Raup i Sepkovsky 1984.

cUna polémica sobre mots?

Es segueixen publicant alguns treballs que
proclamen el saltacionisme per canvis muta-
cionals (p.e. Rubinoff i Le Roux 2008; Theisen
2009). El refugi dels saltacionistes ara és que
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la via normal devolucié és gradual, perd que
determinats processos poc freqiients podrien
permetre canvis més importants. Sovint, rere
aquestes propostes hi podria haver, al meu en-
tendre (no és més que una intuici6), una mica
de malentes sobre la definicié dels mots gra-
dualisme i saltacionisme

Resumeixo una mica la situacid. El que sembla
enraonat és que un canvi sobtat, com ara una
simbiosi, hagi de passar per un procés integra-
dor que sera gradual. Els neodarwinians s’hau-
rien de convencer de la importancia evolutiva
d’aquests “salts”, potser compostos de canvis
petits (com en els casos de la neoténia o la sim-
biosi) pero que, en obrir la porta a fortes se-
leccions positives i a un seguit accelerat d’altres
canvis, son veritables fites en el cami de levo-
lucié i punts d’inflexié en les taxes evolutives.
I els saltacionistes shaurien d’adonar que els
“salts” en el ritme evolutiu no obligatoriament
trenquen el principi de la construccio pas a pas
de la complexitat. Lentrada d'un endosimbiont
obre un camp nou a levolucio, pero la integracié
(d’alguna manera, per tant, la substanciacié del
canvi) en les maquinaries complexes dels orga-
nismes, en general, shaura de fer gradualment.
En la hipotesi de la neotenia com a origen dels
vertebrats passa el mateix: una mutaci6é en un
estat larvari pot suposar l'inici d'un cami com-
pletament nou, el qual, pero només es desenvo-
lupa gradualment, bé que es produeixin canvis



de ritme i punts d’inflexié. Si no ens aferréssim
a la discussio escolastica entre salts i canvis pe-
tits (;a partir de quan un canvi esdevé un salt?),
crec que les posicions no estarien tan distants, i
per aixo el debat potser ha rebut més passio de
la que mereix, que és el que Dawkins pensava

Tant des d’'una visi6 gradualista com saltacionis-
ta, no es pot negar, com déiem, que s"han pro-
duit catastrofes (episodis de vulcanisme intens,
xocs de meteorits, etc.), i que els canvis sobtats
que han provocat en el medi (canvis globals en
la composicié de I'atmosfera, canvis climatics
rapids, etc.) han tingut una gran repercussié
en levolucié de la vida, originant lextinci6 de
moltes especies, l'aparicié de noves oportuni-
tats (explosions de noves formes de vida) i un
gran trasbals de les pressions selectives preexis-
tents. A les cinc grans extincions reconegudes
per Raup i Sepkovsky, i als periodes dextincions
menors i més localitzades, cal afegir-hi la sisena
extincio, en curs, conseqiiéncia aquest cop de
lactivitat humana, que mostra unes taxes molt
rapides i que, alhora, ens dona ocasié destudiar
processos evolutius també rapids.

La probabilitat que un canvi sobtat faci néixer un
sistema complex és semblant a la del famés mico
teclejant a l'atzar una obra de Shakespeare. Per
aixo, els saltacionistes tenen tendencia a acabar
buscant explicacions poc o molt teleologiques.
Perd no tota la culpa és seva. Els neodarwinians

han tendit, per la seva banda, a ignorar o me-
nystenir massa fenomens que han actuat com a
disparadors o catalitzadors de l'evolucié. I alguns
canvis, com la poliploidia, poden generar espéci-
es quasi de sobte, bé que aquesta sigui deguda a
una multiplicacié del mateix genoma en el cas de
lautopoliploidia i es compren que no resulti tan
dificil d'assimilar com canvis grans en la com-
posicié geénica. Lal-lopoliploidia, el més sovint,
resulta de la fusi6 de genomes despecies molt
properes filogenéticament; treballs de Fuentes
et al (2014) han mostrat que els esqueixos entre
Nicotiana glauca (I'arbre del tabac) i N. tabacum,
que és una herba, provoquen la transferéncia de
genomes nuclears sencers en la zona d’unié, i a
partir daquestes cel-lules es pot generar per via
asexual una nova especie poliploide, N. tabauca.

Tenim, també, una qiiestié descala. Si mirem levo-
lucié en el seu conjunt, sens dubte en moments
determinats shan emprés rutes noves. Si baixem
als mecanismes genetics fins, potser tot haura estat
gradual, un seguit de petites mutacions, pero seguira
sent legitim dir que certs canvis, a escala geologica,
han estat “sobtats” i que algunes mutacions han su-
posat un gir. Potser no cal que cada nou article sobre
el tema afirmi haver demostrat el saltacionisme o el
gradualisme. Sembla que aix0 afavoreix més la “pu-
blicitat” de Iarticle que la comprensio6 profunda.

Pero, ;i lexperimentacidé?;Queé ens diuen els
experiments?

Jaume Terradas |

41



Proves de laboratori del
gradualisme

Que el gradualisme funciona en evolucié ha quedat
demostrat per un experiment molt important, que
encara dura, amb Escherichia coli, fet al llarg de 25
anys per lequip de Lenski (Blount et al 2012 resu-
meix els principals resultats, pero lequip ha fet mol-
tes més publicacions i en segueix fent). Aquest expe-
riment ha demostrat que un nou caracter fenotipic
(la capacitat d'utilitzar el citrat en condicions aerobi-
ques) apareix per acumulacié de mutacions (aixo és,
justament, el gradualisme) que permeten lexpressio
d’un transportador de citrat que estava silenciat.

Els autors van partir d'una dotzena de flascons
amb un mateix clon del bacteri; i renovaven el
medi de cultiu cada dia, pero periodicament pre-
servaven mostres congelades a -80°C per recons-
truir després tot el procés (lequip manté ara 4000
flascons “historics”). En total, han observat 58.500
generacions de bacteris (nombre que segueix crei-
xent mentre preparo aquest llibre). Aquest és, amb
diferéncia, lexperiment evolutiu de llarga durada
més important mai fet. Sha dit que equival a un
milié d’anys devolucié en humans.

Van observar que, en primer lloc, apareixien
en alguns flascons el que van anomenar canvis
genetics potenciadors; després, es produia en
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una part d’aquests la mutacié definidora del
caracter (la que permet I'is del citrat en con-
dicions aerobiques); i, finalment, nous canvis
mutacionals afinaven selectivament el funci-
onament del nou fenotip. Van concloure que
els nous caracters apareixen tipicament per
exaptacio de gens que, préviament, codificaven
per altres funcions. Hi havia gradualisme, pero
no és menys cert que, en apareixer la mutacio
definidora del caracter, els grafics de taxes de
mutacid en el temps mostraven un canvi cap a
un pendent més fort, o sigui que sacceleraven.
La mutacié definidora és un punt d’inflexid
en les taxes evolutives i un salt fenotipic. Per
explicar-ho en termes de sistemes complexos,
algunes mutacions, tot i ser canvis petits, por-
ten el sistema cap a un nou atractor. El gran
exemple de gradualisme pot ser interpretat
igualment com un canvi destat significatiu.
Unes mutacions petites, en passar un cert llin-
dar, situen l'especie en un nou paisatge selectiu
i aixo accelera les taxes de canvi. Lexistencia
de fenomens de llindar obliga a matisar que
entenem per gradualisme.

Com que es considera que la incapacitat d’E. coli
per a obtenir energia del citrat en preséncia doxi-
gen ¢és una caracteristica definidora de Iespecie,
el bacteris mutants que si que ho fan podrien ser
considerats una especie diferent (aixo és discuti-
ble, perque diferenciar clarament espécies en els
bacteris és problematic).



Mutacions totals
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Fig.11. Seqliencia de mutacions en l'experiment de Lenski i el
seu equip. Redibuixat a partir de Blount et al. 2012.

En altres treballs, el mateix equip (Wiser et al 2013)
ha destacat que lexit adaptatiu (fitness) de dotze
poblacions d’E. coli ha mantingut un creixement
mitja sostingut segons una llei de potencia. El grau
d'adaptacio relatiu (o fitness relativa), sha mesurat
simplement per la proporci6 entre les taxes de crei-
xement de poblacions, comparant les taxes actuals
amb les de poblacions de fases prévies de lexpe-
riment que han estat descongelades i reactivades.
Aix0 ha permes construir grafiques de grau dadap-
tacio relatiu al llarg de les generacions, grafiques
que mostren un alentiment del creixement, pero
sense asimptota: en un ambient constant, el grau
dadaptacié continua creixent sempre.

Es a dir que hi ha proves experimentals devolucié
gradualista. Tingueu en compte, pero, que és més
facil demostrar que alguna cosa existeix que no
pas que no existeix. Lexisténcia de gradualisme en
certs casos no pot provar que no hi pugui haver
saltacionisme en altres. Lexperiment que acabo de
descriure demostra que el gradualisme, amb taxes
evolutives variables, pot explicar canvis evolutius,
encara que ja hem donat el matis del llindar i el
canvi destat. Pero no pot demostrar que tots els
canvis evolutius segueixin aquesta pauta.

Els adversaris del gradualisme tenen el mateix pro-
blema que amoinava Goldschmidt: no veuen possi-
ble que el gradualisme pugui explicar Iorigen de nous
ordres, classes, phyla (és a dir, la macroevolucid).

Els neodarwinians, en canvi, consideren que
la macroevolucié és resultat de 'acumulacio
de canvis petits; i per tant, no requereix cap
mecanisme diferent dels que funcionen en la
microevolucio. Pero és dificil fer proves expe-
rimentals de la macroevolucié. El debat entre
microevoluci6é (per a la qual el gradualisme
sembla oferir explicacions satisfactories) i
macroevolucié (en que les dificultats doferir
proves experimentals mantenen un marge per
a hipotesis contraries) és encara molt viu. Al
meu entendre, convindria incorporar models
de sistemes complexos amb llindars, diferents
atractors i canvis de fase i deixar de banda la
discussio6 escolastica.
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Com en tots els temes devolucié molt controver-
tits, també en aquest els creacionistes miren d’aga-
far-s’hi, pero el problema que plantegen té més
conseqiiéncies politiques que for¢a argumental.
La seva estrategia sol ser donar una definici6 vaga
de macroevolucid. Per a un cientific, seria accep-
table dir que és macroevoluci6 la genesi de noves
espécies o de taxons de categoria superior (ge-
neres, families, ordres, classes, etc.). La formacio
despecies és observable en alguns casos, pero per
a les categories superiors el factor temps ho fa im-
possible. De tota manera, res no fa pensar que els
mecanismes coneguts d’innovacié amb selecci6
(incloent des de les mutacions a les oportunitats
diacceleracid en les taxes evolutives per grans per-
torbacions, simbiosi, neoténia, etc.) no puguin,
amb el temps, haver generat tota la diversitat de
tipus dorganismes que han existit o existeixen. I,
en cas que existissin mecanismes fins ara mal co-
neguts, no vol dir que aquests haguessin d’'impli-
car intervencions sobrenaturals.

En canvi, tenim proves molt convincents de lori-
gen comu de tots els éssers vius, de la seva diver-
sificacio historica en branques, de la incidéncia de
processos atzarosos i de la construccio, en cada
cas, a partir del que preexisteix. No cal que un
disseny previ hagi determinat una perfeccié que,
dlaltra banda, no hi és en absolut, per més mera-
velloses que ens semblin les caracteristiques i pro-
pietats de la diversitat biologica (fins i tot Cuvier
ja coneixia estructures anatomiques sense sentit
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actual, pero daixo els partidaris del disseny intel-
ligent prefereixen no parlar-ne gaire). Els treballs
sobre evolucié molecular també indiquen, de ma-
nera clarissima, un procés historic semblant.

Evolucié composicional o per
incorporacio

Richard A. Watson (2002, 2006; no sha de confon-
dre amb el Watson de la doble helix) ha proposat,
en la seva tesi doctoral, diferenciar levoluci6 gra-
dual de la que denomina evolucié composicional,
i ho fa a partir d'un desenvolupament formalitzat
amb lajut de models. Moya (2013) ens explica que
Ievolucié composicional de Watson compren “fe-
nomens com el sexe, la hibridacid, la transferencia
horitzontal, l'alopoliploidia, perd sobretot feno-
mens com la integracio genetica de simbionts, o
qualsevol mecanisme que encapsula un grup den-
titats senzilles en una entitat més complexa i pro-
porciona aixi un nou nivell dorganitzaci®”

En treballs anteriors (Terradas, 2005), he preferit
referir-me a aquests processos parlant devolucié
per incorporacio (terme emprat per Margulis en al-
guns treballs), i en continuaré dient aixi, pero prac-
ticament la idea és la mateixa que defensa Watson.



El terme incorporacié sha emprat per descriure
levoluci6 historica dels imperis (ho va fer T'histo-
riador alemany Theodor Mommsen, premi Nobel
de literatura el 1902, en la seva Historia de Roma)
per exemple. A més, és d'is normal en processos
devolucié tecnologic, alhora que es pot aplicar als
devolucié d’atoms, i simplement el trobo més pla-
ner i més apropiat en la majoria de casos en que
un dels ens que es “componen” és molt més gros i
complex que laltre.

En tot cas, per a Watson levolucié gradual de
Darwin inclou, tant les petites mutacions com el
saltacionisme per acumulacié molt rapida de mu-
tacions (en el sentit d’Eldredge i Gould 1969) o el
neutralisme (en que la seleccié natural no hi té res
a dir, com passa en els casos de deriva genética,
dependents de la mida de la poblacié i de l'atzar):
tot son processos dacrecid per canvis a latzar que
tenen lloc en el mateix genoma, que Watson con-
sidera lineals. En canvi, levolucié composicional
que Watson descriu suposa combinar moduls ge-
netics preadaptats de manera independent, segu-
rament amb funcions diferents, i de diferent pro-
cedéncia, augmentant la complexitat del conjunt

precisament pel fet que sajunten funcionalitats
diferents. Em penso que la distinci6 entre canvis
acrecionals i composicionals (o incorporacions)
és molt atil perqué posa de manifest dos mecanis-
mes essencialment diferents en el canvi evolutiu.

El que proposo és que es podria distingir entre
una evolucié per canvis, de la mida que siguin,
que tenen lloc dins el genoma d’un mateix llinatge
evolutiu, en front d'una evolucid per canvis que es
produeixen mitjangant incorporacid, al genoma
d’un llinatge, de fragments de genoma o de geno-
mes sencers procedents d’altres llinatges. Dit aixi,
ens distanciem una mica (molt poc) de Watson,
que inclou processos de tipus sexual entre els que
donen lloc a composicid. Per aquest mateix mo-
tiu, prefereixo definir levoluci6 per incorporaci6
com un procés diferent del model classic de canvis
dins del propi genoma (mutacions i altres). Levo-
lucio esta farcida de processos d’'incorporacié. Les
noves tecniques destudi filogenétic del DNA ho
posen de manifest cada dia pero, per passar el fil-
tre de la seleccid, aquests canvis no poden suposar
una sobtada revolucié del genoma siné que nor-
malment han de ser “digerits” de manera gradual.

Jaume Terradas |

45



46 | Noticies sobre Evolucié



4. Les grans transicions evolutives

Lany 1997, Maynard-Smith i Szathmary (1995)
van publicar una obra sobre les principals transi-
cions en evolucié. Hi van reconeixer les vuit trans-
icions segtients: 1) de molécules auto-replicants a
poblacions de molecules dins de compartiments;
2) de replicadors independents (probablement
RNA, Testadi hipotétic que es coneix com a “moén
de TRNA) a cromosomes; 3) dels RNAs, actuant
alhora com a gens i enzims, als DNA, formant
gens, i a les proteines com enzims; 4) dels proca-
riotes als eucariotes; 5) dels clons asexuals a les
poblacions sexuals; 6) dels protists als organis-
mes pluricellulars (animals, plantes, fongs); 7)
dels individus solitaris a les colonies amb castes
no reproductives (eusocialitat); 8) de les societats
de primats a les societats humanes amb llenguatge
(evolucié sociocultural).

Les tres primeres transicions tenen lloc en el mén
molecular i de la cél-lula procariota, un ambit que
presenta problemes conceptuals, com ja hem vist,
la definicié de lespecie i daltres categories taxo-
nomiques, a causa de la freqiiéncia de transferen-
cies geniques horitzontals entre procariotes sepa-
rats filogenéticament. Pero ja la primera transicié
és un repte: ;de quines molécules auto-replicants
parlem? Les bases de 'RNA no suneixen en un
medi fet daigua ni se sap que facin res fora de la

cellula. Una possible explicacié és que van existir
molécules precursores de 'RNA que si que ho fe-
ien. Hud et al (2013) han donat una primera prova
experimental en aquest sentit: han pogut fer que
sauto-ensamblessin, en aigua, cadenes de fins 18
000 molecules destructura semblant a TRNA (el
proto-RNA, que és una molecula parenta de les
bases citosina i uracil formada per una cadena
de rosetes integrades per la unié d’acid ciandric i
un derivat de la triaminopirimidina). Aquest tre-
ball ha comptat amb una rellevant participacié de
I'Institut de Recerca Biomedica de Barcelona. Les
implicacions s’hauran de veure en el futur, pero la
teoria és molt interessant.

Fig.12. A) John Maynard Smith. Foto: Web of Stories (CC BY-SA 3.0
via Flickr); B) Eérs Sazthmary. Foto: Ernst Strungmann Forum (©
FU via www.esforum.de).
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La quarta transicio és el pas de la céllula proca-
riota a leucariota, un procés encara molt discu-
tit en que, d'acord amb algunes idees proposades
per Lynn Margulis (1967), hi hauria intervingut
de manera determinant 'endosimbiosi. Els passos
de la vida unicel-lular a la pluricel-lular, i després
a la formaci6 de colonies i societats, impliquen,
més clarament que els passos previs, fenomens
col-lectius de cooperacio i de transmissié d’infor-
macio no genetica.

Per més que els autors del llibre sobre les transicions
siguin neodarwinians, no es pot dir que les transici-
ons proposades hagin estat analitzades en detall des
de Ioptica del neodarwinisme. I no és sorprenent.

Sobre el reduccionisme genétic

Existeixen altres propostes sobre quines han estat les
transicions més importants en levolucié. Aqui vol-
dria posar en relleu que, si es mira levolucié de ma-
nera global, certs canvis, independentment de si sén
regits per una acumulaci6 gradualista de mutacions
o no, semblen demanar un altre nivell dexplicacio.

Per exemple, si en el pas de procariotes a eucario-

tes hi ha intervingut simbiosi, aquest és un feno-
men que implica la participacié de dos o més or-
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ganismes diferents. No ens podem referir només
als canvis que han tingut lloc en els gens, perdent
de vista el mecanisme d’incorporacié que, a una
escala diferent de la genética, contribueix substan-
cialment a explicar la transicié. Naturalment que
lacceptacid reciproca entre els simbionts exigeix
canvis genetics de I'un i de altre (i, posats a fer,
canvis quantics, a nivell delectrons o de quarks,
si tan reduccionista es vol ser), pero la simbiosi
és un fenomen emergent no reductible a aquests
canvis genetics. De la mateixa manera que no re-
duim les mutacions a modificacions d’atoms o a
fenomens quantics, sin6 que parlem directament
de mutacions, seria absurd pretendre eliminar
lexplicacié del fenomen de simbiosi reduint-lo a
canvis en els genomes.

Arribats a aquesta conclusid, és legitim pregun-
tar-nos si podem explicar totes aquestes transicions
evolutives sense mourens de la genetica de poblaci-
ons, considerant que aquesta ciéncia pot bastar per
explicar levolucié. La resposta crec que és negativa.
El reduccionisme del neodarwinisme genetic resulta
insuficient, tot i que ha tingut enormes exits i encara
en tindra. El neodarwinisme naturalista pot semblar
una alternativa més assenyada, pero encara queden
moltes llacunes, i algunes de molt dificils de cobrir,
perque algunes parts de la historia no han deixat
vestigis. En els organismes existeixen el genotip i el
fenotip, i de fa molt temps alguns estudiosos tenen
tendéncia a mirar cap al primer i d’altres cap al se-
gon. Pero, ni son nivells independents ni, jatencio!,



I'un determina univocament i totalment laltre, és a
dir que la visi6 mecanicista cartesiana (lorganisme
com un rellotge) no funciona en biologia on les inte-
raccions no soén relacions causa-efecte simples siné
en xarxa i molt complicades.

Fins i tot acceptant que tots els canvis evolutius
hagin requerit I'acumulacié de series molt llar-
gues de petites mutacions, quan hom senfronta
a lexplicacié de levolucio6 en el seu conjunt, o a
lestudi de les grans transicions, és legitim i obligat
adoptar una altra perspectiva, situar-nos en un al-
tre nivell daproximacio. El que interessa és parlar
de quins processos han obert les portes als grans
canvis: simbiosi, neoténia, canvis climatics, con-
questa de nous medis, extincions preévies, etc. Per
aixo em sembla poc rellevant i massa escolastic el
debat del saltacionisme. Potser és preferible reco-
neixer que el llenguatge que emprem depen del
diferents estrats dexplicacid en que ens situem.

Quan indiquem un itinerari a algt, no ens cal dir-
li “Faci un pas, després un altre i un altre..” Li di-
rem “Camini tres travessies, arribara a un carrer
més ample, giri a lesquerra i el segiient a la dreta”
En aquesta descripcié només algunes dades im-
porten. Per exemple, els dos girs. Aquests potser
es fan en un o pocs passos, és igual, el que importa
és que es canvia de carrer dos cops. Es el nivell de
descripcid necessari i suficient per explicar qué ha
de fer el que pregunta. Quan parlem del pas dels
procariotes als eucariotes, no necessitem especifi-

car totes les mutacions, ens fixarem més en si han
estat necessaries una o dues simbiosis, o altres
processos que han suposat fites especialment im-
portants. Podem parlar com a saltacionistes sense
negar (ni afirmar) que hi pugui haver gradualisme
a un nivell més detallat. No ens cal aquest nivell
més detallat per tenir una descripcié suficient i,
daltra banda, en molts casos seria impossible re-
construir tots i cadascun dels passos que shan
produit i en lordre mateix en qué van tenir lloc.

El reduccionisme genétic ha tingut exits indub-
tables com a aproximacié metodologica, pero es
basa en un model cartesia mecanicista massa ele-
mental. Com si, coneguts els gens i les interacci-
ons entre ells, ja es pogués saber com sera el feno-
tip. Cosa que no és certa, perque existeixen, com
veurem, altres interaccions i altres codis.

Sobre el lamarckisme

Deixem aixi el debat del gradualisme-saltacio-
nisme per entrar en un altre dels “dimonis” del
neodarwinisme. El rebuig al lamarckisme per
part dels neodarwinians de tota mena és, com
en el cas del saltacionisme, frontal, i també en
aixo els precedi el gran August Weismann amb
l'argument de la independencia entre les linies
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germinal i somatica, que va creure definitiu.
Es pot dir que, inicialment, els neodarwinians
no van afegir gran cosa als arguments de We-
ismann, que havia acumulat una enorme quan-
titat de casos en que, o lexplicacié lamarckiana
era inviable, o podia ser substituida amb avan-
tatge per una explicacié basada en la seleccio.

Va ser, pero, for¢ca més tard, que es va creure de
manera molt generalitzada que el lamarckisme es-
tava definitivament derrotat. Fou quan la biologia
molecular (Francis Crick, el 1958) va establir que
la informacié seqiiencial codificada passava del
DNA a les proteines pero no a la inversa (I'ano-
menat dogma central de la biologia molecular).
Com veurem, perd, no han deixat
d’haver-hi revifalles que es coneixen
com neolamarckisme, ja que defen-
sen diverses maneres d’herencia de
caracters adquirits, i el dogma central
de Crick també¢ és controvertit perque
sovint surt algun equip de cientifics
que diu que n’ha demostrat algun in-
compliment (fins ara, sense éxit). En
parlaré més endavant.

Lamarck, ben anterior a Darwin,
partia d’'una base molt feble de co-
neixements ben establerts i, com era

col-leccio, pero va ser un naturalista notable, el
primer evolucionista important, i la seva obra
no ha de ser menystinguda. La seva Philosophie
zoologique, del 1809 (publicada en catala el
2007, amb una recomanable introduccié exten-
sa d’Agusti Camos que reivindica l'autor frances
en el context del seu temps) s'avanca en més de
mig segle a I'Origen a 'hora de criticar el ca-
tastrofisme de Cuvier a partir del seu coneixe-
ment dels invertebrats fossils, i va defensar un
gradualisme geologic. Va opinar que la vida era
un estat de la materia, aparegut inicialment per
generacié espontania, i que després va evoluci-
onar perque els organismes sadapten als ambi-
ents, que canvien, i aixi van modificant la seva
estructura d’acord amb aquests
canvis ambientals. Un respecte
doncs per Lamarck.

Lyell tingué lobra de Lamarck
en gran estima, pero cal admetre
que Darwin no el segui en aixo.
Alguns han criticat Darwin per
lescas reconeixement que va fer a
Lamarck. Es cert, perd si hom lle-
geix la Filosofia Zoologica i I'Ori-
gen de les espécies, hom sadona de
lenorme distancia entre la manera
dexpressar-se de Lamarck, tot i el

habitual en el seu temps, no sortia
gaire del laboratori per anar al camp
si no era a recollir exemplars de
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Fig.13. Jean-Baptiste de La-
marck. Pintura: Charles Thévenin
(PD via Wikimedia Commons).

seus innegables coneixements na-
turalistes i les seves intuicions, i la
de Darwin. El discurs del primer



és molt més especulatiu i molt menys rigoros, i en
les cinc decades que separen les dues obres la ci-
eéncia havia apres a no apartar-se dels fets si no era
per formular hipotesis que poguessin ser objecte de
verificacié un dia o altre. A Darwin, tan meticul6s
i experimentalista, Lamarck li devia semblar més
proper a un profeta que a un cientific, i probable-
ment experimentava la mateixa sensacié (o més)
en relacid al seu propi avi Erasmus Darwin, un al-
tre evolucionista precursor, a qui va dedicar un lli-
bret on practicament no parla de levolucio. I potser
no va creure necessari esmentar gaire els evoluci-
onistes que 'havien precedit perque, de fet, foren
molts, fins i tot alguns que intuiren el mecanisme
de la seleccié natural, pero cap segui un metode ci-
entificament acceptable. La llista, de fet, shauria de
remuntar als grecs, a Democrit, a Epicur, i sobretot
al De rerum natura del roma Lucreci que diu, de
manera ben explicita, que el mon esta format per
buit i particules molt petites, indivisibles, que es
combinen per donar lloc a estructures que després
evolucionen, en el cas dels éssers vius per un princi-
pi de seleccié natural, sense que hi hagi indicis dun
disseny intel-ligent, per produir les que coneixem.
Richard E. Leakey, en la introduccié que va escriure
per a una versio abreujada i il-lustrada de I'Origen
de les espécies que va ser editada en castella lany
1986 per Resefia, diu que Darwin cita més de vint
autors que havien parlat devoluci6 de les especies.
Levolucionisme era en l'ambient intellectual de
I€poca, el que no es tenien eren teories cientifiques
solides, avalades per dades de qualsevol mena, que

servissin de base a levolucionisme. Per Darwin, la
idea lamarckiana que les especies es modificaven
per una necessitat interna (besoin), relacionable
amb l'ortogenesi, era més aviat extravagant, tot i
que admetia que podien haver-hi mecanismes evo-
lutius de canvis amb I'ts i el desus i la transmissio
als descendents d’aquests caracters adquirits, me-
canismes proposats per Lamarck. Darwin es basa-
va en una gran acumulaci6 de fets dobservacio i
experimentacio, i la seva teoria nasqué daquests i
no dexplicacions més o menys imaginatives en el
regne de lespeculacio.

Lamarck ha estat reivindicat per diferents autors
al llarg del segle XX. Alguns que han dit haver
provat 'heréncia de caracters adquirits sha anat
demostrant que havien falsejat els experiments.
Alguns fraus sén ben coneguts en la historia de
la ciencia: el 1920, Paul Kammerer va dir que ha-
via obtingut en gripaus terrestres la formacid, a
les potes davanteres, d’'uns coixinets que tenen
els gripaus aquatics i que empren en lacobla-
ment, i va afegir que aquest caracter adquirit es
perpetuava en la descendéncia. Per desgracia per
a ell, es va demostrar que els coixinets eren pro-
vocats per injeccions de tinta xinesa, no se sap
si aplicades per ell mateix o per algun dels seus
ajudants. Kammerer es va declarar innocent i es
va suicidar al cap de sis mesos de que la seva tro-
balla fos rebatuda de manera contundent. Cada
cop que es produia algun intent de demostrar
heréncia de caracters adquirits, resultava des-
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mentida, 'antilamarckisme dels neodarwinians
es reforcava i qualsevol proposta que fes alguna
olor de Lamarck era refusada i ridiculitzada.

Per completar el quadre, es va produir a la Unid
Sovietica, des de final dels 1920s, l'aparicié d’'un
personatge sinistre, Trofim Lyssenko, les idees
lamarckianes del qual, sostingudes per experi-
ments de “vernalitzaci®” en plantes de conreu,
com el blat, van rebre el suport de Stalin. Ly-
senko prometia una revoluci6 en la produccid
agricola sobre la base d’'idees confoses i dexperi-
ments falsejats. Per desgracia, Stalin era lamarc-
kia i, a més, somiava en una revoluci6 agraria
que engresqués els pagesos, que havien vist col-
lectivitzades les seves terres. Va donar poder a
Lysenko, posant-lo al cap de 'Académia de Ci-
encies Agricoles de 'URSS. Els cientifics, i espe-
cialment els genetistes, que no van ser de la cor-
da de Lysenko foren enviats al gulag, la genetica

fou considerada una falsa ciencia reaccionaria i
Mendel i Darwin foren proscrits. Aixo va durar
sobretot des del final de la Segona Guerra Mun-
dial fins el 1964. No cal dir que la reaccié entre
els cientifics occidentals contra Lyssenko va ser,
amb justicia, implacable, perd va contribuir a
demonitzar, de retruc, el pobre vell Lamarck.

Tot i aixi, Lamarck no es deixa enterrar. Els plan-
tejaments neolamarckians actuals so6n, com és
logic, forca distants dels del pioner frances de
levolucionisme, perd no son pas pocs els estu-
diosos que avui se’n senten, tanmateix, propers,
sobretot en relacié amb els creixents indicis que
caracters adquirits (per processos de regulaci6
epigenetica) passen a la descendencia durant
diverses generacions. Haurem dexplicar més bé
aquest tema més endavant, pero és evident que,
per aquesta banda, els reptes al paradigma neo-
darwinista no es poden menystenir a la lleugera.
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5. La qiiestid de la innovacio

La genesi de la innovacid (variacié) és primordi-
al per a qualsevol teoria evolutiva. Darwin basava
levoluci6 en la idea de descendéncia amb variacio.
En lexplicacié tradicional neodarwiniana, el que
intervé son gens i genomes, mutacions, recombina-
cions (sobretot les lligades a la sexualitat) i translo-
cacions, hibridacio, duplicacions de seqiiencies, de
vegades poliploidia (més freqlient en plantes i al-
guns grups animals com ara insectes, peixos i altres,
pero que es pot donar en algunes cel-lules humanes
no reproductives —p.e., en la meitat de les cél-lules
hepatiques- i d’altres mamifers). Aixo no obstant, al
llarg dels darrers setanta anys shan descobert molts
nous fenomens, desconeguts quan es va establir la
Sintesi Moderna, que cal incorporar a la teoria evo-
lutiva. Son fenomens que poden també produir in-
novacions i exposar-les al filtre selectiu. En veurem
alguns exemples especialment importants.

Estructura i funcionament del
genoma

La visi6 lineal del genoma, una seqiiencia de gens
(el “collaret de perles”) cadascun dels quals codifi-
ca una proteina (un gen-un enzim), esta totalment

superada i ja no és defensable. S’ha vist que les rela-
cions en el genoma no son lineals, cosa que es com-
prén per la seva estructura tridimensional: la doble
helix del DNA nuclear esta molt plegada i embolca-
llada amb les histones, aixi que la proximitat entre
els gens depen de l'arquitectura tridimensional i no
de la posici6 al llarg del filament; i també sha vist
que la concepci6 atomista del gen és errada. No se
sap prou bé que és un gen, com a concepte abstrac-
te, perd no és un “element” d’'informacio.

El genoma, daltra banda, té una estructura que va-
ria molt, amb freqiients duplicacions: repeticions
de seqiiéncies que son comunes entre els individus
de la mateixa espeécie (perd en nombre que pot va-
riar) i d’altres, dites segmentaries, més infreqiients.
Alguns fragments apareixen copiats molts cops,
fins i tot milers de vegades.

Tot i aixi, les versions divulgatives sobre aquest
tema han canviat poc, i segueixen presentant el
DNA molt simplificat, com el patré o programa
que decideix tota la construccié dels organismes:
el codi dins la capseta que és la cel-lula. Pero han
aparegut moltes complicacions que desconeixi-
em, i que encara no entenem bé. Per comengar,
en el genoma huma sembla que només un 1% del
DNA és codificador de proteines, perod un 80% es
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transcriu en RNA, potser en part per no fer res,
potser per actuar com a regulador. Vist aquest
paper de 'RNA, alguns creuen que caldria que el
concepte de gen inclogués no solament una se-
qiiéncia de DNA sin6 també totes les transcripci-
ons que intervenen en la formacié d’un caracter
fenotipic. Més endavant, dedicarem un apartat al
transcriptoma. També¢ tenim les regulacions epi-
genetiques directament sobre el DNA i, indirec-
tament, sobre lorganitzacié en lespai dels cro-
mosomes que, al seu torn, actua sobre el DNA,
que també considerarem en un capitol posterior.
Aixo complica de manera extraordinaria la rela-
cid entre gen i caracter fenotipic.

Es més,alguns caracters resulten de la interac-

cié de veritables xarxes de gens, i els canvis en
aquests caracters es poden deure a alteracions

Cor de vuit histones

reguladores dins d’aquesta xarxa i no a canvis
mutacionals. Les xarxes geniques que determi-
nen un caracter constitueixen sistemes comple-
xos forga estables (Ball, 2013). Poden presentar
petites alteracions sense que el caracter canvii,
aixi que pot ser que acumulin mutacions que no
tenen traduccid fenotipica fins que les condici-
ons ambientals pateixen un canvi important i
s'ultrapassa un cert llindar, de manera que el sis-
tema complex es dirigeix cap a un nou atractor.
Llavors,els canvis que estaven amagats es poden
fer evidents en modificacions del fenotip. Aques-
ta idea podria explicar que alguns processos
adaptatius siguin molt rapids, perque la variacié
necessaria ja es trobava disponible.

Pero mirem de donar un cop d’ull a lestructura
interna dels gens.

DNA

Histona H1

Fig.14. Filament de DNA associat a histones.
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Els gens no son “elements”
d’informacio. Introns i exons.

Els gens estan formats per introns i exons. Els in-
trons son seqiiencies que formen part dels gens, i
també delRNA transcrit, les quals son separades
(mitjangantun procés dit dexcisié) després de la
transcripcio i just abans de la formacié delRNA
missatger(mRNA) que fa de model per a la sintesi
proteica. El que roman i queda enllagat en el mRNA,
i per tant fa de motllo per a la sintesi proteica, son
només els exons. Les seqiiencies d’introns tenen unes
parts especifiques, en els limits amb els exons, que
son marques de referéncia per al procés dexcisio.

No trobem introns en tots els gens, pero si en molts,
entre ells els que codifiquen les proteines i els RNAs
ribosomics i de transferencia. Els gens codificadors
del genoma dels vertebrats tenen molts més introns
(uns 140 000 en el genoma dels humans) que els dels
eucariotes unicel-lulars (15 en el genoma del fong
unicellular Encephalocitozoon cuniculi), i n’hi ha
pocs en els procariotes. En canvi, en el genoma mito-
condrial dels vertebrats no hi trobem introns, mentre
que en el dels eucariotes més senzills whi ha molts.
Sha especulat molt sobre el moment de laparicié
dels introns en els eucariotes. Lorigen dels introns no
és conegut, podrien ser heréncies evolutives antigues,
fins i tot alguns podrien procedir del mén de 'RNA,
0, ben al contrari, haver estat adquirits recentment,
i existeix molt debat entre els partidaris de lorigen

Transcripcié

pre mRNA [
i IE

mrnA

Eliminacio dels
introns transcrits

Unio dels
exons transcrits

Fig.15. El RNA missatger, que codifica la sintesi proteica, es produeix a partir dels exons transcrits del DNA.
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antic i el recent. Alguns gens comuns en el llevat de
la cervesa es troben també en eucariotes molt més
complexos, i el que es veu és que en el primer cas no
hi ha introns i després se n'hi van afegint. El nombre
mitja d’introns per gen en humans és de lordre de
vuit, en Drosophila i mosquits és del voltant de tres,
en paramecis és dun (Roy i Gilbert 2006). Es evident,
doncs, que es poden guanyar o perdre introns en el
curs de levolucid, amb la tendeéncia que augmentin
amb la complexitat; pero aquest és, segurament, un
dels temes més misteriosos de la biologia molecular.'

Si el lector troba espes tot aquest apartat, es pot
quedar amb la idea que els gens son, ells mateixos,
sistemes complexos, de definici6 geneérica avui im-
precisa. Sha dit, amb encert, que el genoma i el
seu entorn poden equiparar-se a un ecosistema, de
funcionament no lineal i amb molts mecanismes
de regulacié de lexpressié genica entre parts del
genoma, des de lepigenoma, i des del metaboloma
cellular. Per tant, en qualsevol procés evolutiu tro-
bem molts elements en interaccio i no existeix una
relaci6 biunivoca entre genotip i fenotip. Les mate-
matiques que sapliquen en genética de poblacions,

tot i ser forca elaborades i haver mostrat la seva
utilitat en molts casos concrets, estan pensades per
a canvis en solament dos o tres al-lels, aixi que no
costa dentendre (encara que sembla que a alguns
si que els costa de reconeixer-ho) que dificilment
poden explicar sistemes en xarxa tan complexos.

Laproximaci6 de la genetica de poblacions té un altre
problema que, admetem-ho, no és facil de resoldre,
perque és molt dificil reconstruir la historia: em re-
fereixo a que tendeix a explicar Ievoluci6é com a una
conseqiiencia dela vida (uns gens, o uns genomes, ex-
perimenten uns canvis sota seleccio). Pero la realitat
va just a I'inrevés, la quimica organica, la bioquimica i
la vida sén resultats de levolucid. No és solament que
els canvis en el DNA donin lloc a evolucid, sind que els
RNAs, el DNA, el sistema de transcripcio i traduccié
i les proteines son, tot plegat, resultats de Ievolucio, la
qual, per descomptat, continua funcionant.

Al llarg de levolucié es produeixen augments de
complexitat, pero no tant a causa d’un increment
del nombre de gens codificadors (el qual, a partir
de cert grau de complexitat, varia poc), com per

Nota 1. Malgrat que els introns siguin retallats i no intervinguin en la formacié del'RNA missatger, aixo no implica que romanguin
sempre inactius. Alguns introns codifiquen, pel seu compte, determinades proteines, o contribueixen, un cop separats, a formar
moléecules de RNA no codificador. D'altra banda, molts dels anomenats introns de 'RNA del grup Il actuen com a ribozims auto-
catalitics, és a dir, com si fossin enzims capacgos de d’induir i controlar reaccions sobre ells mateixos, pero també codifiquen la
transcriptasa inversa (un enzim DNA-polimerasa que catalitza la formacio de DNA a partir de RNA —per aixo0 es diu inversa, ja que
transcriu a l'inrevés de la direccid normal- i que es troba en els retrovirus). Aquests introns semblen d'origen bacteria ancestral i
podrien ser també elements genetics mobils. Apareixen en rRNAs, tRNAs i mRNAs dels cloroplasts i mitocondris de fongs, plan-
tes i protists i en UmRNA bacteria. S’ha dit que serien antecessors evolutius dels introns propis del nucli eucariota.
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I'increment de factors de combinacid i regulacié
en el conjunt del genoma. I levolucié es produeix
sempre com una coevolucio: no és, solament, que
el medi seleccioni els gens o els fenotips-genotips,
és que aquests fan variar el medi, el propi i el de
les altres espécies, alterant les pressions selectives.

Per tant, levolucié és un procés col-lectiu, bio-
logic i fisico-quimic, i no una mera qiiestié de
canvis en les freqiiéncies de diversos al-lels. Aixo
no vol dir que els estudis fets en genética de po-
blacions no siguin utils; per a qiiestions referents
a canvis en proporcions d’allels resulten una
aproximaci6 suficient. Pero, al meu parer, aixo
no és suficient per a fer-se una idea satisfactoria
del conjunt del procés evolutiu.

Incorporacions: tornant a la
transferéencia horitzontal

Pel que fa als nous coneixements adquirits en les
darreres décades, i en relacié amb els temes que
estem tractant, és destacable que puguin pro-
duir-se incorporacions de DNA al genoma per
transferéncia horitzontal de gens (és a dir, pas de
gens d’'una especie a una altra) i també per sim-
biosi o parasitisme. Les incorporacions sén fets

substancialment diferents dels canvis espontanis,
endogens, dins d’'un genoma per errors de trans-
cripcid, encreuaments, etc., o per influencia d’un
factor mutagen extern. En les incorporacions, el
genoma “pren” o rep del medi seqiiéncies alienes
senceres ja construides. Aixi, lexternalisme ei-
xampla el seu paper: no és només el medi fisico-
quimic i biologic (lecologia, en suma) allo que,
seleccionant variants, condueix el procés evolutiu.
El mecanisme del procés de canvi en el genoma
no és sempre autogen, siné que també es pot deu-
re al medi: en primer lloc, a lexisténcia d’agents
mutagens externs (fet ben conegut, és clar) i en se-
gon lloc a incorporacions de material genétic des
de fora, material genétic alie, ja que les altres es-
pecies també formen part del medi per a lespécie
considerada. Aixo deixant de banda, de moment,
els processos epigenétics.

Considerem ara el primer tipus d'incorporacio,
la transferéncia horitzontal, i deixem la simbiosi
i el parasitisme per a un capitol posterior. Ja hem
vist que la transferéncia horitzontal no la trobem
solament en procariotes, o entre virus i procario-
tes, sind que també existeix en els eucariotes, bé
que no hi sigui tan freqiient. En els procariotes,
una proporcid significativa de la diversitat gene-
tica procedeix d’intercanvis de seqiiencies entre
organismes que poden ser for¢a allunyats, fins a
lextrem que, per exemple, sha calculat que els
bacteris termofils han obtingut entre el 16 i el 24%
dels seus gens darquees termofiles (Ochman et
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al 2000). En thaumarquees i euriarquees pelagi-
ques marines, Brochier-Armanet et al (2011) han
demostrat freqiients transferencies géniques des
de bacteris. La vida microbiana és, com ja hem
comentat, d’'una promiscuitat que no sadiu gens
amb la idea que solem tenir de les espécies.

En els estudis filogeneétics, s’ha tendit habitu-
alment a eliminar els gens que procedeixen de
transferencia horitzontal, perqué es poden in-
terpretar com a testimonis d’'un parentiu inexis-
tent. No obstant, en un treball molt interessant
sobre 16 phyla d’arquees i bacteris, Abby et al
(2012) han provat de fer servir un model filo-
genétic explicit de transferencia horitzontal de
gens. El resultat és, segons ells, que, per a la ma-
joria de phyla, la transferéncia geénica horitzon-
tal proporciona un senyal obvi i consistent sobre
la pauta de diversificacié despecies. Han pogut
quantificar les taxes molt variades de transferén-
cia entre llinatges i els resultats avalen la idea que
aquells gens els productes dels quals participen
en complexos proteics macromoleculars son re-
lativament resistents a la transferéncia. Per tant,
les transferéncies semblen fer un paper impor-
tant en levolucio procariota, malgrat que els gens
especialment importants estan protegits.

Alguns autors, com ja hem advertit, creuen que la
transferencia horitzontal en els procariotes porta-
ria a una visié reticulada de l'evolucié o a un cercle
inicial de formes, sense un ancestre comu univer-
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sal, i no al classic model d’arbre, mentre que altres
mantenen que el model darbre i dun LUCA, un
antecessor comu universal, encara és defensable.

En els eucariotes, deixant de banda les fases inicials
devolucié de la céllula, de les quals no en sabem
gran cosa, hom creia que la transferéncia horitzontal
era rara i podia provenir dendosimbionts o de para-
sits, 0, en alguns casos, dorganismes lliures; i és cert
que existeixen defenses per evitar intrusions deses-
tabilitzadores. Tot i aixi, cada cop es coneixen més
exemples de transferéncies horitzontals rebudes per
eucariotes. En la diatomea Phaeodactylum cornutum
sha calculat que més del 5% dels gens podrien pro-
cedir de bacteris per transferencia horitzontal. En els
nematodes, els enzims que els permeten degradar la
materia organica procedeixen de gens obtinguts per
transferencies horitzontals des de procariotes. Lafid
Acyrtosiphon pisum fabrica carotenoides gracies a
uns enzims que produeix a partir de gens transferits,
sembla que des de fongs, i després duplicats repeti-
dament. Es notable que aquest sigui I"inic cas cone-
gut d'un animal que pot sintetitzar un carotenoide,
concretament el torulé. Shan trobat transferéncies
de gens mitocondrials des de plantes hostes a parasi-
tes, p.e. en les rafflesacies. En el patogen Plasmodium
vivax, que provoca malaria, sha trobat material ge-
netic transferit des del genoma huma.

Sha comprovat que la transferéncia horitzon-
tal, sovint mitjancant bacteriofags o plasmids,
és un mecanisme important en l'adquisicié de



resistencia als antibiotics. Alguns exemples sén
alarmants. Un dells és la transferéncia d'un gen
que permet a bacils gram-negatius produir KBC
(lenzim anomenat carbapenemasa de la Klebsie-
lla pneumoniae) i resistir a la gran majoria dels
antibiotics coneguts. Aixo pot fer que un mateix
pacient es vegi atacat per diversos patogens mul-
tiresistents de manera simultania, amb les cor-
responents dificultats de tractament. E1 KBC va
apareixer en hospitals de Nova York l'any 2000 i
s’ha estes pel mon, en especial per ”America Lla-
tina, en moltes especies gram-negatives. Un altre
gen, NDM1 (New Delhi metalo-3-lactamasa-1),
aparegut a I'India, també confereix resisténcia
als carbapenens, antibiotics considerats com
a darrer recurs, i algunes soques son resistents
a tots els antibiotics coneguts excepte potser a
les polimixines i, de vegades, a les tigeciclines.
S’ha comprovat, fins ara, en soques de Klebsiella,
Escherichia, Enterobacter i Acinetobacter.

La resistencia als antibiotics és un problema
creixent, lligat a I'is d’aquestes substancies en
medicina i veterinaria. Entre els bacteris que
causen més problemes hi ha Staphylococcus au-
reus, Streptococcus pyogenes, S. pneumoniae, En-
terococcus faecalis, E. faecium, Pseudomonas ae-
ruginosa, Clostridium difficile, Salmonella spp.,
Escherichia coli, Acinetobacter baumanii, Kleb-
siella pneumoniae, Mycobacterium tuberculosis,
Neisseria gonorrhea... En aquest darrer cas, el
primer pacient diagnosticat de la variant H041

de N. gonorrhea ho fou al Japé el 2011, s’ha es-
tes per diverses zones de '’hemisferi nord, molt
més de pressa que la sida, i amb més agressivitat
encara, i amenaga desdevenir intractable. No es
produeixen nous antibiotics eficients amb prou
celeritat per contenir el progrés de la multire-
sisténcia, aixi que cal posar émfasi en la pre-
vencio i desenvolupar altres estratégies, com les
terapies basades en bacteriofags que sén anti-
gues pero no prou explorades (sempraren forca
a 'URSS en temps en que el pais no disposava
d’alguns antibiotics importants). De vegades,
I"dnic recurs actual arriba a ser 'amputacié de
les zones infectades, amb alt risc de recurréncia
i amb obvies conseqiiencies lamentables, fins i
tot si sarriba a aturar la infeccié. El problema és,
doncs, molt serids, a més de resultar un exem-
ple clarissim devoluci6 rapida per mutacions i
per incorporacions (a causa de la promiscuitat
genetica dels bacteris).

Actualment, I's de virus per transferir gens amb fi-
nalitats aplicades és comu. Les transferéncies gene-
tiques, de fet, sempren ja molt sovint per millorar
les caracteristiques despecies d’interes aplicat. Tots
hem sentit a parlar dels organismes geneticament
modificats (OGM), microbis, plantes o animals,
per a gran nombre d'usos, que solen aconseguir-se
mitjancant transferencies geniques, i de les polémi-
ques que generen. Un aliment OGM no té perque
produir efectes adversos, perod subsisteixen més
dubtes sobre les conseqiiéncies dels conreus OGM

Jaume Terradas | 59



60

si, a partir daquests, es produeixen transferenci-
es géniques no desitjades cap a altres organismes,
amb conseqiiencies ecologiques de mal preveu-
re. També hi ha el risc que aliments vegetals mo-
dificats per a resistir un herbicida afavoreixin s
excessiu d’aquest i acabin arribant contaminats al
consumidor. Las de les transferéncies géniques és
ja enorme: el 2011, el mercat de llavors mundial
comprenia un 36% de llavors modificades geneti-
cament. Laspecte positiu és que aix0 suposa un co-
neixement cada cop més ampli de técniques i me-
canismes basics del procés de transferéncia.

El recent treball de Schonkknecht et al (2013) sobre
l'alga roja cianidioficia unicellular Galdieria sul-
phuraria ha resultat sensacional. Aquest organisme
ha rebut transferéncies horitzontals massives (al-
menys 75 adquisicions diferents de gens) de proca-
riotes, i potser també de fongs, que poden suposar
més del 5% dels seus gens codificadors. Gracies a
aixo, pot viure, juntament amb procariotes extre-
mofils, en ambients impossibles per cap altre euca-
riota (acidesa, altes salinitats i temperatures i forca
arsénic). Ho pot fer fotosintetitzant, o bé com a he-
terotrof, emprant en aquest cas més de cinquanta
fonts diferents de carboni! El que més ens importa
aqui és que les transferéncies hagin estat esdeveni-
ments freqiients en un eucariota.

Els autors creuen que les transferencies en Galdie-

ria no provenen dendosimbionts, sin6 de cel-lules
lliures. Estem davant d’'un cas en el qual la innova-
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cid, que en els eucariotes es considera que sol ser
per duplicacions de gens seguida d’assignacié de
nova funcionalitat (exaptacio), va precedida per
ladquisicié de gens forans (que després també es
dupliquen). Es tracta d’incorporacio, per tant, i no
de mutaci6 o de qualsevol altre canvi generat en el
mateix genoma. Com que allo que s'incorpora sén
seqiiéncies ja muntades, cadascuna representa un
petit salt evolutiu, que sacaba d’ajustar amb un se-
guit de mutacions probablement rapides.

Pal et al (2005), fent una prospeccié del genoma
d’Escherichia coli, han estudiat els canvis en la
xarxa metabolica al llarg dels altims 100 mili-
ons d’anys, i han arribat a la conclusié que la
majoria dels canvis shan degut a transferencia
horitzontal, mentre que la duplicacié hi ha tin-
gut ben poca intervencid. Segons aquests autors,
les xarxes metaboliques creixen adquirint gens
implicats en el transport i la catalisi de nutri-
ents externs. Gens transferits horitzontalment
son integrats en la perifeéria de la xarxa, mentre
les parts centrals romanen evolutivament esta-
bles. Sovint, els gens que codifiquen reaccions
tisiologicament acoblades son transferits junts,
com a operons. Per tant, les xarxes metaboli-
ques evolucionen adquirint directament reacci-
ons perifériques en resposta a les modificacions
en lentorn. Es comprén que molts microbiolegs
es mirin amb poc afecte les explicacions tradi-
cionals de la innovacié com si es tractés d’un
procés sobretot intern.



;Com es genera el material
genetic?

Els genomes dels diferents organismes tenen mides
molt variables, des d'uns quants centenars de mili-
ons de parells de bases fins a pocs milers de milions
(Zhang, J., 2003). En el cas dels gens codificadors,
al llarg de levolucié s’ha passat d'uns pocs a unes
quantes desenes de milers. El mecanisme fonamen-
tal que permet incrementar el material genetic és
la duplicacio. Les plantes ho fan més que els altres
organismes, i no és rar trobar espeécies que han du-
plicat diversos cops tot el seu genoma. Un estudi
recent del genoma d’Eucalyptus grandis ha demos-
trat que, dels 36.376 gens codificadors de proteines
predits, un 34% es troben en duplicacions en tan-
dem, xifra que representa la proporcié més alta que
sha trobat fins ara en plantes. Poc abans de lorigen
de les angiospermes se sap que va existir una dupli-
cacio, que en moltes plantes ha estat seguida d’'unes
altres. Ultimament, s’ha descrit el genoma d’una
eudicotiledonia molt primitiva de Nova Caledonia,
Amborella trichopoda, en el qual només es va donar
aquesta primera duplicacié i no presenta indicis

dentrada de transposons recents, pero si de trans-
posons antics i divergents. Aquesta espécie pot ser-
vir per aclarir molt els primers passos en levoluci6
de les angiospermes.

Iorganisme que té el genoma més gran de tots els co-
neguts és, curiosament, un bacteri, Epulopisium fishe-
somi, que té 25 cops més DNA que els humans, i en
el qual un gen sha duplicat 85.000 vegades. Aquest
exemple posa de manifest que la duplicacio, i la mida
del genoma per ella mateixa, no signifiquen forgosa-
ment més complexitat estructural, i que moltes dupli-
cacions poden no tenir utilitat (la premsa divulgati-
va, sobretot, ha parlat de genoma brossa). Si, després
d'una duplicacio, les copies segueixen essent actives,
el caracter resulta sobre-expressat, cosa que sol tenir
efectes negatius: per aixo, les duplicacions importants
en animals resulten normalment deletéries.

La quantitat de DNA si que sembla tenir relacié
amb caracteristiques més o menys actives de les
especies: com més DNA, menys activitat fisica i
menys facilitat per a evolucionar (les plantes o les
salamandres tenen molt DNA i sén organismes poc
actius, mentre que els primats en tenen menys i sén
molt més actius; trobariem molts més exemples).

Nota 2. Els parells de gens duplicats que, en principi, si son codificadors, ho seran de la mateixa proteina, s'anomenen paralogs, i sovint
apareixen agrupats en el genoma, mentre que els gens d'especies diferenciades en un procés de divergencia evolutiva, pero que codi-
fiqguen per proteines de funcions similars, reben el nom d'ortologs. Aquests darrers resulten especialment importants per entendre
la historia de cada gen i per predir les possibles funcions d'un gen en un genoma que s'acaba de seqlienciar. Les duplicacions poden
tenir lloc, tant en cél-lules somatiques com germinals, pero només en el cas de les germinals tindran, en principi, significat evolutiu.
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Als gens que han perdut la seva capacitat de codificar
proteines o, en general, dexpressar-se de cap manera,
s€lls va anomenar pseudogens. No sempre vénen de
duplicacions de gens funcionals, sovint son el resultat
de transposicions. En els pseudogens sembla que, en
no estar sotmesos a pressio selectiva, les mutacions
shi acumulen més de pressa que en les seqiiéncies
codificadores i s6n aquestes mutacions les que n'im-
pedeixen la transcripci6 o la traduccié. Si sells des-
cobreix una historia ancestral comuna amb un gen
funcional, poden ser utils per a reconstruir processos
evolutius, com si es tractés de fossils genetics.

Molt poques vegades, els pseudogens poden expe-
rimentar una mena de resurreccio, a conseqiién-
cia d’'un canvi evolutiu: poden romandre silenciats
durant milions d’anys i, no obstant, ser reactivats i
posar-se a codificar proteines. Finalment, pot ser
que tinguin funcions diferents, no codificadores,
sind de tipus regulador, una possibilitat que en els
darrers anys, sembla que es confirma en una bona
part dels pseudogens.

Aixi, les conseqiiéncies de les duplicacions poden
ser diverses. De vegades, els duplicats no sexpres-
sen i, per tant, poden experimentar mutacions
sense estar sotmesos a la seleccio. Els canvis no-
més en alguns casos acabarien per esdevenir utils
perqueé codificarien noves funcions. El canvi de
funcions d’un gen ja hem dit que sanomena exap-
tacio (el mot sempra també per al canvi de funci-
ons d’un organ al llarg de levolucio). Pot afectar
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Abans de la duplicacid

Regio duplicada

Després de la duplicacid

Fig.16. Duplicacié d'un segment de genoma. Redibuixat a partir
de “Gene_duplication” (PD Wikipedia).

seqiiéncies petites de DNA o cromosomes o geno-
mes sencers. Les duplicacions poden anar segui-
des de delecions d’una part del material genétic.

Sha argumentat, fins i tot, que la duplicacié
genica seguida dexaptacions és el mecanisme
principal d’innovacié genetica, i que podria ser
Iinica manera que apareguin gens nous (deixant
de banda les incorporacions). La veritat és que
els casos coneguts devolucié a partir dexaptaci6
de gens duplicats son escassos. Sabem que certs
gens presents en tots els eucariotes han estat pre-
servats al llarg de levolucié sense produir copies.
Altres, semblen més susceptibles de duplicar-se.
S’ha especulat forca sobre aquestes diferencies



en lestabilitat dels gens. Es tracta d’'una tematica
complexa, en constant progrés a mesura que es
descobreixen senyals que permeten identificar la
historia previa dels gens i evidenciar la seva acti-
vitat, perd queda molt per fer.

En el cas d Amborella, langiosperma primitiva abans
esmentada, és molt interessant el que passa amb el
genoma mitocondrial (Rice et al 2014), que és enor-
me: es tenen indicis que shan produit transferencies
horitzontals amb adquisicié de genomes mitocondri-
als sencers provinents daltres plantes (algues verdes,
molses i altres angiospermes), posteriorment fusio-
nats i recombinats. La transferencia horitzontal de
gens mitocondrials només és freqiient en les plantes,
sobretot les angiospermes, perd no es dona en els
plastidis. Els mitocondris d’ Amborella sén un exem-
ple sorprenent de barreges, malgrat que els resultats
evolutius semblen lleus o “neutres”: tenen lequivalent
a sis DNA mitocondrials forans, que sumen 3.9 me-
gabases disposades en cinc cromosomes circulars au-
tonoms de llargades variables, a més d'una quantitat
considerable de DNA plastidial. Quatre regions del
genoma son practicament iguals als genomes mito-
condrials sencers de les molses Physcomitrella i Ano-
modon, cosa que indica la captura d'un mitocondri
d’una molsa, partit després en quatre fragments, amb
alguns canvis menors. Els tres genomes dorigen al-
gal que els mitocondris d Amborella també contenen
semblen procedir de genomes dalgues del grup dels
trebouxiofits, existents en liquens. Les angiospermes
donants daltres parts del genoma d’Amborella sén

més dificils de descobrir, bé que es pensa sobretot en
santalals parasites. Un veritable garbuix. Pero, que hi
fa en els mitocondris daquesta planta?

Als mitocondris dAmborella, entre els gens que co-
difiquen tRNA hi ha gens forans que es transcriuen,
pero la major part dels gens adquirits no deuen tenir
cap funci6 i podrien ser pseudogens. Probablement,
la fusié amb mitocondris aliens només s’ha fet amb
els daltres plantes i no, per exemple, amb fongs, per
una qiiestié d'incompatibilitat (que no sembla que
es doni entre fongs i animals). Ientrada dels mito-
condris s hauria produit perque la planta, que viu en
ambients de selva plujosa tropical, té molts epifits i
parasits. En cas de ferida, podrien haver quedat en
contacte cellules de la planta i de certs epifits i ha-
ver format meristemes amb cel-lules totipotents que
haurien englobat els mitocondris aliens.

Fig.17. Amborella trichopoda. Foto: scott.zona (CC BY 2.0 via Flickr).
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També sembla que es poden produir gens ajun-
tant fragments que ja existien en una mena de
gens mosaic, els exons dels quals donaran lloc a
proteines mosaic. Jacob (1997) ha comparat la
vida amb un mecano geganti, en el que es produ-
eixen nous fenotips a partir de noves combinaci-
ons d’'uns mateixos elements (segments de gens o
també blocs de gens, com ara veurem), més que
per l'aparicié de gens nous. Jacob considerava
que les peces del mecano genetic eren totes de
la mateixa especie, perd avui és clar que hi pot
haver intrusions de peces d’altres espécies, amb
conseqliencies més o menys importants.

Supergens

Alguns grups de gens situats en posicions veines
en un cromosoma mostren una clara vinculacio,
de manera que no se separen en els processos den-
trecreuament que tenen lloc durant la meiosi. Per
tant, es transmeten junts i, a més, estan relacionats
per la seva funcié. Donen lloc a polimorfismes.

Un estudi recent (Wang et al 2013) revela que,
en la formiga Solenopsis invicta, es poden do-
nar dues formes dorganitzacid social divergents
(social B, SB, i social b, Sb), regulades per su-
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pergens, de fet per un parell de cromosomes
heteromorfics semblants, en les seves propie-
tats, als cromosomes sexuals. Comprenen una
serie de 13 megabases (55% del cromosoma),
616 gens, que no es recombinen mai entre SB
i Sb. Es tracta doncs d’'un cas de manteniment
de dos fenotips socials divergents. Laspecte més
interessant és, segons els autors, que es podria
tractar d’'un “cromosoma social’, en el qual re-
sidirien els polimorfismes que expliquen la va-
riacié en lorganitzacié social dins de l'espécie.

Posteriorment, Linksvayer et al (2013) han suggerit
que en les societats d’insectes hi pot haver super-
gens implicats en certs fenomens que poden ser
rellevants en la cooperacio i el conflicte. Els super-
gens sén molt importants també en casos de mi-
metisme (p.e., en la papallona Heliconius numata, i
tota la série de variants que imiten les coloracions
de diverses especies d'un geénere llunya, Melinaea),
en casos dautoincompatibilitat i en els cromoso-
mes sexuals. Es van descriure inicialment en plan-
tes i fongs, i també en papallones. En la practica,
el que fan és fixar en bloc una combinacié de gens
favorable, cosa molt efectiva en el pla de la seleccio.
Pero ens trobem en un terreny encara poc explorat
en laspecte evolutiu. Les possibilitats desvelades en
el camp del comportament son d’'un gran interes.

Per concloure aquest capitol, direm que hem apres
que lestructura del genoma és molt complicada,
que cal abandonar la idea del “collaret de perles”



i que encara cal treballar molt per arribar a en-
tendre de quina manera aquesta configuracié tan
complexa es relaciona amb la funcio, és a dir, el
genotip amb el fenotip. També resulta evident que
ha funcionat el bricolatge evolutiu i que no exis-
teix cap rastre de disseny pensat “ab initio”. En el
capitol segiient, farem un pas més: de la conside-
raci6 de lestructura a la del seu dinamisme.
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6. El genoma dinamic i la regulacio

Transposicions

La idea del genoma com una seqiiencia de gens
estatica es va desmuntar ja fa temps. Els treballs,
extraordinaris, de Barbara McClintock, des de
finals de la década de 1940, amb blat de moro,
van demostrar que el genoma conté elements
que sén transposables (“gens saltadors”) gracies
als enzims anomenats transposases. Les transpo-
sases funcionen fent “copiar i enganxar” o “tallar
i enganxar”. Els resultats de
McClintock no van ser accep-
tats immediatament, o van ser
considerats com casos molt
especials. Les aportacions fe-
menines a la genetica i la bio-
logia evolutiva han estat molt
rellevants, pero en alguns ca-
sos shan trobat amb molta
resisténcia o han tingut poca
visibilitat, i aquest nés un que
podem afegir al de Rosalind

ficientment reconeguda. En qualsevol cas, al cap
d’un parell de decades ja ningt no dubtava dels
resultats de McClintock.

Els elements transposables (ET) son molt fre-
qiients: constitueixen, p.e., jel 85% del genoma
del blat de moro i el 45% del genoma huma! Sén
fragments de DNA o de RNA que es poden re-
produir i inserir en el genoma. Els canvis de lloc
poden causar que es silenciin alguns gens o l'ac-
tivacio d’altres. En els procariotes, aquests meca-
nismes son essencials en el control de seqiiéncies
adquirides per conjugacié o per
laccié de bacteriofags. En els eu-
cariotes, sembla que ho sén per
protegir el genoma dels efectes
nocius de les duplicacions.

Els retrotransposons sén ET que
sautocopien mitjancant 'RNA i la
transcriptasa inversa, de la qual ja
hem parlat (vegeu nota 2), i després
es transposen. Poden ser originaria-
ment virus integrats en el genoma de

Franklin, tan important en el
descobriment de la doble hé-

lix, o de Lynn Margulis, insu-  commons).

Fig.18. Barbara McClintock. Foto: Smith-
sonian Intitution - Flickr (via Wikimedia

T'hoste (i son anomenat provirus) o bé
seqliencies no codificants disperses
en el genoma i que no tenen introns.
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Fig.19. Els transposons son segments de DNA que son tallats per un enzim i inserits en un altre lloc. Redibuixat a partir de

© Addison Wesley Longman, Inc.

Lorigen dels elements transposables (ET) és dificil de
precisar. Pot ser que siguin molt antics o que hagin
anat apareixent molts cops al llarg de levolucio, de
manera independent, i després shagin propagat per
transferéncia horitzontal. Podrien procedir de virus
que es van inserir en el genoma o dalgun anteces-
sor comu amb els virus, ja que en molts aspectes s’hi
assemblen. Els ET inclouen molts tipus de gens, en-
tre ells els que confereixen resisténcia als antibiotics
(cosa a tenir ben present en I'is daquestes terapies).
Poden tenir efectes nuls o benefics, perd sén poten-
cialment perillosos per a 'hoste, a causa de la seva
capacitat de reproduir-se pel seu compte i de generar
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inestabilitat. En T'home, els retrotransposons actius
causen 65 malalties hereditaries conegudes quan
sinsereixen en regions codificants o reguladores del
genoma (entre aquestes, hemofilia, {-talassémia,
cancers de pit i de colon, etc.).

Per aquesta causa, se’ls ha considerat DNA parasit
iles cel-lules han desenvolupat mecanismes per re-
gular-los. Pe., en els procariotes les elevades taxes
de delecié de gens poden formar part d'un meca-
nisme per eliminar elements transposables i virus;
els eucariotes regulen els ET epigenéticament per
metilacié o mitjangant 'RNA d’interferencia.



Els retrotransposons son seqiiéncies repetides retro-
transposades esparses dins el genoma. De vegades,
bloquegen el procés anomenat de conversié genica,
que es produeix en la meiosi quan un filament dun
cromosoma s ha aparellat erroniament amb el d'un
altre cromosoma per una zona en la qual tenen una
seqiiencia similar. El procés de conversid repara ler-
ror, reescrivint el filament alterat amb una copia del
segment corresponent de laltre filament. Es pensa
que, en impedir aquest procés, els retrotransposons
poden donar origen a nous gens, els quals seran sot-
mesos a seleccio. Si és aixi, els retrotransposons po-
drien tenir un paper en la innovacié. A més, al llarg
de levolucio participen en la creacié de nous gens
perque poden contribuir a que es dupliquin acci-
dentalment seqiiéncies codificadores de llocs veins
durant el procés de traduccio.

La interpretacio dels elements transposables com pa-
rasits génics no la comparteix tothom. La seva proli-
feracio en els eucariotes superiors fa pensar que han

estat tolerats perque deuen tenir funcions beneficio-
ses.” A lescala del genoma, els elements transposa-
bles dispersos modifiquen les xarxes de transcripci6
i, per tant, tenen una participacié molt important
en la regulaci6 daquest mecanisme (Cowley et al,,
2013). Sembla prou segur que els elements transpo-
sables son una font de produccié dels petits RNA
que regulen els processos de transcripcio.

En definitiva, els ET son molt importants i tenen
papers decisius en processos reguladors i potser
d’innovacid, pero labast de tot plegat encara té
molts aspectes no ben aclarits.

A part dels ET, hi poden haver en el genoma re-
peticions simples que, quan sén de seqiiéncies
de 1 a 13 bases, reben el nom de microsatel-lits
i, si tenen de 14 a 500 bases, el de minisatel-
lits. Sembla que deriven derrors en la replicacié
del DNA per lliscament de la polimerasa. Unes
i altres son de molt interés i us freqiient com a

Nota 3. Nina Fedoroff (2012) considera que sén els elements transposablesels qui conformen, en bona part, els genomes eucariotes,i
que aquests han fet possible l'evolucié dels seus genomes grans i complexos. En lloc d'acceptar que els mecanismes epigenétics
(tan importants en els eucariotes i inexistents practicament en els procariotes) han evolucionat per controlar el potencial disruptiu
dels elements transposables, que és la hipotesi més generalment acceptada, Fedoroff opina que, ben al contrari, sén aquests ele-
ments els qui han contribuit al desenvolupament dels mecanismes epigenétics eucariotes.

Fedoroff creu que les transposases regulen, en bona mesura, el genoma. S’activen en condicions d'estrés biotic i abiotic, i ella pen-
sa que la seva accid tendeix a augmentar (de manera somatica i també heretable) la capacitat per suportar l'estrés. Aquesta idea
suggereix una mena de neolamarckisme i, per tant, la rebutja la majoria de genetistes. No puc entrar en aquest debat, pero val la
pena retenir que, molt probablement, l'activitat dels transposons ha estat clau per tal que els eucariotes puguin tenir genomes més

grans i una major flexibilitat evolutiva.

Jaume Terradas |

69



marcadors moleculars. Als Estats Units es fan els
perfils genetics dels individus emprant un grup
de 13 microsatel-lits. Nosaltres els hem emprat
en diversos treballs per a la identificacié indivi-
dual en macacos (Domingo-Roura et al., 2003,
2004; Marmi et al., 2004).

Les duplicacions segmentaries abans esmentades
son fragments de DNA veins que apareixen en dos
o més llocs del genoma. Segons sembla, intervenen
en molts processos de canvi que afecten a lestruc-
tura del DNA, facilitant trencaments, noves dupli-
cacions, inversions, etc. La seva distribuci6 no és
aleatoria, sind que es concentren en determinades
zones dels cromosomes, i en particular al voltant de
les seqiiencies de DNA ancestrals (core elements).

Les conclusions a retenir sén que els elements trans-
posables i les duplicacions fan del genoma un sistema
altament dinamic, que algunes regions del genoma on
se situen les duplicacions sén més fragils i propenses a
provocar reorganitzacions, sovint de manera reitera-
da al llarg de levolucio, i que aquesta major facilitat de
canvi sestén a les regions immediates del genoma. Per
tant, les probabilitats d'innovacié no sén pas iguals en
tot el genoma. Aixo pot ser resultat de la seleccio, que
permet que algunes regions siguin més plastiques que
daltres. Aquesta més gran flexibilitat permet innovar,
perd molts canvis sén perjudicials i seran eliminats.
Existeix un equilibri entre els avantatges d’'innovar da-
vant un ambient que canvia i el peatge que cal pagar
en termes d'individus defectuosos.
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La regulacio génica

Els gens sexpressen a través de les proteines que
codifiquen. Pero 'abundancia i l'activitat dels en-
zims en les cellules no sén fixes sind variables,
de manera que lexpressié del gen pot ser més o
menys important (cosa que pot canviar el feno-
tip). Les condicions externes afecten lexpressio.

El primer pas per entendre la regulacié de lexpressio
dels gens el van fer Jacob i Monod. Se sabia, ja feia
molt de temps, que, si en el medi hi havia glucosa
disponible, els bacteris no produien els enzims ne-
cessaris per passar la lactosa a glucosa, pero si que ho
feien en medis on no hi havia glucosa sind lactosa.
Des del punt de vista de leconomia, era forga logic
que sestalviessin la fabricacié daquests enzims, pero
no se sabia com podien controlar-ne la produccio, és
a dir, com podien controlar l'activitat dels gens.

Jacob i Monod, el 1961, van descobrir, treballant
amb Escherichia coli, que certes proteines especi-
fiques (el lac repressor, en la seva terminologia)
reprimeixen la transcripcié del DNA als RNA (els
quals, després, serveixen de model per muntar les
proteines). El lac repressor suneix directament als
gens que controla, i aixi fa impossible que s’hi acosti
l'aparell de transcripcié. Quan en el medi hi ha lac-
tosa, el repressor s'hi associa i, per tant, allibera el
DNA, de manera que es pot iniciar la transcripcié
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Fig.20. Estructura del lac Operd, del gen regulador i del seu promotor en el DNA d’Escherichia coli estudiat per Jacob i Monod.

daquest i la produccié dels enzims que descompo-
nen la lactosa. Es un perfecte mecanisme de regu-
laci6 (feed-back negatiu) que fa possible que només
es produeixin els enzims quan son utils.

En el DNA dels procariotes shan descrit agrupaci-
ons de gens estructurals (codificadors de proteines
estructurals i enzims) juxtaposats, conegudes com
a operons. Aquests gens es transcriuen a I'hora en
un unic mRNA i sén controlats per un conjunt de

reguladors: operador, gen regulador i promotor.
Fem un breu recordatori d'aquest tema ja classic.

Loperador i el promotor sén regions del DNA amb
seqiiencies que poden ser reconegudes, en el cas
de lopero, per la proteina reguladora, la qual shi
uneix, i en el cas del promotor per la RNA polime-
rasa, la qual inicia la transcripcié. El gen regulador,
que també és una seqiiéncia del DNA, el que fa és
codificar la formacié de la proteina reguladora.*

Nota 4. Aquesta regulacié des de dins de 'operd és coneguda com a regulacié en cis, mentre que quan el regulador actua des de gens
allunyats de l'operd es parla de regulacio en trans. Dins del DNA, loperador esta entre els gens estructurals de l'operd i el promotor,
mentre que el regulador no esta tan immediatament al costat dels gens estructurals. Dins el promotor, potser la seqliéncia més important
(bé que no és present a tots els gens) és l'anomenada caixa TATA (les bases que conté son timines i adenines), perqué té un paper en la
transcripcio: és el lloc al qual s'uneixen els factors de transcripcid i la RNA polimerasa i, alternativament, les histones.
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En el cas estudiat per Jacob i Monod, loperd és ac-
tivat o reprimit per la preséncia o l'abséncia d'un
substrat, 'inductor, que és la lactosa. Els gens es-
tructurals, que en els operons bacterians son di-
versos (es diu que son policistronics) codifiquen la
B-galactosidasa, la permeasa i la transacetilasa res-
pectivament. Enels eucariotes cada operd sol tenir
un unic gen estructural (és monocistronic).

Jacob i Monod van obrir amb aquest celebre estudi
la porta a la comprensi6 de la regulacié pero, pos-
teriorment, shan descobert regulacions amb meca-
nismes molt variats i a totes les escales de lexpres-
si6 de la informacié continguda en els gens. Part
d'aquests mecanismes, els anomenats epigenetics
dels quals després parlaré, consisteixen en el con-
trol de lexcés de les RNA polimerases al DNA. D’al-
tres es basen en la modificaci6 posttranscripcional
de'RNA, en la fabricacié de 'mRNA, o en la modi-
ficacio posttraduccional de la proteina per diversos
metodes. Vegem-ne alguns casos.

Es ben conegut que les proteines estan formades
per seqiiéncies d'aminoacids i que cada amino-
acid esta codificat en el DNA per codons (un o
més), els quals son seqiiencies de tres bases. La
taula de relacions entre els seixanta-quatre co-
dons possibles i els vint aminoacids més tres “se-
nyals d’aturada” que entren en les cadenes protei-
ques (aixo es pot comparar a un alfabet de vint
lletres i tres tipus despais) és el famods codi gene-
tic. Es un codi degenerat perqueé presenta redun-
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dancia: certs aminoacids son determinats per di-
versos codons. El desvetllament del codi requeri
de nombroses aportacions, entre les quals desta-
quen les de Severo Ochoa, Gamow, Niremberg,
Khorana, Holley, etc.

El codi genétic és molt important, perd no ho és
tot. Avui sabem que la seleccio dels aminoacids i
I'is dels codons estan sotmesos a restriccions que
estan determinades per altres codis reguladors
que actuen en diversos moments. Per exemple,
en el moment de la transcripcid hi sol haver una
excisié que separa els exons. Després, des del gen
es transcriuen segments de mRNA que es poden
barrejar i aparellar per tal de produir molts pro-
ductes diferents en diferents teixits. Aquest pro-
cés es coneix com a excisio alternativa (alternative
splicing). El codi que el determina és complex: es
basa en algorismes que combinen més de dos cents
caracters del DNA, inclosos alguns dels introns, i
depen del teixit (Barash et al., 2010). En la post-
transcripcio, els miRNA (microRNA) i algunes
proteines poden regular els llocs on s'uneix 'mR-
NA (RNA missatger) i també la formacié d’una
estructura secundaria de 'RNA (vegeu lapartat
sobre transcriptoma i epigenoma). Aquests dos
processos exerceixen com a codificadors, ja que
modifiquen la selecci6 de codons.

Durant la traduccié també es produeix regulacié
de les quantitats de proteina sintetitzada a partir
de 'mRNA. Hi intervenen lestructura de 'mRNA



ideles proteines i també miRNA, i aixo fa el paper
d’un altre codi regulador. Recentment, Stergachis
etal. (2013) han trobat en molts gens humans fac-
tors de transcripcié que suneixen a les regions
codificadores de proteines (a més de les no codifi-
cadores) i que tenen funcié reguladora.

Dialtrabanda, en el 15% del codons de la gran majo-
ria dels gens humans (86.7%), s’hi enganxen factors
de transcripcié que constitueixen un codi regula-
dor superposat al codi geneétic, el qual influencia
lexpressi6 genica i selecciona els codons. Aquestes
regions amb doble codificacié sanomenen duons.

Tot aixo vol dir que existeix un cert grau de solapa-
ment entre el codi genetic i el codi regulador en els
propis exons i que aquesta seria una caracteristica
funcional important dels genomes complexos. I, per
descomptat, també vol dir que el famos codi genetic
esta condicionat per una maquinaria superposada.

Encara hi ha més codis a considerar en el pas
dels codons a aminoacids, en la manera com
es construeix lestructura tridimensional de les
proteines, en com es construeixen els teixits a
partir de les cel-lules, en com ho fan els organs
a partir dels teixits i els teixits a partir dels or-
gans. Com diu Lewontin (2000), existeix una
série jerarquica de funcions que serveixen a
altres funcions superiors i cap escala és I'tinica
correcta per analitzar el funcionament i la his-
toria evolutiva de lorganisme.

Es ben possible que el propi codi genétic dirigeixi
en part totes aquestes maquinaries, pero no és clar
en quina mesura. D’altra banda, és segur que lor-
ganisme reacciona davant del medi i envia senyals
“de dalt a baix”, des de la fisiologia de lorganisme
a les molecules de la cel-lula, igual com aquestes
envien senyals “de baix a dalt”, de la cel-lula al con-
junt de lorganisme. Quedem-nos amb la idea que
lexpressio del codi geneétic (en cap cas la seqiién-
cia de bases del DNA) depen de l'acciéo d’un se-
guit de codis reguladors superposats en diferents
nivells i que és del tot incorrecte veure el fenotip
com quelcom determinat de manera directa ex-
clusivament pels gens.

Regulacio vs mutacio

La regulaci6 genica és un fenomen d’'una immen-
sa importancia en levolucié. Posarem un exem-
ple referit al cas dels pinsans de Darwin, cas que
va tenir un paper historic en el desenvolupament
de la idea de levolucio del gran naturalista angles.
Abzhanov et al. (2004, 2006) han demostrat que
la radiaci6 adaptativa que sobserva en els becs no
lexplica el model classic de la genética de poblaci-
ons (seleccid sobre variaci6 genética additiva). In-
tervenen diversos gens estructurals que no varien
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en la seva composici6 al-lelica; el que canvia son
els nivells dexpressié d’aquests gens, en funci6 de
dos factors: calmodulina (que determina la llarga-
da del bec) i bmp4 (que en determina 'amplada i
lal¢ada). Diferents combinacions daquestes dues
proteines produeixen el rang complet de formes i
mides dels becs de les catorze espécies de pinsans
que habiten les Galapagos, totes aquestes deriva-
des d’'una tnica especie del continent.

Menjant flors

Un altre cas classic de radiacié adaptativa és el
dels ciclids dels llacs de I'Africa oriental. Es ben
conegut que, en tot just tres llacs, es troben fins a
1500 especies de peixos daquesta familia, la ma-
joria aparegudes durant els darrers 10.000 anys.
Aquesta enorme diversificacié6 sha produit en
condicions que es poden considerar simpatriques
(en un mateix llac existeixen espeécies propies de
diferents habitats, com ara roques, fons arenosos,
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Fig.21. La radiacié adaptativa dels pinsans de Darwin s’explica a partir de diferents combinacions de concentracions de dues
proteines: la calmodulina (CaM), que determina la llargada del bec, i la Bmp4, que en determina l'amplada i l'al¢atura. Adaptat a
partir de Abzhanov et al. 2006. Els colors de les diferents espécies s’han unificat per facilitar la interpretacié de la figura.
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fons llimosos, aigties lliures, etc.), fet que fa el cas
encara més interessant. Aquests peixos tenen el
DNA gairebé identic, pero, en canvi, shan trobat
divergencies en certs miRNA i en regions regula-
dores del genoma, i sén aquestes divergencies les
responsables de la fantastica diversificacié produ-
ida. L. Baldo (com. pers.) esta actualment inves-
tigant la possibilitat que les dietes puguin haver
estat un factor daillament reproductiu mitjangant
senyals emesos per la microbiota intestinal (sha
demostrat que aix0 passa en el cas de Drosophila).

La posicié del peduncle de certs grups de bacteris
aquatics dambients oligotrofics (Caulobacteria-
ceae) pot canviar en algunes especies (Jiang et al.,
2014). El peduncle, inicialment en posicié polar,
passa a subpolar i després a bilateral. Aquesta evo-
lucié depen de canvis en lexpressio del gen que
codifica la proteina reguladora SpmX, la qual ac-
tua sobre un determinat modul morfogenétic.

El que vull destacar és que aquests exemples despe-
ciacié no sexpliquen per canvis en els gens siné per
la regulacié de lexpressio dels gens: la regulacio, i
no la mutacio, és qui produeix la innovacié. I no es
tracta de casos especials. El vell esquema basat en la
mutaci6 ila seleccio que determina canvis en la fre-
qiiencia dels al-lels resulta massa esquematic. Cal
incorporar la idea que, a mesura que la complexitat
creix, els fenotips s6n cada cop més el resultat de
processos de regulacié. Alhora, en els genotips es
produeix molt més desenvolupament dels elements

reguladors que no pas aparicié de gens nous. Es pot
argumentar que, rere la regulacid, samaga lactivi-
tat d’altres gens, perd també és cert que existeixen
molecules que regulen els gens. Per tant, el que es
qiiestiona des d’aquesta nova perspectiva és la idea
de la caixeta inerta i el codi genétic tancat a dins,
quiet, dictant les ordres. La caixeta i el codi, en rea-
litat, estan en interaccio.

Hem deixat enrere la visié simplista inicial que
un gen es tradueix en una proteina i en una
funcié. Ens hem de plantejar un tema crucial
perd molt complex: com pot el genotip donar
lloc al fenotip. Com, des d’'una seqiiéncia amb
solament quatre tipus de bases, un conjunt de
mecanismes, en els quals els RNA hi tenen una
intervencid essencial, configuren les proteines.
Sabem que hi ha molts passos i moltes interac-
cions, i que el DNA no és solament una seqiién-
cia de bases siné que, a més, canvia de forma
i configuracié en interaccié amb les molecules
de RNA i de proteines que es troben en l'entorn
cel-lular. Un sol gen pot generar de desenes a
centenars o milers de mRNA i centenars de
proteines, com a resultat de les recombinacions
dels diferents exons.

A més, els gens no estan sols, sind que interactu-
en amb altres gens, i també aqui les complicacions
son enormes. Les interaccions depenen de la to-
pologia (I'estructura tridimensional) més que de
lordre seqiiencial (gens que estan allunyats en la
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Fig.22. Variacions en la forma de les boques d’alguns ciclids
dels llacs de l'est d’Africa. Els colors de les diferents especies
s'han unificat per facilitar la interpretacio de la figura.

seqliéncia poden ser, de fet, a tocar a causa del ple-
gament del DNA), i a més es poden formar xarxes
de gens o blocs lineals de gens (els supergens, dels
quals ja hem parlat) que actuen solidariament. El
DNA esta embolcallat en proteines d'una mane-
ra que el mateix DNA determina, perd segons la
configuracié que prengui tot plegat hi haura parts
del DNA llegibles i daltres que no ho seran. Fi-
nalment, a aquesta complexitat cal afegir la que
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aporta lepigenetica. Durant la transmissié here-
ditaria, no es passen només gens sin6 també part
de les molécules de RNA i proteines de lentorn.
Aquestes poden actuar sobre la possibilitat dels
gens dexpressar-se o no en els descendents.

Fins ara, es creia que els cancers eren conseqiien-
cia sempre de mutacions. Recentment, pero,
s’han trobat alguns tipus de cancers en queé no
ha estat possible localitzar cap mutacio. Es creu
que aquests tumors apareixen com a resultat de
lalteracié de processos reguladors, potser epige-
netics. Aixo voldria dir que els agents ambientals
podrien tenir més vies d'influéncia en l'aparicié
de la malaltia i que les terapies shaurien dorien-
tar en noves direccions, que és el que ja sesta fent
en el que sanomena medicina personalitzada.
Tornarem a parlar-ne.

¢DNA brossa o ignorancia?

Els nombrosos estudis fets sobre els genomes d'un
nombre considerable despécies, entre aquestes la
nostra (amb el celebre projecte Genoma Huma,
que va durar 13 anys i es va acabar el 2003, encara
que els resultats sesegueixen analitzant), han canvi-
at la visié que es tenia del genoma com una seqiién-



cia d'informacid. Abans, es pensava que molt DNA
no codificava per la formacio de proteines ni tenia
cap funci6 biologica. En els mitjans de comunica-
ci6 sen deia DNA brossa. El projecte ENCODE
(Encyclopedia of DNA Elements, on hi van treballar
442 investigadors de 32 centres durant 5 anys, i en
el qual ha intervingut de manera destacada Ro-
deric Guigo, del Centre de Regulacié Genomica i
de la Universitat Pompeu Fabra de Barcelona), va
concloure que aixo no és cert, i que molt daquest
DNA té funcions importants en la regulaci i trans-
cripcio d’aquelles seqiiéncies que si que son codifi-
cadores de proteines, i segurament també algunes
altres funcions que encara no shan descobert. El
genoma huma té 3.2 Gb. Els investigadors de 'EN-
CODE diuen que han trobat 10.000 gens nous i que
el 80% del DNA té activitat bioquimica, i creuen
que de lordre del 70% és funcional d'una manera o
altra. Segons ells, un 18% del nostre DNA, encara
que no codifica, regula altres gens. El fet que bona
part de les seqiiéncies no codificadores siguin molt
similars a les que es troben en organismes llunya-
nament emparentats podria indicar que estan sot-
meses a forta pressié selectiva, i per tant que so6n
funcionals.

Alguns cientifics acusen ENCODE derrors me-
todologics (la polémica encara ara és molt dura i
les desqualificacions han arribat a ser virulentes),
i creuen que el fet que un tros de DNA tingui ac-
tivitat bioquimica no vol dir necessariament que
tingui funcions rellevants en la cellula. Lestudi

del genoma d’alguns altres organismes fa dubtar
dels resultats ENCODE. En el cas de Picea abi-
es, l'avet roig, el genoma conté uns 20 Gb d’infor-
macio, quasi set vegades més que el de 'home i
cent cops més que el d’Arabidopsis thaliana (una
menuda crucifera que és un dels organismes pre-
ferits per als estudis de laboratori). Tanmateix,
Arabidopsis té quasi igual nombre de gens ben es-
tablerts que l'avet roig, i se sap que solament cal la
repressio de dos gens en aquesta herba perque se
li allargui el cicle de vida i perque produeixi fusta
(Nystedt et al., 2013). Llavors, ;quin és el signifi-
cat del gran genoma de l'avet roig, que conté molts
introns llargs (de més de 10.000 nucleotids)? La
teoria és que s’ha format per acumulaci6 lenta i
continuada delements terminals llargs, repetits
i transposables, com a resultat de la manca d’un
mecanisme eficient deliminacio, i que molt del
seu DNA no serveix de res.

Un bon contrastens lofereix la petita planta car-
nivora Utricularia gibba. El seu genoma conté
28.500 gens, perd només té 82 megabases i el DNA
no genic esta drasticament reduit (Ibarra-Laclette
etal,, 2013). Els que I'han estudiat consideren que
aquest cas demostra que no calen reguladors ama-
gats en la part “fosca” no codificant del genoma
per tenir tot el que li cal a una planta superior.

En resum, els qui no estan d'acord amb els resultats
d’ENCODE disposen darguments per defensar la
seva opinid gracies a aquests dos casos antagonics
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i a d’altres. Fins i tot si els ENCODE tenen rao,
queda una proporcié prou important del genoma
que, ara com ara, no se sap que tingui cap funcio.
També sobre aix0 hi ha debat i especulacions. Es
fani es publiquen tants treballs sobre aquests te-
mes que esdevé molt dificil extreure’n un fil clar.

La qiiesti6 de la mida total del genoma no és senzi-
lla, com demostren els exemples anteriors. Lameba
Polychaos dubium i moltes salamandres tenen molt
més DNA que els humans. El bacteri ja esmentat
Epulopisium fishesomi té 25 vegades més DNA que
nosaltres. En canvi, el peix globus Takifugu rubripes,
tot i tenir un nombre de gens que sassembla al nostre,

té un genoma 8 cops més petit. En els eucariotes, la
gran variabilitat de la mida total del genoma (“valor
C del genoma haploide”) es va considerar enigmatica
(enigma o paradoxa del valor C) perqué no es troba-
va una relacid entre aquesta variacio i la complexitat
de lorganisme, fins que es va veure que la major part
dels genomes molt grans no era codificant. Recent-
ment, sha descobert que, llevat dalgunes excepcions,
la tendéncia general és que la proporcié del genoma
“obscur” o “fosc” augmenta amb la complexitat. Pot
ser un 20% en procariotes, un 50% en eucariotes
unicel-lulars, un 75% en plantes i fongs superiors, i
acostar-se al 90% en artropodes i fins i tot superar-lo
en vertebrats i, en especial, en humans.

Percentatge de DNA que no codifica per a proteines
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Fig.23. Proporcié de DNA no codificador en el genoma, segons la complexitat dels organismes. Adaptat a partir de Mattik 2004.
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Fig.24. Procés de transcripcid: el promotor fixa la RNA polimerasa que, tallant els introns (excisid), transcriu un dels dos fila-
ments en una molecula de RNA. Redibuixat a partir de www.genomasur.com/BCH/BCH_Llibro/capitulo_03.htm.

En contraposicié amb aix0, el nombre de gens co-
dificadors varia relativament poc amb la comple-
xitat, i les estimacions més recents en el cas dels
humans el situen en solament uns 21.000-23.000
(que codifiquen unes 90.000 proteines). Es un
nombre del mateix ordre que el que tenen orga-
nismes més senzills, com mosques o cucs.

La conclusio de tot plegat es relaciona amb el que
he exposat en lapartat precedent. La distincié cru-
cial entre especies (o ordres o phyla), a partir d'un
cert llindar de complexitat, depén més de la regu-
lacié que no de la seqiiéncia genica estricta, o sigui

que es deu a difereéncies en lexpressio espacial i tem-
poral d'un conjunt de gens codificadors que canvia
poc i no a diferencies en el nombre daquests gens.
Encara que aquesta conclusio no es pot considerar
“oposada” al paradigma neodarwinia, proporciona
una perspectiva completament nova d’'una part im-
portant dels mecanismes genetics amb que funciona
levolucié (micro o macroevolucid). Aquesta con-
clusié es complementa amb el descobriment que és
sovint en el DNA brossa, sense gens codificadors, on
hi ha els elements geneétics que controlen on, quan
i en quin grau sexpressen els gens que donen lloc a
I'RNA i les proteines (Furey i Sethupathy, 2013).
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El fet que canvis evolutius significatius en la
morfologia del cos sassociin a canvis en la re-
gulaci6 genica i no a levolucié de nous gens
suggereix que en levolucié podrien ser im-
portants gens com ara els Hox, decisius en el
control del desenvolupament embrionari, les
seqliencies que actuen com “interruptors’, i
potser lepigenoma (aixo és més especulatiu).

Els neodarwinians addueixen que la regulacié
genica que fan 'RNA i altres molécules és el re-
sultat de la seleccié natural i esta comandada
des del DNA. Si el DNA codifica per 'RNA o
les proteines, els quals, al seu torn, inhibeixen,
activen i regulen el DNA, es podria dir que, en
certa manera, ;ens trobem davant d’'un peix que
es mossega la cua? Largument sembla iniciar
un cercle infinit: el DNA instrueix 'RNA, que
regula el DNA, que instrueix I'RNA, etc. ;El
problema de l'ou i la gallina? URNA és evolu-
tivament més antic que el DNA. El DNA, més
estable, ha esdevingut un diposit més segur de
la informacid, pero el joc entre tots dos és enca-
ra crucial. Si tenim un aparent problema de lou
ila gallina, la resposta crec que només pot venir
d’una visié diacronica de l'evolucio.

Pel que fa a la regulaci6 des del propi genoma, es co-
neixen regions curtes de DNA, els anomenats poten-
ciadors (enhancers), que sassocien a proteines que
intervenen en la transcripcié (els factors generals
de transcripcio i la RNA polimerasa). En el genoma
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huma se n’hi troben més de 100.000, i de vegades
estan en introns. Sén importants en els processos de
desenvolupament i poden actuar des de forca lluny
sobre gens del mateix cromosoma. Els potenciadors
amplifiquen, i de vegades molt, la transcripcié dels
promotors. També es troba el cas contrari, seqiiencies
silenciadores de la transcripci6. Shan descobert re-
centment agrupacions de potenciadors que sassocien
amb proteines reguladores i senganxen a gens i els ac-
tiven. Aquestes agrupacions sanomenen superpoten-
ciadors i, en relacio als potenciadors normals s6n més
grans, sassocien a més proteines que activen la trans-
cripci6 genica i sén més sensibles a les pertorbacions.

Segons sembla, uns pocs centenars de superpoten-
ciadors controlen els potenciadors i els gens de les
ceéllules mare en els processos que diferencien els
tipus de cel-lules, conferint-los les seves caracteris-
tiques (Whyte et al., 2013). Si aquest descobriment
fos confirmat, els superpotenciadors constituirien
un nivell nou de regulaci, i sobririen noves possi-
bilitats practiques. El mateix equip d'investigadors
que ha publicat aquest treball esta provant de frenar
el creixement dels tumors per la via de la disrupcié
dels superpotenciadors dels oncogens.

En els cromosomes existeixen regions considera-
des “deserts de gens”, perqué no s’hi troben gens
codificadors. De vegades, en cercar la localitzaci6
de gens responsables de determinades caracteris-
tiques, es va a parar, amb una probabilitat derror
practicament nul-la, a una daquestes regions. Aixo
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Fig.25. El potenciador es lliga a través de proteines intermediaries al promotor i amplifica la transcripcié. Redibuixat a

partir de Tjian 1995.

fa pensar que els deserts de gens es relacionen di-
rectament amb la regulacié de gens que intervenen
en aquestes caracteristiques. Tim Spector (2013)
indica que aix0 passaen una quarta part de les ma-
lalties genetiques. Les imatges del cervell en acti-
vitat mostren que certes persones presenten una
especial activitat en determinades arees del cervell
quan se'ls plantegen determinats temes relacionats
amb creences religioses i amb altres de caire su-
persticios, i sha demostrat que aquestes diferencies
entre individus tenen una base genetica(vegeu To-
befia, 2013). Doncs bé, en la recerca dels gens de

la fe i de lescepticisme religiosos també sarriba a
una regié desertica, des de la que se suposa que es
regula l'activitat de gens en altres llocs del genoma.

La conclusié daquest apartat és que hem dentendre
el genoma en interaccié amb si mateix i amb el seu
medi, medi del qual formen part no solament les con-
dicions externes sind sobretot les cel-lulars. Les estruc-
tures tridimensionals del DNA i de les histones son
molt importants, perque les cadenes molt plegades
fan possibles connexions entre seqiiencies que, en el
cromosoma en disposicio lineal, quedarien distants;
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per aixo, els potenciadors poden actuar a distancia.
Les molecules que envolten el DNA inclouen les que
formen la cromatina, el transcriptoma (RNA resul-
tants de la transcripcio, primera part de lexpressio ge-
nica), el proteoma (proteines resultants de la traduc-
cié, segona part de lexpressio genica) i el metaboloma
en general, i totes les de I'epigenoma que, en unir-se
al DNA o a les histones, poden actuar silenciant o ac-
tivant lexpressi6 de la informacié genética. El geno-
ma, ho diré altre cop, recorda un ecosistema en el que
interactuen una muni6 delements de mides i durada
molt variables dins d'un entorn que els afecta de ma-
neres diverses, i el nucli no és, de cap manera, una cai-
xeta on samaga un codi estatic que emet ordres, sin6
quelcom molt dinamic que interactua amb lentorn.

¢Enzims inactius?

E1 2002 es va descobrir que fins un 10% dels gens
codificadors de les quinases en ’home regeixen la
construccié d’'uns enzims incomplets, incapagos
de fer de catalitzadors. S€’ls anomena pseudoen-
zims. Després es va veure que aixod passava amb
quasi tots els tipus denzims. Aquests gens, apa-
rentment inutils, shan conservat al llarg de Tevo-
lucio, cosa que ha dut a sospitar que els pseudoen-
zims deuen servir per alguna cosa.
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Les sospites sestan confirmant. Per comencar, els
pseudoenzims solen ser molt semblants a enzims
actius i en conserven algunes caracteristiques, com
és la manera i els llocs en que sassocien a protei-
nes. Com en el cas d'una part del “DNA brossa’, els
pseudoenzimsfan de reguladors de lactivitat dels
seus parents catalitzadors actius i, en alguns casos,
en multipliquen molt l'acci6 o la inhibeixen. En or-
ganismes parasits, els pseudoenzims sén emprats
per despistar el sistema immune de I'hoste.

El descobriment dels pseudoenzims i d’algunes de
les seves funcions no fa més que confirmar que el
nostre coneixement de les complexitats del funci-
onament cel-lular encara és molt relatiu.

Transposons, retrotransposons i
altres elements transposables

Els elements transposables (ET) hem vist que
sagrupen en dos grans tipus: els transposons de
DNA i els retrotransposons. Les transposicions dels
ET les catalitzen transposases més o menys especi-
fiques pel que fa al lloc d’actuacio en el cromosoma
que fan “copiar i enganxar” o, alguns cops, “tallar i
enganxar’. Aquestes transposicions no requereixen
un RNA intermediari. Els transposons de DNA s6n



un 3% del genoma huma i van ser actius en els ini-
cis de levoluci6 dels primats, pero en els humans
actuals sembla que no es mobilitzen.

Pel que fa als retrotransposons, els quals si que
requereixen la intermediacié dun RNA, n’hi ha
de diferents tipus: uns llargs, d’altres molt més
curts. Els llargs sén de dues menes, els LINE
(long interspersed nuclear elements),que codifi-
quen 'RNA per produir les proteines implicades
en la retrotransposicid i que controlen la trans-
cripcid inversa (transcriptasa inversa, T1), i les
llargues repeticions terminals solitaries (LTR),
que representen un 8% del nostre genoma i que
codifiquen la telomerasa. Els curts son els SINE
(short interspersed nuclear elements), que no co-
difiquen la TL.I a més existeixen els retrovirus
endogens (ERV), que s’integren en el DNA en
forma de provirus i actuen com els retrotrans-
posons. Aquests retrovirus es van inserir fa més

de 25 milions d’anys i tenen una activitat molt
limitada en humans, perd donen testimoni de la
coevolucid hoste-parasit.’

La telomerasa ila TT sén molécules amb un origen
filogenetic comu, molt similars. La segona la co-
difica un RNA, com ja s’ha dit, mentre que la pri-
mera i 'RNA sén codificats per gens diferents. El
mal funcionament de la telomerasa i la TT pot ser
en lorigen de cancers, de problemes neurologics i,
també, de lenvelliment.

En total, un 42% del genoma huma deriva de retro-
transposons (el 8% té lorigen en retrovirus endo-
gens, la major part desactivats; es calcula que, en el
conjunt de genomes estudiats fins ara, les insercions
virals recognoscibles suposen de lordre del 6-14%;
aixo és més DNA del que codifica per les protei-
nes en I'hoste receptor daquests virus) i un 3% sén
transposons de DNA. Es creu que una gran part de

Nota 5. Si considerem el nostre genoma, la gran majoria de retrotransposons corresponen a tres tipus que son actius: 1) Els
LINE que no sén LTR (no-LTR LINE) que, en humans, sén uns 500.000, el 17% del nostre genoma, i que tenen una mitjana de 6000
parells de bases. 2) Uns SINE anomenats Alu que son els elements transposables més freqiients en 'home i en els primats i que
tenen uns 300 parells de bases: en tenim de l'ordre d'un milié dispersos en el nostre genoma, i es calcula que representen poc
menys d'un 11% del total d’'aquest. No codifiquen per proteines i només es repliquen gracies a retrotransposons de tipus LINE.
Més del 99% dels nostres Alu els compartim amb els ximpanzés. Sén molt emprats en estudis evolutius perqué els esdeveni-
ments d'insercié dels Alu tenen una signatura reconeixible. Muten facilment, en general sense efectes pel fet de ser no-codifi-
cants, pero de vegades si que en tenen d'efectes, ja que algunes insercions d’Alu s’associen a propensions a diverses malalties.
3) Els SVA (SINE-Variable Number of Tandem Repeats-Alus), retrotransposons especificament humans causants de malalties, de
mida mitjana, ja que tenen unes 2000 parelles de bases. Es mobilitzen, igual que els Alu, gracies als LINE. D'aquests en tenim uns
3000. Existeixen altres grups, inactius, de retrotransposons, que representen el 6% del nostre genoma i sén testimonis “fossils”

antics de la nostra evolucio.
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la resta del genoma sén seqiiencies originades a par-
tir delements transposables acumulats al llarg de la
historia evolutiva, i estan tan alterades per les muta-
cions que han esdevingut irrecognoscibles. Aquestes
dades posen de manifest que, en la historia evoluti-
va, les incorporacions per transferéncia horitzontal,
parasitisme, etc., han estat molt importants.

Si dos organismes tenen seqiiencies de DNA iguals i
que no tenen cap funcié coneguda, podem conside-
rar-ho com un indici important de parentiu evolu-
tiu. Els humansi els ratolins venen d'avantpassats co-
muns i van divergir fa uns 70 milions danys. E1 90%
del genoma és comd, pero del DNA conservat en els
dos genomes les seqiiéncies codificadores sén sola-
ment un 20%, mentre que la resta son no codifica-
dores. Per tant, bona part del DNA no codificant es
conserva molt de temps i sembla logic suposar que
tingui una funcié o altra. Si aquest fos el cas, tindri-
em un argument molt clar per defensar la importan-
cia de les incorporacions, potser per damunt de les
mutacions en esdeveniments crucials de levolucié.

Transcriptoma i epigenoma

Del que he anat comentant fins ara, es pot conclou-
re que el genoma és un sistema molt més complex
del que es podia imaginar després del descobriment
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de la doble helix i del desxiframent del codi genétic.
Pero aquesta complexitat no sacaba amb els elements
transposables i les regulacions dins del DNA. El trans-
criptoma nés un altre component molt considerable.

Oblidem la vella idea del gen que codifica una trans-
cripcié a RNA, la qual codifica una proteina. Pelec-
hano et al,, (2013), treballant amb llevat de cervesa,
que té un genoma d'uns 6000 gens codificadors, han
trobat que, a partir daquest, es transcriuen uns 2 mi-
lions de RNA, o sigui una enorme diversitat del que
sanomenen isoformes de transcripcio: per cada
gen codificador de proteines, sexpressen en mitja-
na més de 26 isoformes de transcripcié principals.
Les isoformes de transcripcid es generen perque els
extrems sinicien o acaben a pocs nucleotids de dis-
tancia. Quan aquests extrems es troben dins la regi6
codificadora d'un mRNA, es produeixen proteines
truncades, que poden tenir una funci6 alterada.

Practicament, cada cél-lula és tnica pel que fa
a la diversitat, abundancia i capacitat regula-
dora del seu transcriptoma, fet que pot ser re-
llevant per a la capacitat adaptativa. I, a més,
molts RNA curts codificadors no sabem qué fan
i centenars d’aquests donen versions truncades
de proteines. Aixo, en un genoma relativament
senzill com el del llevat.

L'RNA, a diferéncia del DNA, no forma una do-
ble helix, tot i que la molecula és molt similar
(llevat que una de les bases, la timina, esta subs-



tituida per una altra, l'uracil). En no acoblar-se
dues cadenes iguals, les bases del RNA poden
formar ponts entre els parells guanina-citosina i
adenina-uracil i, daquesta manera, la molecula
pot quedar plegada sobre ella mateixa formant
una estructura secundaria. Normalment, troba-
rem formes en que alternen segments amb doble
cadena (uns quants parells de bases) amb altres
en que la cadena forma un llag perque les bases
no es poden aparellar. Se sap que les proteines
sovint desfan activament aquesta estructura se-
cundaria, pero en altres casos és persistent i fun-
cional i la seva alteracio pot tenir conseqiiencies
patologiques. Segurament, els propers anys veu-
rem forca treballs orientats a entendre les estuc-
tures secundaries de 'RNA i la seva funcié.

Lactivitat del transcriptoma huma no es limita
als 21.000 gens codificadors de proteines, que re-
presenten un 2% del genoma. Es produeix molta
més transcripcio. Les seqiiencies de DNA que es
transcriven en RNA no codificant es consideren
“gens de RNA” Es coneixen uns 9000 RNA pe-
tits, entre 10.000 i 32.000 IncRNA i al voltant de
11.000 pseudogens. Els RNA petits inclouen RNA
de transferéncia no codificadors que intervenen
en la traduccié de 'mRNA; miRNA i petits RNA
d’interferéncia, que silencienlRNA posttrans-
cripcional; petits RNA nuclears que actuen en
lexcisio; petits RNA nucleolars relacionats amb
la modificacié de 'RNA ribosomic; piwiRNAque
participen en la repressid de transposons; i RNA

d’inici de la transcripci6 i altres que intervenen en
la regulaciode la transcripcid. Els IncRNA parti-
cipen en diversos processos, entre ells les respos-
tes immunes i la inhibicié de cromosomes enters.
Sembla, pero, que s6n molt importants en tot el
que es refereix a lorganitzacié del nucli, perque
interactuen anb diversos complexos proteinics in-
closos els reguladors de la cromatina, de manera
que estableixen dominis nuclears i els mantenen
(Rinn i Guttman 2014).

Daltra banda, els RNA i les proteines poden
interactuar si tenen punts d’'unié on s’hi pu-
guin enganxar miRNA.Existeixen processos de
competencia molecular pels miRNA compar-
tits que tenen relacié amb la regulacié de l'ex-
pressio dels gens. Gran part del transcriptoma
(RNA petits, IncRNA, circRNA, pseudogens,
etc.), sigui codificador o no, actua com una
esponja de RNA, atrapant miRNA (Tay et al,,
2014) i també proteines.

Com que van sortint molts RNA no codificadors,
miraré de donar-ne una classificacio, deixant de
banda 'RNA codificador, la missi6 del qual, que és
fer de motllo per la construcci6 de les proteines, és
coneguda fa temps. En primer lloc, se’n troben de
petits, que tenen menys de 200 nucleotids, i de més
grans. Entre els RNA petits, cal distingir dos tipus
dos tipus. En primer lloc, els microRNA (miRNA),
que tenen de 21 a 23 nucleotids, cadascun dels quals
regula entre 200 i 300 RNA missatgers (mRNA).
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Els miRNA poden inhibir la funcié de codificacié
del RNA missatger (mRNA). Se sap poca cosa de
que decideix que els miRNA entrin en accié o no.
En segon lloc, els piwiRNA (piRNA), que estan for-
mats per 26-34 nucleotids i que sexpressen en les
cellules germinals interactuant amb les proteines
PIWTI, les quals tenen una funci6 essencial en les
cellules mare, i s€’ls atribueix una possible funcié
en la regulacid epigenetica del desenvolupament de
les cel-lules germinals. També s’han trobat en cel-
lules somatiques deucariotes inferiors. Sembla que,
juntament amb les proteines PIWI, actuen dismi-
nuint la variacio fenotipica (canalitzacié del desen-
volupament, vegeu Ross et al., 2014).

Els IncRNA sén forga més llargs. Es produeixen
a partir del DNA de manera simultania a 'mR-
NA que codifica les proteines: els dos filaments es
munten en paral-lel i en sentit oposat. S6n pocs els
que han estat ben caracteritzats fins ara. Un estu-
di comparatiu (Necsulea et al., 2014) indica que en
els tetrapodes shan comptat 2500 IncRNA, amb
400 gens de RNA que s’han conservat almenys 300
milions d’anys, i uns 11.000 que sén especifics dels
primats. Molts es relacionen amb el desenvolupa-
ment embrionari, sobretot els antics, i actuen en
lespermatogenesi, la transmissio sinaptica i el des-
envolupament de la placenta mitjancant miRNA.

Les técniques classiques emprades per seqiienciar
I'RNA aillen molecules amb “cues” caracteristiques.
Noves técniques han permes descobrir que aixo pot
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ser un artefacte, i que molt RNA és, en realitat, cir-
cular (Salzman et al., 2012). Ja fa temps que es van
descobrir circRNA, per exemple en viroides de les
plantes i després en tota mena dorganismes, pero no
se sabia si eren formes accidentals resultat dels pro-
cessos analitics o una mera curiositat més o menys
anecdotica. Fins i tot algt havia suggerit que eren
reliquies de levolucio precellular. Avui sabem que
existeixen circRNA entota mena déssers vius i virus.

Les molecules de circRNA solen ser grans (fins a 1500
nucleotids en el cas dunes que shan trobat als cervells
de rates i humans) i tenen punts on es poden enganxar
molécules de miRNA que podrien inhibir Iexpressio
de gens o de moleécules de RNA vingudes de fora de la
céllula(fins i tot de virus), que llavors, en ser atrapa-
des en “lesponja” del circRNA, queden desactivades
(Hansen et al., 2013). Aixi, es podria interpretar que
els circRNA tenen una funci6 protectora.

Es pensa que els circRNA son exons separats en
els que el cap s’'uneix a la cua, i que s6n abun-
dants i més estables que els lineals. Poden tenir
moltes altres funcions, a més de la protectora,
especialment com a reguladors posttranscrip-
cionals de seqiiencies codificadores miRNA
(Memczack et al., 2013). Comprendre millor
aquestes funcions podria ser util en la lluita
contra malalties com la diabetis, els tumors ce-
rebrals i el Parkinson. Sigui com sigui, desco-
briments com el paper regulador de part del ge-
noma obscur o la ubiqiiitat dels circRNA obren



camps plens de possibilitats i mostren, un cop
més, fins a quin punt som encara ignorants de
la complexitat del funcionament cel-lular.

Sestan fent estudis sistematics de seqiienciacié
de 'RNA missatger i elsmiRNA en humans que
posen de manifest una enorme variabilitat ge-
netica que afecta a la regulacié de la majoria de
gens. Aixo porta llum, és clar, sobre mecanismes
cel-lulars que es relacionen amb variacions en la
regulacid i amb la perdua de funcié i que perme-
ten inferir possibles variacions causals en casos de
gens que estan associats a malalties.

Les aplicacions d’interés purament cientific dels
nous coneixements sobre el transcriptoma tam-
bé sén esperangadores. En aquests moments,
sesta treballant en I'is possible dels miRNA per
establir filogenies. Els miRNA semblen haver
augmentat al llarg del procés evolutiu i tenen
alguns avantatges: o hi s6n o no hi sén, pero un
cop apareixen en un llinatge ja no solen canviar
en centenars de milions d’anys. Al llarg de l'evo-
lucié dels animals, han aparegut 778 families de
miRNA i només 48 d’aquesteshan desaparegut.
Per tant, la informacié que donen aquestes mo-
lecules no és gens ambigua. A partir de miR-
NA, Kevin Peterson, a Dartmouth, ha obtingut
resultats que contradiuen la filogénia general-
ment acceptada pels mamifers placentaris. Pero
els resultats no convencen els defensors de la
filogénia basada en el DNA, que tendeixen a

creure que, si els resultats son correctes, devia
succeir alguna cosa en levolucio dels placenta-
ris, potser una reducci6 important dels miRNA.

Com a conclusié daquest apartat, diré que una revisio
recent (Dethoft et al., 2012) posa de manifest que els
canvis en la conformacio codificadora dels RNA sén
la base dels elements de la regulaci6 genetica i afegei-
xen molta complexitat al sistema. Els RNA son estruc-
turalment flexibles, perd en canvi tenen una dinamica
robusta. Presenten una varietat destats possibles i la
maquinaria cel-lular els dirigeix fins generarun ample
ventall de resultats funcionals. Perd queda molta feina
a fer per entendre a fons quins RNA actuen, i com i
quan ho fan, i per explorar les aplicacions que es po-
den derivar daquesta comprensio.

Replicacio i transcripcio del DNA

El mecanisme de replicacié del DNA és conegut, i
és molt emprat en técniques que han fet progressar
molt la genomica. Tot i aixi, nous coneixements po-
den afectar a la comprensié de processos evolutius.
Quan el DNA es replica, s'inicia en un punt (ori-
gen) la separacid dels dos filaments de la doble he-
lix gracies a unes proteines anomenades helicases
que desenrotllen I'hélix, i aixi es forma una forca
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que es va desplacant. Llavors, la DNA polimerasa
afegeix els nucleotids complementaris sobre cada
branca per duplicar-la.

Les coses van diferents entre els dos filaments. La
DNA polimerasa i el procés de copia del filament dit
conductor (leading strand) avancen en la mateixa di-
reccié del moviment de la forca, de manera continua,
afegint nucleotids un a un. En canvi, en el filament dit
ressagat (lagging strand) lorientacié és inversa a la de
la DNA polimerasa, i per aquest motiu la réplica pre-
senta més complicacions i es fa de manera discontinua.

Els iniciadors o partidors (primers) sén seqiien-
cies curtes d'una vintena de nucleotids, normal-
ment RNA, que fan de punt de partida per tal que
la DNA polimerasa comenci el procés de copia.
So6n essencials en les tecniques de seqiienciacio i
amplificacié de DNA.

En el filament conductor, la copia, comen¢ada un
sol cop per un iniciador, safegeix com una unica
molecula, mentre que en el filament ressagat ho fa
en diversos fragments (sén els anomenats frag-
ments d'Okazaki), comencant el procés de copia per
lextrem més allunyat de la forca i seguint amb nous
fragments cap ala forca (al'inrevés que en el filament
conductor). La DNA ligasa socupa d'unir aquests
fragments. Cada fragment requereix d'un RNA ini-
ciador propi, que consta d'uns deu nucleotids, i té
una seqiiencia de DNA amb 200-300 nucleotids en
els eucariotes i de 1000-2000 en bacteris. El procés
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Fig.26. Diferéncies entre els dos filaments en la duplicacié
del DNA. Redibuixat a partir de Purves et al. 2001.

de copia en el filament ressagat va una mica desfasat,
daci li ve el nom. En la transcripcio, la formacié de
RNA segueix processos semblants.

Segons Paul et al. (2013), en els bacteris, en els quals
la replicacio i la transcripcié no estan separades ni
en el temps ni en lespai, la majoria de gens codifica-
dorses troben en el filament conductor, segurament
perque en el ressagat les collisions que es produei-
xen durant la replicacié (i transcripcid) “cap enda-
vant” poden tenir efectes nocius. En els seus treballs
amb Bacillus subtilis van veure que,al filament ressa-
gat, solament s'hi troba un 25% del total de gens i un



17% de tots els gens ancestrals (core gens), i aquests
presenten una taxa de mutacié superior a la dels
gens ancestrals que son al filament conductor. A
més, es tracta de mutacions que canvien aminoacids.

Les seves conclusions tenen interés evolutiu:la selec-
cié treballa en el sentit de protegir els gens essencials
en el filament conductor, ja que és probable que les
mutacions siguin adverses. Els que estan sotmesos
a seleccid positiva per les mutacions que canvien
aminoacids es troben al filament ressagat. Aquests
darrers tenen aixi una evolucié adaptativa més rapi-
da. Lincrement de mutacions que afecten a aminoa-
cids obre noves possibilitats evolutives, de manera
que els bacteris tenen una estrategia que combina
la conservacio del que és essencial amb la innovacié
o lexperimentacio: en suma, pot ser que els bacteris
accelerin la seva evolucio perque la seleccié ha posat
uns gens especifics alla on es produeixenmeés proble-
mes en la codificacid, en forma de col-lisions amb les
maquinaries lectores del DNA.

Complexitat del genoma i
genetica de poblacions

La genetica de poblacions tendeix a suposar que
només els gens presenten variacions dinami-
ques i a ignorar les interaccions reguladores: el

que compta és el grau d’ajustament (fitness) que
la poblacié té, en funcio dels gens que sestudien.
A més, considera segur que els canvis evolutius
tenen lloc en una escala temporal molt diferent
a la dels canvis ecologics, i amb prou feines con-
sidera les transferéncies geniques horitzontals,
que ja sabem que existeixen entre procariotes i
que també afecten a eucariotes.

Avui, sembla que aquestes simplificacions son
excessives. Acabem de veure que una proporcid
molt gran del genoma esta constituida per ele-
ments mobils de diferents tipus, i que aixo pot
alterar les taxes evolutives. A més, sha constatat
que lestructura del genoma es jerarquica i modu-
lar (algunes agrupacions de gens actuen com uni-
tats funcionals), i que els diferents moduls poden
evolucionar amb taxes diverses, fenomen que ha
rebut la denominacié devolucié en mosaic. La
independeéncia dels moduls no és total, perque el
genotip manté la seva cohesi6. ;Com ho fa? Una
explicacio és que la seleccié actua damunt el fe-
notip, i per tant també sobre el genotip complet,
impedint que canvis en uns gens o moduls des-
estabilitzin el conjunt, perd molts neodarwinians
creuen que la seleccié funciona només a lescala
dels gens. Aquest punt és, per tant, controvertit.

La historia de l'evoluci6 indica que aquesta cohe-
si6 del genotip s’ha reforcat cada cop més o, per
dir-ho d’'una altra manera, a mesura que els plans
dorganitzaci6 esdevenen més complexos es fa
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més dificil I'aparici6 de canvis importants del pla
dorganitzacio, cosa que és comprensible. Tanma-
teix, levolucié del cervell huma és un exemple,
d’'una banda, de l'acceleracio dels canvis en uns
caracters concrets, i d’altra, de la transcendencia
d’aquests canvis en obrir noves i enormes possi-
bilitats evolutives (com ara la cultura). Aquestes
consideracions s6n potser més facils d’integrar
per als neodarwinians naturalistes, amb una vi-
si6 holista del genotip i més disposats a acceptar
la seleccio a multiples nivells, que per als neo-
darwinians genetics, amb la seva idea de la selec-
ci6 centrada en els gens.

Proteoma

El proteoma també pot ser util per entendre
levolucio, si mirem denllacar genotip i fenotip i
refem algunes relacions. Joe Thornton, de la Uni-
versitat de Columbia, amb els seus col-laboradors,
ha seguit una interessant estrategia que permet es-
tudiar levolucio de les proteines mitjancant la “re-
surrecci6 de gens ancestrals” A partir de metodes
filogenétics computacionals, el que fan és deduir
algunes seqiiencies ancestrals i llavors sintetit-
zen els gens i els caracteritzen experimentalment.
Aixi, poden produir proteines ancestrals i fer mu-
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tar els gens i alterar-les (practicant una mena de
bricolatge molecular) per comprovar les hipotesis
sobre els processos clau en la seva evolucid.

El que posen de manifest aquestes técniques és
que les “noves” funcions moleculars presenten
una homologia profunda amb una forma ances-
tral comd. En definitiva, que levolucié a nivell
molecular no és molt diferent de levolucié a nivell
despecies. Crec enraonat pensar que els mateixos
processos de canvi, incorporacio, seleccid i deriva
han presidit l'evolucié molecular i la biologica.

Si considerem el proteoma, tenen una especial im-
portancia aquelles proteines amb uns dominis que
es poden associar al DNA i intervenir en la regula-
ci6 de lexpressié geénica. Son els anomenats factors
de transcripcio, unes 2000 en el genoma huma. Els
gens sovint tenen, a banda i banda de les regions
promotores, llocs per a la unié de diversos factors
de transcripcid, que actuen activant o inhibint la
transcripcid del gen mitjancant diversos mecanis-
mes. Alguns factors de transcripcié sén indispensa-
bles per tal que la transcripcid es produeixi, daltres
garanteixen que el gen sexpressi en la cellula, en
el moment i en la quantitat adients, molts actuen
en el desenvolupament, “engegant” o “apagant” la
transcripcid dels gens (p. e., la familia de factors de
transcripcié Hox és basica en la formacio de pau-
tes morfologiques somatiques), daltres reben sen-
yals daltres cellules o organs (p. e., hormonals) i a
partir daquestes actuen també engegant o aturant



lactivitat del gen, daltres son sensibles a senyals
ambientals (com canvis sobtats de temperatura o
de disponibilitat doxigen), daltres sén produides
per parasits per fer que el DNA de 'hoste col-labori
amb l'agent infeccios, etc. Els factors de transcripcié
poden ser regulats, al seu torn, per altres factors de
transcripcio (o per ells mateixos, actuant en un me-
canisme de feed-back negatiu en lligar-se al gen que
els produeix i reprimir-lo). Cal dir que els factors de
transcripcié no actuen sols i necessiten altres pro-
teines que actuen com a cofactors de transcripcio.

Tot plegat, una maquinaria complexissima que
només es comenga a entendre. El juny del 2014
s’ha publicat un primer esborrany (vegeu Min-
Sik Kim et al 2014). Inclou les proteines co-
dificades per a un 84% dels gens codificadors
conegut, a partir de mostres de teixits adults i
fetals i cel-lules homatopoietiques. El resultat
més important potser és que lestudi del proteo-
ma i les xarxes interactives genoma-proteoma
és factible, i aix0 pot tenir grans conseqiiencies
biologiques i mediques.
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7. El dogma central de la biologia molecular

El dogma central de la biologia molecular fou esta-
blert per Francis Crick el 1958, en un simposi sobre la
replicacio biologica de les macromolecules i, després,
el propi Crick el va reformular (Crick, 1970). El que
va dir Crick és que, un cop que la informacié seqiien-
cial ha passat a les proteines, ja no pot tornar a sortir
daquestes, ni per anar a altres proteines ni per anar als
acids nucleics. La versié més coneguda, i és una llas-
tima, és la que va donar Watson el 1965 a Molecular
Biology of the Gene, on afirma que la informacié va
del DNA al DNA (replicacio) o al mRNA (transcrip-
cié) i daquest a les proteines (traduccio), mai en sentit
contrari, de les proteines cap a altres proteines o cap a
I'RNA i DNA, ni de TRNA cap el DNA. Crick deno-
minava aquesta versio watsoniana “hipotesi de la se-
qiiencia’ ila diferenciava del seu dogma, que es referia
exclusivament a la impossibilitat de revertir informa-
ci6 seqiiencial des de les proteines als acids nucleics.

El propi Crick va reconeixer que el suport expe-
rimental del seu “dogma” era feble, i es va penedir
d’haver emprat aquest mot tan fort. Pero avui se-
gueix essent l'argument essencial en contra que el
medi influeixi en el genoma mitjangant I'herencia de
caracters adquirits i, bé que sovint apareixen articles
que, segons els autors, el contradiuen, de moment
cap sembla fer-ho de manera definitiva.

Fig.27. James Watson i Francis Crick amb un model de la doble
hélix. Foto: Mark A.M. Kramer (CC BY-NC-SA 2.0 via Flickr).

La transcriptasa inversa contra
Watson

En canvi, la versi6 de Watson va ser aviat des-
mentida amb el descobriment, fet indepen-
dentment per D. Baltimore i per H. Temin i S.
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Fig.28. La informacioé genetica inscrita en les seqiiencies de bases del DNA va cap a les seqiiencies d'aminoacids de les protei-
nes, mai a l'inrevés. El grafic representa més aviat la versié de Watson del dogma central, que no és correcta perqué es coneixen
molts casos de transcripcio des de 'RNA al DNA. Redibuixat a partir de http://nuweb.neu.edu/

Mizutani el 1970, que els retrovirus (el HIV, per
exemple, és un retrovirus) tenen retrotranspo-
sons que codifiquen la formacié de transcriptasa
inversa (TI): 'RNA retrotransposé es transcriu
a un DNA (transcripcid inversa), i les seqiiénci-
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es transcrites es reinsereixen en un altre lloc del
genoma i es copien elles mateixes dins el geno-
ma de manera reiterada, generant pseudogens.
Els autors de la descoberta van considerar que el
dogma central havia estat enderrocat.



Crick, pero, va respondre que el que desmen-
tia la troballa era la versié de Watson i no pas
la seva propia definici6 del “dogma”: no s’havia
fet cap demostracié d’'un retorn des de les se-
qiiéncies d'aminoacids de les proteines a les de
les bases dels acids nucleics o a les d'aminoacids
d’altres proteines, i per tant els canvis seqiienci-
als en les proteines no poden ser heretats.

En un altre intent de desmentir el dogma de
Crick, es va adduir el cas dels prions, que so6n
molécules proteiques que actuen com a pato-
gens en “encomanar’ una forma tridimensional
aberrant a altres proteines, perod Crick havia es-
pecificat clarament que el dogma es referia a la
transmissié d’'informacié seqiiencial (ordre dels
nucleotids) i no pas a cap altra informacio, com
la que configura lestructura tridimensional.

Edicio de DNA i sintesi telomérica

Els telomers sén estructures que es troben en els
extrems dels cromosomes. Estan formats per se-
qiiéncies curtes repetides molts cops. El DNA i les
proteines hi presenten caracteristiques especials.
Els telomers tenen un paper molt important en
la meiosi i la mitosi, impedint que els cromoso-

mes es fusionin. En cada divisio, pero, sescurcen,
i aixo determina finalment el nombre de divisions
que pot tenir una cél-lula: quan el telomer esta
molt reduit, les divisions ja no funcionen.

La longitud dels telomers esta relacionada també
amb la capacitat de la cellula per diferenciar-se: les
cel-lules mares tenen telomers llargs, mentre que les
cellules especialitzades els tenen curts. Si sén mas-
sa curts, la diferenciacié pot mostrar inestabilitat, i
aix0 pot ser important en el desenvolupament i en
certes patologies (Pucci et al. 2013). La llargada dels
telomers és una mena de rellotge biologic que ens diu
quina és ledat veritable, biologica i no cronologica:
quan es dona envelliment prematur, sobserva un es-
curcament dels telomers.

Els telomers sestan estudiant intensament, com a
conseqiiéncia de la seva importancia en processos
com el cancer, en els quals hi ha proliferacié cel-lular.
Sha vist que, en certes situacions, es produeix un
holoenzim, la telomerasa, molt complex, lestructu-
ra del qual ara es comenga a desxifrar: en els casos
estudiats té un component proteic i un RNA telome-
ric (RNAtl) o RNA guia, amb la proteina p50 fent de
pont d'unid. Aquest holoenzim pot impedir la reduc-
ci6 del telomer en cada divisio, i per tant és un factor
cancerigen: les cél-lules canceroses es poden repro-
duir molts cops sense que disminueixi el seu telomer
i es pot dir que, per causa de lacci6 de la telomerasa,
no envelleixen. La telomerasa és practicament igual
que una TT, una transcriptasa inversa.
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Telomer: seqlencia final repetida

GTTGGGGTTIGGGGTTIGGGGTTG6GG6GTTGGGGTT
CAACCCCAACCCCAACCCCAACCCCAACC

C CCAA '
5

Fig.29. Estructura diferenciada dels telomers

Docs bé, també s’ha discutit si es violava el dogma
de Crick en el procés dedicié del DNA i 'RNA
i en la sintesi telomeérica. En parlaré una mica.
Ledicié de 'RNA per la cellula consisteix en la
insercid, deleci6 o substitucié de bases, i ha estat
observada en diversos tipus de RNA dels eucari-
otes i dels seus virus, encara que en els vertebrats
és rara, i també en procariotes; es pot donar en el
nucliien el citosol, i també en els mitocondris i en
els plastidis. En ledicié de 'RNA, les seqiiéncies
de nucleotids es modifiquen: per exemple, 'ade-
nosina es converteix a inosina, la qual és freqiient
en els RNA de transferéncia (tRNA) i intervé en
associacions de parells de bases que no son les de
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Watson i Crick (s'associa amb l'uracil, 'adenosina
i la citosina). El DNA bacteria pot ser editat en
el laboratori, modificant també les seqiiencies de
manera selectiva. Ltis denzims manipulats ofereix
possibilitats per corregir defectes genetics, com
s’ha vist en alguna malaltia de la pell (en concret,
lepidermolisi ampul-losa).

I ;queé ens diu tot aixo en relacié al dogma central?
Tant en ledicié del DNA com en la sintesi telomerica,
les proteines i 'RNA alteren la informacié continguda
en el DNA, pero mai no transfereixen la seva propia
informaci6 seqtiencial al DNA, i per tant en cap dels
dos casos es contradiu el dogma de Crick.

L’RNA, encara més sorpreses

Es coneixen molts passos RNA-RNA (replicacié
de 'RNA) en els virus i en els organismes, eu-
cariotes inclosos, i també processos en que un
RNA de seqiiéncia orientada a l'inrevés silencia
el DNA. Un cas és 'RNA d’interferéncia (iRNA),
que indueix la degradacié de mRNA complemen-
tari en acoblar-s’hi i provocar l'accié denzims
que detecten 'RNA de doble filament i el trosse-
gen. També he comentat que els miRNA poden
actuar sobre RNA missatgers. I que els circRNA



controlen els miRNA. En definitiva, pot haver-hi
pas d’informacio des de RNA a RNA, en contra
del que va creure Watson. Les proteines, en can-
vi, ni es poden autoreplicar, ni de moment s’ha
vist que puguin transferir informacié seqiiencial
a 'RNA o al DNA, encara que intervinguin en
molts processos de canvi d’aquestes molecules
com a catalitzadores. Un cop més, per tant, cap
d’aquests mecanismes contradiu la formulacié
de Crick, que segueix essent valida, i té un avan-
tatge: és coherent amb una visi6 evolutiva de les
macromolecules. Les proteines son conformades
pels acids nucleics perd no poden canviar les se-
qiiéncies daquests, com sembla que demanaria
un procés lamarckia.

De tota manera, personalment trobo dubtds que
el dogma central pugui descartar tota possibilitat
de lamarckisme, com se li atribueix. Lexpressio
del DNA pot ser alterada per la via de la regula-

cid i, si un determinat efecte regulador fos induit
per unes condicions ambientals per provocar una
resposta especifica i hereditaria del DNA sen-
se canviar la seqliencia de bases, ens trobariem
davant d’'un procés de tipus neolamarckia sense
contradir el dogma. D’altra banda, si un canvi no
seqiiencial pero si morfologic, induit en el DNA
per un RNA o per una proteina, amb efectes en
lexpressio, es transmetés hereditariament, tam-
bé podria tenir conseqiiéncies lamarckianes. El
dogma es mantindria, perd no exclouria possi-
bles mecanismes lamarckians per vies diferents
de lalteracié de la seqiiéncia del DNA. Alhora,
cal dir que els indicis de que aquests mecanismes
existeixin tampoc son ferms. Sobre aquest punt
vivim un moment ben interessant.

Veurem a continuaci6 alguns elements d’aquesta
qilestio, comengant per lepigenetica, que esta re-
movent moltes antigues idees.
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8. El desenvolupament i ’epigenetica

Desenvolupament i evolucio

Darwin va creure que lestudi del desenvolupa-
ment aportava la informacié més decisiva sobre
levolucié. Creia que calia trobar homologies
entre grups taxonomics a partir de les semblan-
ces morfologiques existents en els processos de
desenvolupament. Va dedicar molta atenci6 a
aquest tema. Posteriorment, aquesta linia de re-
cerca es va deixar de banda perqué massa meca-
nismes no es coneixien prou bé i les semblances
observades podien ser fruit de convergéncies,
és a dir d’analogies i no d’homologies. En el
moment en que sarriba a la Sintesi Moderna no
se sabia res del desenvolupament que es pogués
relacionar amb l'evolucié ni de com els gens ar-
ribaven a determinar el fenotip.

Laveng en la comprensié del DNA i de la seva es-
tructura, d’'una banda, i dels processos de regula-
cid delaltra, va permetre que, ja en el darrer quart
del segle xx, sentrés en la geneética del desenvolu-
pament. De mica en mica, es van establir una serie
de programes genetics que generaven determina-
des formes en el fenotips. En aquests programes,
s’ha vist que els gens associats actuen de manera

jerarquitzada, que es poden combinar de maneres
diferents i que existeixen entre ells mecanismes
retroalimentadors que produeixen acceleracions
o control en processos del desenvolupament. Ara
es parla de xarxes reguladores de gens.

Sabem que els gens Hox trobats a Drosophila, que
ja hem dit que controlen la posici6 al llarg de leix
anteroposterior del cos, sdn presents practica-
ment en tots els animals, i que el mateix passa
amb altres gens relacionats amb altres eixos del
cos i amb la formacié dapendixs, organs i tei-
xits (en aquest apartat segueixo sobretot Baguna,
2009). Tots aquests grups de gens que es conser-
ven al llarg de levolucié i que son decisius en el
desenvolupament configuren el que es coneix
com la caixa deines genetica (genetic toolkit).
Les variacions, sobre les quals ha anat treballant
la seleccidé natural, depenen de les quantitats de
proteina, dels llocs dexpressié dels gens i d’in-
teraccions amb altres gens. Lestudi d’aquestes
qiiestions es coneix com 'evo-devo.

Tenim, doncs, uns gens del desenvolupament que
es conserven molt, amb molt poca innovacid, pero
que sexpressen durant el desenvolupament en llocs
i moments i amb quantitats molt més diversos del

Jaume Terradas | 99



que es pensava inicialment. Lexplicaci6 esta en la
funcié de les regions reguladores de gens. Si cada
gen i proteina que regula el desenvolupament actua
en diferents llocs i moments daquest procés, i es
produeix una mutacio, donara lloc al que es coneix
com a pliotropia en mosaic (efectes multiples di-
rectes de la mutacio), i als efectes directes se n'hi
afegiran daltres perque existeix relacié entre uns
teixits i altres (pliotropia relacional).

Els gens del desenvolupament tenen, en general, mol-
tes regions CIS reguladores molt grans, en compara-
cié amb les de gens que intervenen en processos fi-
siologics i cel-lulars. També intervenen molts factors
de transcripcio. Es tracta duna complicada estructura
modular capag¢ de gran quantitat de combinacions
delements per regular lactivitat dels gens. Tanmateix,
aixo no vol dir que, de vegades, no hi puguin haver
canvis directament en les regions codificants.

Els gens del desenvolupament, a més, codifiquen
proteines que es poden unir a elements CIS regu-
ladors de regions reguladores del gen diana. Supo-
sem un gen que codifica un factor de transcripcié
i que aquest sassocia a un element CIS regulador
d’'un gen diana. Aixo constitueix la unitat basica
de lestructura de les xarxes reguladores de gens,
en les quals actuen molts factors de transcripcié
i molts elements CIS reguladors, i per cada factor
de transcripcié hi poden haver centenars de gens
diana. Com es pot suposar, les xarxes reguladores
determinen pliotropies importants.
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Quan es comparen organs que creiem homolegs de
dos suposats esglaons d’'una cadena evolutiva, per més
que disposem de fossils intermedis i que coneguem
els gens i les xarxes de regulacié implicats, és practi-
cament impossible reescriure el procés historic, és a
dir lordre en que la selecci6 va actuar sobre els gens,
els canvis correlatius en altres aspectes del fenotip, etc.
Hi ha un llarg cami per davant, pel qual Bagufia (op.
cit.) ofereix un programa per als trenta anys vinents.
En tot cas, aquest autor deixa clar que la visio actu-
al de levolucio a partir de levo-devo sacosta més a la
de Darwin, que va albirar que el desenvolupament és
crucial en la génesi de variacié des d'una unitat basica
de tipus (que és del que ara ens parlen la permaneéncia
dels gens del desenvolupament i la gran importancia
de les zones CIS reguladores), que no pas a la del ne-
odarwinisme, el qual posa laccent en la diversificacié
dels gens i en les regions codificants.

Lestudi del desenvolupament qiiestiona una idea molt
present en la tradicié neodarwiniana, la idea que el
procés evolutiu avanga sempre cap a una millora pro-
gressiva de la funcionalitat com a conseqiiencia de la
necessitat de competir dins d'un medi determinat. Si
aixo fos cert, es produiria un procés tendencial en que
lestructura es generaria sota el comandament de la se-
leccié: la competencia seria la base del progrés. Pero
les coses son una mica més complicades. Existeixen
processos dautoorganitzacié durant els quals aparei-
xen noves “propostes” a partir de lorganitzacié pree-
xistent (i per tant amb constriccions: no pot apareixer
qualsevol cosa, tot depeén del que estigui préviament



disponible, tal o com va defensar Pere Alberch), i la
selecci6 actua després. Molt sovint, lestructura es crea
abans que la funcio actual, la selecci6 treballa sobre el
que hi ha disponible, en la forma matussera que deia
Jacob. Per exemple, les plomes primitives no servien
per volar, van apareixer en dinosaures probablement
per millorar laillament térmic i potser com a senyals
sexuals. El seu aprofitament per al vol va ser molt
posterior. En tot cas, i de manera general, la imatge
d’una l'adaptacié continuada i progressiva no es cor-
respon amb la realitat.

Epigenética

El terme “epigenetica” va ser introduit per C.
H. Waddington (1953) en el context del que ell
anomenava paisatges epigenetics canalitzadors
del desenvolupament. La idea basica és que to-
tes les cel-lules del cos tenen el mateix genoma,
pero es desenvolupen de manera molt diferent
per donar neurones, cel-lules del fetge, muscu-
lars, etc., que s6n molt diferents entre elles. Una
situaci6 similar la trobem en els cicles de vida
dels organismes que presenten metamorfosis.
Entre una eruga i 'imago d’un insecte, les dife-
rencies morfologiques sén enormes, tot i que el
DNA és exactament el mateix. A més, aquestes
diferéncies es repeteixen en cada generacio.

El que passa és que un mateix DNA pot ser ex-
pressat de maneres molt diferents per l'accié de
radicals o molecules que inhibeixen o alliberen
gens. Per tant, els canvis en lexpressié genica de-
terminen la diferenciacio cel-lular. Aquests canvis
no es poden atribuir a variacions en la seqiiencia
de nucleotids del DNA sind a la manera com es
regula lexpressio, i tot i aixi son heretables.

En la reunié de Princeton, la fundacional de la
Nova Sintesi, no hi havia experts en desenvolu-
pament, per la rad, prou logica, que els coneixe-
ments sobre aquest tema no shavien relacionat
encara amb els mecanismes genétics, perd avui
la situacié no és la mateixa. La necessitat d’acla-
rir com es produeix la
diferenciacié cel-lular
sobre bases genetiques
idéntiques és molt evi-
dent i shan fet molts
progressos. Ja hem dit
que molt del que passa
en la diferenciacio cel-
lular que es produeix
durant el desenvolu-
pament depen de me-
canismes reguladors.
Pero, a més, des de
fa uns anys vivim un
boom de lepigene-
tica, i d’aixo parla el
seglient apartat.

Fig.30. Conrad Hal Wadding-
ton. Foto (© FU via www.che.
ac.uk/what-we-do/conrad-
waddington/)
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Fig.31. Cicle de vida de la papallona Graellsia isabellae, un insecte amb metamorfosi completa. A) Erugues de primer estadi recent
eclosionades; B) Eruga de darrer estadi; C) Dues crisalides; D) Papallona adulta. Fotos: © Ylla-Ullastre 1997.

Heréncia epigenetica

Els canvis epigenetics es produeixen essencialment,
que se sapiga, per tres mecanismes: laccié dels RNA
no codificadors, la metilacidé del DNA i la modifica-
cio de les cues de les histones. Aquests canvis afecten
a lestat de plegament del DNA i a lestat de compac-
tacié de la cromatina, és a dir, a lorganitzacié del
genoma i del nucli, i també a lestabilitat de la trans-
cripcid, i determinen finalment quan un gen esta si-
lenciat o actiu. Alguns canvis epigenétics duren més
(la metilacio) i d’altres menys (els causats per miR-
NA), pero tots son reversibles. Aquests canvis depe-
nen de laccié denzims, de manera que la inhibicié
dels enzims pertinents pot provocar modificacions
en lestat epigenetic.

Sha comprovat que els bessons univitel-lins pre-

senten diferéncies epigeneétiques, algunes de les
quals sén adquirides ja abans de néixer i altres al
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llarg de la vida, de manera que es pot diferenciar a
quin dels bessons pertany un DNA (fingerprinting
epigenétic), i aquestes diferéncies poden ser molt
importants. Per aquest motiu, els bessons univitel-
lins, tot i que s6n clons, mai sén ideéntics.

Lepigenetica no és un nou atractor per biolegs te-
orics, sind un camp que déna lloc a aplicacions
importants. Els estudiosos del cancer estan treba-
llant molt activament sobre aquests mecanismes,
perque les terapies epigenétiques semblen molt
més assequibles i potencialment més efectives que
les géniques. Les cél-lules cancerigenes en metas-
tasi porten les marques epigenetiques del seu tei-
xit dorigen, cosa que pot facilitar la identificacio
de la seva procedéncia quan se les troba en circu-
lacio, i per tant també poden facilitar el diagnostic
i la valoracié de la seva agressivitat (M. Esteller,
com. pers.). A més, lestudi dels epigenomes indi-
viduals pot permetre detectar les predisposicions
a certes malalties, sigui en l'individu actual o, en
alguns casos, en els seus descendents.



La transmissié de part de lepigenoma a algunes
generacions segilients ha estat ben demostrada.
Les femelles d'animals (estudi amb rates a Austra-
lia, Ng et al.,, 2010), i també les dones que han pa-
tit periodes importants de gana, tendeixen a tenir
fills que hereten lepigenoma alterat per aquest tipus
destres. Si aquests fills reben alimentacié normal,
desenvolupen malalties com la diabetis, lobesitat o
lepilépsia, i sén menys longeus que la mitjana. Aixo
s’ha constatat en el cas de les dones de les poblaci-
ons holandeses i daneses que van passar fam quan
lexercit alemany es va retirar cap al nord, després
del desembarcament aliat a Normandia i, com a
castig per les accions de la resistencia, va inundar
camps i va destruir reserves d'aliments: els epigeno-
mes d'aquestes dones es van veure alterats per lepi-
sodi de fam (una delles fou l'actriu Audrey Hep-
burn, que visqué la seva infantesa i adolescencia a
Holanda i tenia llavors disset anys). En els fills, que
ja van tenir una alimentacié normal, pero que du-
ien una herencia epigenética alterada pel periode
de fam patit per les mares, es van observar efectes
similars als descrits suara. Per altra banda, si sem
permet ser una mica frivol en un tema trist, els can-
vis epigenomics experimentats per les mares potser
van actuar en elles en el sentit de reduir la ingesta

‘aliments. En les seves memories, José Luis de Vi-
lallonga explica la gana que va passar quan va ser
convidat a casa de Audrey Hepburn i del seu ma-
rit, Mel Ferrer: diu que practicament no menjaven.
Pot ser que actriu tingués canvis epigeneétics com a
resultat de lepisodi de la seva joventut, i el marit els

Fig.32. Audrey Hepburn i Mel Ferrer. Foto: Milton H. Greene for LOOK
Magazine - Library of Congress (PD via Wikimedia Commons).

Fig.33. L'ovella Dolly al Museu Nacional d’'Edimburg. Foto:
notcub (CC BY-NC-SA 2.0 via Flickr).

devia adquirir després... Pero, deixant les especula-
cions sobre famosos, esta demostrat que els proble-
mes de salut (també obesitat, diabetis, etc.) i denve-
lliment prematur (constatat per la rapida reduccio
dels telomers) de lovella Dolly, tot i ser aquesta un
clon, procedien dalteracions en el seu epigenoma.
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Lalteracié de lepigenoma individual pot ser el
resultat, per tant, de causes ambientals, i entre
aquestes les socials. Per exemple, les cardiopati-
es, segons un estudi fet amb 10000 funcionaris
britanics, sén tres cops més freqiients entre els
que es troben en esglaons inferiors de la jerar-
quia administrativa que en els que ocupen llocs
elevats. Aixo es relaciona probablement amb el
grau destres. S"ha defensat la idea que el grau
destreés actua per una desactivacié epigenetica
de determinats gens. Els efectes poden ser in-
directes, mitjangant un envelliment prematur,
que es pot detectar per lescur¢ament més rapid
dels telomers. S’ha vist que aquest escurgament
es correlaciona amb lestres cel-lular.

Mitjangant l'alteracié de la dieta cap a una major
abundancia de substancies donadores de metil,
shan constatat, en rates de laboratori, efectes
sobre la salut que van associats a l'augment del
grau de metilacié i, per tant, al grau d’inhibicié
de certs gens. Lall, la coliflor, les mongetes o els
fruits secs es troben entre els aliments que donen
metils. Ja comencen a existir drogues epigeneti-
ques i també es poden emprar dietes o farmacs
que ajudin a la metilacié. Lavantatge dels canvis
epigenétics és la seva reversibilitat. Els estudio-
sos del cancer estan treballant sobre una possibi-
litat molt interessant perque no és massa dificil:
inhibir enzims relacionats amb les inhibicions-
alliberaments de lexpressié génica que interve-
nen en aquest tipus de malalties.
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Els efectes de les dietes dels pares modifiquen
també el grau de metilacié del DNA dels game-
tes, ovuls i espermatozous. La meiosi no esborra
totes aquestes caracteristiques, com s ha vist en
el cas dels efectes de la fam. I encara més, dins
del fetus, els ovuls que es comencen a desen-
volupar hereten els canvis epigenetics, fet que
garanteix que les conseqiiencies d’un episodi
d’alteracié gran de la dieta puguin transmetre’s
almenys a dues generacions posteriors.

¢ Pot ser rellevant l’epigenética
en Uevolucio?

Es molt clar, per tant, que, encara que dos indi-
vidus tinguin idéntics gens, és a dir que siguin
clons, presentaran moltes diferencies que sani-
ran acumulant en lepigenoma com a resultat de
les diferents histories de vida de cadascun, que
divergeixen ja abans del naixement. I hem vist,
d’altra banda, que les caracteristiques epigenéti-
ques adquirides es poden transmetre en part als
fills i als nets, i en certs casos ho poden fer al llarg
de nombroses generacions. Perd no tenim clar
si aix0 incideix en processos evolutius.diferents
histories de vida de cadascun, que divergeixen ja
abans del naixement. I hem vist, d’altra banda,



que les caracteristiques epigenétiques adquirides
es poden transmetre en part als fills i als nets, i
en certs casos ho poden fer al llarg de nombroses
generacions. Pero no tenim clar si aixo incideix
en processos evolutius.

Quan dos al-lels tenen igual seqiiéncia de DNA
pero diferent pauta de metilacié sanomenen
epial-lels. Treballs de Cortijo et al., (2014) amb
la planta Arabidopsis thalliana han demos-
trat que les regions metilades diferencialment
(DMR) de certs epial-lels intervenen en el 60-
90% de I'heretabilitat de caracters complexos
com sén el temps de floracié i la longitud de
larrel pivotant. U'heréncia és estable i pot ser
subjecte de seleccid natural o artificial, cosa que
obre notables possibilitats d’aplicacio.

Els defensors del neodarwinisme tendeixen a
considerar que la majoria dels fenomens epi-
genetics afecten solament a la plasticitat de la
resposta geénica, pero que '’heréncia ha de que-
dar garantida per les molecules de DNA, molt
més estables. En canvi, altres autors creuen que
el descobriment de la influéncia del medi, si-
gui per transferencies geniques o per canvis
epigenetics, en caracters que es poden heretar
almenys durant un cert nombre de generacions,
apunta a un cert neolamarckisme (em refereixo,
basicament, a una herencia dels caracters ad-
quirits, no a la teoria lamarckiana de l'evolucid
per us o desus d'organs).

Tant la transferencia genica com els canvis epigene-
tics podrien comportar, en efecte, herencia de ca-
racters adquirits. Gaetani (2012) reconeix que, fins i
tot si no existeix un veritable mecanisme lamarckia,
i ella creu que no hi és, caldria una perspectiva di-
ferent de la relacié entre genoma i medi de la que el
neodarwinisme ha mantingut fins ara, ja que el medi
indueix canvis en les marques epigenetiques i aques-
tes es poden heretar i transmetre durant un nombre
considerable de generacions (no és gaire clar quan-
tes, i encara manquen moltes dades per espécies de
grups diferents). Jablonka i Lamb (2005), que si que
son partidaries d’alguna mena de neolamarckisme,
conclouen que no podem rebutjar la idea que es po-
den produir canvis en la linia germinal diferents de
les mutacions estandard.

No cal dir que sobre tot aixo es produeix mol-
ta controversia. Mentre segueixen les discussi-
ons teoriques, la medicina treballa intensament
en les aplicacions practiques de lepigenética i és
probable que moltes respostes vinguin d’aques-
ta banda, més que de les disquisicions dels teo-
rics o dels experiments, més limitats en recur-
sos, fets en laboratoris de biologia fonamental.
De fet, Darwin va inspirar-se molt en les dades
de pagesos, ramaders, columbofils, etc., és a dir
en les practiques de seleccid artificial, i crec que
ara lenginyeria genetica agricola o biomedica ila
mateixa practica medica seran decisives per ei-
xamplar la comprensié del funcionament de les
cel-lules i dels mecanismes evolutius.
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Fig.34. Efectes ambientals per via genética i epigenetica i efectes sobre la salut. Redibuixat a partir de Bollati i Baccarelli 2010.

Es cert que, en la meiosi, sesborren moltes marques
epigeneétiques, perd com hem dit no totes, i de ve-
gades shan trobat diferencies identificables en les
aportacions epigenetiques dels dos sexes als des-
cendents. Cheréncia epigeneética és més important
en plantes i fongs que en animals, pero existeix en
aquests, i en particular en els humans. Les variacions
epigenetiques sén més freqiients que les genetiques,
i especialment en presencia de canvis ambientals.
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;Pot ser que els canvis epigenetics es donin més
precisament sobre gens que son actius en les noves
condicions ambientals, és a dir, pot ser que els canvis
ambientals “provoquin” canvis en la regulaci6 epi-
genetica que siguin adients per respondre a aquests
canvis? ;Podria ser, per tant, que ladaptacio per via
epigenetica fos més rapida que no pas per via geneéti-
ca? Si fos aixi, ;fins a quin punt seria estable aquesta
adaptacio? Se sap que, en alguns animals (s’ha vist en



Drosophila), les femelles seleccionen els mascles que
han crescut amb una dieta similar a la seva. Ara bé,
també se sap que les dietes tenen efectes sobre lepi-
genoma. ;Pot ser, llavors, que els canvis epigenetics
afectin a les possibilitats dentrecreuament, i per tant
a lespeciacio? Aquestes preguntes, fascinants, no te-
nen encara respostes del tot concloents.

D’altra banda, i fent una altra volta al cargol,
lepigenética no és independent del DNA. Les al-
teracions de les cues de les histones, les qual te-
nen una gran variabilitat en poblacions humanes
i passen d’unes generacions a altres regulant l'ex-
pressié genica, estan associades a centenars de
variacions en el DNA (Kasowski et al., 2013, Kil-
pinen et al. 2013, Mc Vicker et al., 2013). Sabem
que un factor de transcripcié s'uneix al DNA i
procedeix a organitzar els enzims que modifi-
quen les cues de les histones. Pero sobre aquest
factor de transcripcio encara se sap ben poc.

Tradicionalment, lestudi de levoluci6 s’ha basat so-
bretot en la geneética de poblacions, mentre que el
desenvolupament s’ha explicat per la morfologia i,
a I'hora de relacionar-lo amb levolucid, sha mirat
cap a la paleontologia. Aix0 ha generat maneres de
pensar molt allunyades entre aquests camps, llu-
nyania que potser explica alguns dels debats esterils
que s’han succeit sobre levolucid. Davant de l'allau
d'informacions relacionades amb la regulaci6 ge-
nica des de diverses instancies, i de lexplosiu crei-
xement de la genetica del desenvolupament i dels

coneixements sobre epigenetica, creix la convicci6
que una teoria evolutiva massa ancorada en la ge-
netica de poblacions ja no resulta satisfactoria i que
ara disposem de bases que no existien quan es va
formular la Sintesi Moderna que han de permetre
una ampliacié dels plantejaments sobre Ievolucio.

Variacions hereditaries originades
per proteines

Un cas al qual ja hem fet referencia és el dels pri-
ons. Es tracta de proteines que adquireixen con-
formacions alternatives mitjancant processos
dautoagregacio espontania, i quan passa aixo (en
resposta a certes condicions ambientals) canvia
el fenotip de la cellula sense que es modifiqui el
seu DNA. Aquest canvi pot ser transmes de pares
a fills i també a aquelles cel-lules veines amb les
quals la primera entri en contacte.

Les proteines anomenades xaperones ajuden a confi-
gurar altres proteines fins a donar-los una conforma-
cié funcional, pero sota diversos tipus destres (com
ara el calor) que desestabilitzen les proteines, deixen
d’intervenir. Aix6 ddna lloc a una diversificacio6 de fe-
notips que passa a ser sotmesa a seleccio. Posteriors
canvis genetics estabilitzaran alguns fenotips.

Jaume Terradas | 107



108

Cal recordar que, a més a més, es produeixen can-
vis fenotipics heretables provocats per errors en
la sintesi de mRNA que poden afectar lexpressio
genica i donar nous fenotips heretables.

En definitiva, tots aquests mecanismes que hem
exposat son diferents dels que prenen en consi-
deracio els neodarwinians, ja que no es tracta de
mutacions i heréncia genetica independents de les
condicions ambientals, es tracta de canvis hereta-
bles condicionats per 'ambient. Labast de tot aixo
lanirem veient en els propers anys, pero vivim un
moment excitant en aquests camps de la ciencia.
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9. ¢Poden ser dirigides, les mutacions?

Es ben conegut que alguns factors, anomenats
mutagens, indueixen l'aparicié de mutacions, com
les radiacions i molts compostos quimics. Sabem
que, al llarg de la vida d’un organisme, sacumulen
canvis genetics (per mutacions o per transloca-
cions o transferéncies horitzontals) i epigeneétics
que, de vegades, son adaptatius. Lortodoxia neo-
darwiana afirma que les mutacions induides per
lentorn sén alteracions a l'atzar, no dirigides, i per
tant no suposen mai una resposta adaptativa da-
vant d’un canvi en lentorn. La pregunta gens or-
todoxa que alguns se segueixen formulant és si tot
aixo és, realment, sempre a l'atzar.

En efecte, una teoria neolamarckiana necessita que
els canvis ambientals orientin d’alguna manera els
canvis hereditaris en els organismes. Hem explo-
rat fins ara superficialment la via epigenetica, pero
abans dels progressos fets en aquest camp latencio
es dirigia directament als gens. Lalternativa neola-
marckiana llavors era que el canvi genétic pogués
no ser totalment a latzar i estar dirigit de manera
directa a resoldre un problema ambiental, tal com
acabem de preguntar-nos en el cas de Iepigenetica.
Aix0 equival a plantejar-se si existeixen mutacions
adaptatives. ;O sigui, és cega levolucié? Es tracta
d’una qiiestid crucial, que des de Darwin semblava

resolta. La idea dominant és que si, que les innova-
cions no soén dirigides a una finalitat, perd una mi-
noria d'investigadors pensen que en alguns casos
podrien ser dirigides, que certs canvis ambientals
indueixen la resposta adaptativa per una o altra via.
;Quin credit se’ls pot donar?

Experiments i controversies

John Cairns (1988) va fer un seguit dexperiments
amb Escherichia coli i va arribar a la conclusié que,
en poblacions d'unicellulars subjectes a forta pres-
si6 selectiva, emergeixen variants en la seqiiéncia del
DNA que produeixen un canvi adient en el fenotip.
En concret, el que va fer va ser cultivar soques d’E.
coli mutants en lopero lactosa que inactiva les protei-
nes necessaries per usar aquest sucre. Els cultius eren
en agar, amb solament lactosa com font de carboni.
Es van produir mutacions en lopero lactosa que re-
vertien lefecte de la primera amb més freqiiencia de
la que sesperava i amb una taxa superior a la de les
mutacions en altres parts del genoma.
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Aquest experiment ha estat molt discutit, i les
conclusions rebatudes amb altres explicacions que
sembla que fan innecessaria la hipotesi de la mu-
tacié dirigida (Charlesworth et al., 1988; Lenski
et al., 1989; Mittler i Lenski, 1992; Lenski i Mitt-
ler, 1993), i tot i que el mateix Cairns i alguns col-
laboradors han renunciat a la idea que les muta-
cions fossin dirigides, no ho han fet perqué fossin
adaptatives per altres vies.

Al llarg de la década de 1990 es van repetir ca-
sos similars amb un seguit dexperiments amb
bacteris que es presentaven com demostratius de
mutacions “dirigides”, mutacions adaptatives i al-
tres idees més o menys neolamarckianes que, en
general, van trobar també explicacions neodar-
winianes. Per exemple, el mateix grup de Cairns
va suggerir que les cél-lules produeixen un con-
junt molt variable de mRNA i que després fan una
transcripcio revertida daquell que ha produit la
millor proteina, pero aixd suposa que algun com-
ponent cel-lular es pot adonar de quins son els
efectes de les proteines sobre el grau d’adaptacié
i escollir 'mRNA apropiat per a la transcripcié
(Sniegowski i Lenski, 1995), una hipotesi que no
té una base seriosa.

Tot i la critica constant que els defensors de lor-
todoxia neodarwiniana fan a les propostes sobre
mutacions adaptatives, no han deixat de sortir-ne
de noves. Per exemple, Petersen et al., (2012) di-
uen haver demostrat una mutaci6 adaptativa en el
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virus de la grip aviar, cultivat en teixits traqueals
de diferents ocells. Per tant, es pot dir que la hi-
potesi de lexisténcia de mutacions adaptatives no
esta morta, encara que pocs hi creguin.

Shan trobat altres resultats experimentals que sén
dificils d’interpretar, pero la veritat és que fins ara
no sembla que n’hi hagi de concloents en favor
dalgun mecanisme efectivament neolamarckia
devolucié “dirigida” Sol haver-hi sempre una ex-
plicacié alternativa neodarwiniana segons la qual
laparici6 dels canvis és, en darrer terme, atribui-
atzar i, si els canvis no son neutrals, el seu
ble al
exit o no és decidit per la seleccid o, de vegades,
per deriva. La resposta que millor es correspon
amb les dades és la mateixa des de Darwin, que
levolucié no es dirigeix enlloc. Latzar i la necessi-
tat, com deia Monod, governen el procés.

Hipermutabilitat

S’ha plantejat, de manera recurrent, una idea,
no tan estranya com la del canvi dirigit, i més
facil dencaixar amb les concepcions neodarwi-
nianes: que algunes mutacions sén més fre-
qlients perqué generen un gran benefici quan
els organismes de que es tracti viuen en medis



molt fluctuants. Algunes observacions indi-
quen, en efecte, que, en ambients fluctuants,
certes regions del DNA que, justament, poden
donar respostes adaptatives als canvis, son molt
propenses a mutar. En bacteris com E. coli, en
llevats i en cel-lules cancerigenes humanes, els
estressos ambientals (com ara, en el cas dels
bacteris, la preséncia d'antibiotics) activen me-
canismes de mutagénesi i, per tant, faciliten
levoluci6 en augmentar la taxa de mutacié.
Aquesta hipermutabilitat induida afecta espe-
cialment certes arees del genoma. Es pot dir
que, a diferéncia del que es pensava tradicional-
ment, les mutacions sén més freqiients quan les
ceél-lules estan mal adaptades a lentorn i també
son més freqiients en zones especifiques del ge-
noma. En el cas del cancer, aixo suggereix que
seria possible dissenyar terapies destinades a
reduir I'evolucionabilitat de les cél-lules bloque-
jant els mecanismes que afavoreixen les muta-
cions, els canvis de conformacié de les protei-
nes o els mecanismes epigenétics per silenciar
els gens (Rosenberg i Queitsch, 2014).

;Lentorn cel-lular, pot dictar al DNA quins gens
han de ser activats o inhibits, o fins i tot quins
han de mutar, segons quines siguin les condi-
cions imperants en el medi? ;O el que passa és
que la seleccid ja ha procurat que determinats
gens, importants en relacié a fluctuacions del
medi, tinguin taxes de mutabilitat més elevades
que la mitjana? Aquesta darrera possibilitat,

la que es pot considerar ortodoxa des del neo-
darwinisme, també ha estat objecte destudis i
debat. Hem vist un cas en aquesta direccié quan
parlavem de la diferéncia de mutabilitat entre
els gens d’un i altre filament del DNA.

Els treballs de Barry Hall (1990) sobre la capa-
citat d’E. coli de produir triptofan, mostren que
ceéllules sota estres entren en un estat hipermu-
table que augmenta la probabilitat de mutacions
que permeten sobreviure, perd també aquests ex-
periments han estat qiiestionats des d’una optica
neodarwiniana (Sniegowski i Lenski, 1995). Els
experiments de Kashtan et al., (2007) van en la
mateixa direccié que els de Hall, els medis fluc-
tuants acceleren els processos evolutius. Una via
per explicar-ho és que es produeixin canvis en
lorganitzacié modular del genoma. Hem explicat
que els moduls poden amagar un cert grau de va-
riabilitat, tot i produint fenotips iguals (estabilitat
del fenotip que amaga una diversitat de genotips).
Quan 'ambient és fluctuant, diversos mecanismes
podrien fer que es produissin canvis que afectes-
sin a certs moduls, permetent expressions dife-
rents d'aquesta diversitat amagada.

Es coneixen casos en qué un mateix fenotip pot
amagar una diversitat genética. Waddington, als
anys cinquanta, ja havia advertit que el desenvo-
lupament podia conduir a un fenotip robust unic,
per més que hi haguessin petites diferéncies gene-
tiques (és el que en deia canalitzacio), les quals es
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podien acumular i quedar amagades, pero que en
un moment determinat, sota canvis ambientals,
podien manifestar-se i provocar nous processos
selectius de forma rapida. La preexistencia d’'una
variabilitat amagada era, per Waddington, una
alternativa a la innovacié per mutacions noves i
podia donar la impressio falsa que es produien
mutacions immediates dirigides.

Un dels casos que s’han estudiat recentment de va-
riabilitat amagada preexistent és el de I'ull en el peix
cavernicola Astyanax mexicanus (Rohner et al,
2013). Quan s’inhibeix la proteina HSP90 amb ra-
dicicol, sobserva una major diversitat de mides dels
ulls. El mateix resultat sha obtingut modificant la
conductivitat de l'aigua (que és molt menor en les
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coves). Sha demostrat que, en els peixos que shan
adaptat a viure en coves, sha produit una seleccié
dels al-lels que responen a la proteina, aquells que
determinen una orbita ocular menor. La seleccié
hauria actuat rapidament sobre la variabilitat que
preexistia, tal i com va proposar Waddington.

En primats (humans, ximpanzés, macacos) sha
vist que lexpressio de les proteines és de vegades la
mateixa, tot i notories diferencies en les expressions
geniques pel que fa als mRNA, fet que implicaria
una constriccié evolutiva més forta per les protei-
nes (Khan et al., 2013) en la linia de la canalitzacio
de Waddington. Entendre les regulacions trans-
cripcional i posttranscripcional és, en molts casos,
el cami per entendre les adaptacions especifiques.

Fig.35. Els periodes d’estres podrien afavorir 'hipermutabilitat. Redibuixat a partir de Massey i Buckling 2002.
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Una idea paral-lela a la hipermutabilitat és que pu-
gui existir, justament en medis fluctuants, seleccio
en favor de la capacitat per evolucionar (més capa-
citat devolucié implica més capacitat d’'innovacié
heretable en el genoma). Si aquesta idea es confir-
més, no alteraria lexplicacié neodarwiniana: per
exemple, suposant que les especies de medis fluc-
tuants, normalment de vida curta i descendéncia
nombrosa, presentin taxes més altes de mutacio,
aixo seria resultat de la seleccié natural i les muta-
cions no deixarien de ser a l'atzar i majoritariament
perjudicials, pero la major flexibilitat evolutiva
compensaria el fet que un major nombre de des-
cendents presentessin variacions deleteries.

cEnginyeria cel-lular?

El microbioleg J. A. Shapiro (2009; in press) diu
que cal posar lémfasi en el que fa la cel-lula i amb
en el seu genoma, i no en lenfocament contrari ha-
bitual segons el qual el genoma dirigeix i la cel-lula
executa. Per Shapiro, en la funcié cel-lular la sen-
sibilitat, la computacid i la presa de decisions sén
processos centrals, i la cél-lula és un agent actiu
que usa i modifica la informacié emmagatzemada
en el seu genoma, i que és capa¢ de reestructu-
rar-lo. Aquest punt de vista holista no és compar-

tit per la majoria dels genetistes, pero té, si més
no, la virtut de destacar el fet, evident pero so-
vint menystingut, que, un cop construida una
estructura evolutiva, aquesta passa a intervenir
en levolucid posterior. Altra cosa és com ho fa.
I aqui venen les dificultats de Shapiro.

El problema, segons els neodarwinians, és que
Shapiro explica d'una manera massa generica i
imprecisa en qué consisteix i com funciona l'en-
ginyeria genética natural de les cél-lules que ell
defensa amb tant dentusiasme, i que molts dels
fenomens que empra per donar suport a la seva
idea sén canvis somatics no heretables, sense
influéncia evolutiva. En definitiva, la majoria
dels genetistes creu que les afirmacions de Sha-
piro no tenen una base solida que sexpressi en
mecanismes concrets efectius.

D’altra banda, li critiquen molt les seves afir-
macions que levolucié depén sobretot de la in-
novacid, mentre que la seleccid té un paper me-
rament purificador. Potser, per part de Shapiro,
aquesta és, solament, una manera demfasitzar
el paper de la innovacié que, per descomptat,
és fonamental, pero sembla dificil estar dacord
amb la minimitzacié del paper de la seleccio:
les conseqiiencies dels canvis genetics en orga-
nismes complexos son el més sovint indirectes
i es fan necessaris compromisos entre guanys i
peérdues en Iambit sistémic. Es la seleccié qui
estableix el resultat.
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Aixo val per les capacitats denginyeria que Sha-
piro assigna a les cel-lules. Si existeixen, han
d’haver aparegut per un procés d’innovacié i
seleccio, ja que Shapiro no és creacionista. Un
cop més, tinc la sensacidé que les controversi-
es en biologia evolutiva estan viciades per unes
definicions imprecises que afavoreixen excessos
de subjectivitat a ’hora de prioritzar els factors
determinants en els processos evolutius. No cal
que ens hi entretinguem més, el lector interes-
sat pot trobar al web les polémiques de Shapiro
i els que el critiquen.

Fins aqui hem vist un conjunt de mecanismes,
estructures i interaccions que es donen en els
organismes individuals. Tota l'evolucid és sem-

pre, pero, coevolucié en xarxes d’interacci6
formades per moltes espécies i per constituents
del medi fisicoquimic, tant si aquesta interaccié
és ecologica, com si és social o cultural. Certa-
ment, alguns parells despécies poden interac-
tuar amb molta intensitat, mentre que en altres
casos la interaccio és més feble, pero el sistema
en que es produeix la coevolucié sempre és molt
complex. Consideraré ara l'extrem oposat, els ti-
pus més forts d’interaccio, tant que poden posar
en qilestio la idea mateixa d’individu que acos-
tumem a tenir. Aquestes interaccions poden su-
posar transferencies geniques horitzontals per
incorporacions, normalment parcials pero de
vegades molt importants, del genoma d’un sim-
biont o un parasit al genoma de 'hoste.
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10. Simbiosi

Lynn Margulis i ’'endosimbiosi
serial

Hem dit que tota evolucio6 és sempre coevolucié que
es produeix dins de xarxes d’interacci6 ecologica. Al-
gunes daquestes interaccions son especialment fortes
i poden haver jugat un paper molt rellevant en levo-
lucié. Laportacié més revolucionaria en aquesta di-
recci6 la devem a Lynn Margulis, i sobretot a la seva
teoria endosimbiotica (1970) per explicar lorigen de
la céllula eucariota. Lendosimbiosi és
una incorporacio, com la transferén-
cia horitzontal, per6 en aquest cas no
sincorpora un boci de DNA sin6 un
organisme sencer, que pot viure més o
menys autonom dins hoste (fins i tot
entrant i sortint) o perdre autonomia i,
fins i tot, anar passant part del seu ge-
noma al nucli de 'hoste. Aquesta idea
té arrels antigues, perd va ser Lynn
Margulis qui li va donar cos cientific.

era un mecanisme més important d'innovacio evo-
lutiva que la mutacié aleatoria, que ella deia que
mai shavia demostrat que provoqués especiacio.
La simbiogeénesi és un mecanisme evolutiu gene-
ral, mentre que lendosimbiosi és un procés pun-
tual d’incorporacié d’'un organisme dins d'un de
més gran. En la concepci6 de Margulis, els pluricel-
lulars sén comunitats de cél-lules autoorganitzades
en les que sempre trobem microbis fent una part
de la feina que fa possible lexisténcia d’aquestes
comunitats. Aix0 equival a dir que la vida dels or-
ganismes superiors no seria possible sense els mi-
crobis que els habiten. Avui, aquesta
afirmaci6 no sembla gens exagerada.

La teoria endosimbiotica, almenys
pel que fa a lorigen de mitocondris
i cloroplasts, esta molt amplament
acceptada. Aquests organuls tenen
vestigis de genoma procariota que
encara son funcionals, mentre que
la resta del genoma de l'antic en-
dosimbiont ha passat al genoma
de T'hoste. Margulis insistia en la

Per Margulis (1998; Margulis i Sagan,
2003), que criticava molt durament

el neodarwinisme, la simbiogénesi ~ Commons).

Fig.36. Lynn Margulis. Foto:
(CC BY-SA 2.5 via Wikimedia

importancia del fet que no tots els
gens estiguessin dins del nucli. En
el cas dels mitocondris, la presen-
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Fig.37. Origen endosimbiotic dels organuls en la cel-lula eucariota, segons Lynn Margulis.

cia de DNA propi es coneix des de la déecada de
1930 i Margulis va mostrar que era una eviden-
cia de lorigen bacteria. En alguns grups d’algues,
es conserven diverses membranes envoltant
els cloroplasts (dos en rodoficies, prasinoficies
i cloroficies, tres en euglenoficies i dinoficies i
quatre en criptoficies, cloromonadoficies, prim-
nesioficies, crisoficies, xantoficies, eustignato-
ficies, diatomees i feoficies) que son testimonis
de la incorporacié successiva dendosimbionts al
llarg de la historia evolutiva. Bé que lexplicacié
de lorigen dels principals organuls cel-lulars ha
estat finalment assumida per la comunitat cienti-
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fica (tot i que va costar Déu i ajuda), subsisteixen
molts dubtes sobre la formacié inicial de la cel-
lula eucariota, com després veurem.

Margulis va ser criticada per Maynard-Smith i
Szathmary (1999). Aquests autors reconeixien que
la simbiosi havia estat important en tres de les vuit
transicions que ells consideraven principals en levo-
lucié. Pero les afirmacions de Margulis que la sim-
biosi ha estat la principal font d'innovacié evolutiva
i que la seleccié només ha jugat un paper menor els
treien de polleguera. Aquesta discussio és recurrent,
ja n'hem vist algun altre cas. Jo diria que cal separar



innovacid i seleccié. La simbiosi és una font d’'inno-
vacid, com ho s6n la mutacié, la transferencia horit-
zontal, les recombinacions, etc. En aquest sentit, pot
haver estat essencial en les transicions admeses per
Maynard-Smith i Szathmary i en altres casos. Pero
no s’ha de comparar amb la seleccié. La seleccio és
un pas posterior: després de cada innovacio, es pro-
dueix normalment seleccid natural (si no actuen la
seleccid sexual o la deriva geneética), i és la seleccié
natural la que consolida o no el canvi. Dificilment
pot ser menystinguda, i lafirmacié de Margulis era
una provocaci, més que res. Es sorprenent que els
altres caiguessin en el parany, perque la seleccié no
és un mecanisme d’innovacio siné dacceptacié o re-
buig de les innovacions. Levolucié consisteix tant en
les innovacions com en el mecanisme de tria. Fins
i tot els que consideren que la majoria d'innovaci-
ons son adaptativament neutrals han dadmetre que
la funcionalitat dels organismes en el seu medi esta
lligada al procés de seleccio.

Mitocondris

Potser lendosimbiosi més important de totes es
produi, fa uns dos mil milions d’anys, quan una cel-
lula més gran va adquirir un a-proteobacteri que
tenia la capacitat de fabricar ATP mitjancant la res-

piracié (vegeu lapartat segiient). Lantic microbi es
va transformar molt dins la cel-lula hoste. Va con-
servar la doble membrana pero una gran part del
seu genoma va passar al genoma de I'hoste.

En els mitocondris que tenim en una cellula hu-
mana queda un cromosoma circular amb només
16 kilobases, encara que repetit en molts mitocon-
dris, que codifica vint-i-quatre RNA que constituei-
xen laparell de traducci6 propi del mitocondri, i de
lordre d'un miler de proteines, en part procedents
dantigues proteines bacterianes i, en part molt im-
portant, de proteines dorigen eucariotic, en especial
proteines ribosomiques que segurament han evolu-
cionat per coordinar la traduccié des del mitocondri
i des del nucli (Friedmann i Nunnari, 2014).

Els mitocondris ja no sassemblen massa al bacte-
ri inicial i han adquirit funcions noves. Estan units
en xarxa formant una mena de sincici, en el qual el
DNA mitocondrial es condensa en nucleoides. El
DNA que conserven, circular com en els bacteris, no
esta envoltat d’histones com el del nucli, pero si que
sassocia a proteines que sén importants. Conté pocs
gens, pero aquests codifiquen proteines essencials en
els processos respiratoris i de formaci6 de TATP. En el
DNA mitocondrial també es poden produir incorpo-
racions de material genétic fora.

Com que hi ha moltes copies de 'RNA mitocon-

drial (mtRNA) en cada cel-lula, ja es compreén que
la seva reproducci6 funcioni de manera diferent
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que la del DNA nuclear. Els mitocondris es divi-
deixen i fusionen continuament. El canvi d'aques-
ta dinamica, cap a més divisions o cap a més fusi-
ons, pot alterar el funcionament de la cel-lula. Per
comengar, pot passar en qualsevol moment i no
quan es divideix la cel-lula. En la reproduccio se-
xual, F'mtDNA que s’hereta és el de la mare, men-
tre el patern és destruit, fet important quan sestan
fent treballs relacionats amb el parentiu.

En definitiva, existeix una superorganitzacid
mitocondrial, que encara coneixem malament,
al servei de les necessitats de la cél-lula. Es en
part el resultat de la llarga coevolucié dels an-
tics bacteris i 'hoste.

Lorigen de la cél-lula eucariota

Una de les teories més conegudes de l'origen
de la cel-lula eucariota consisteix en que la
cel-lula eucariota és el resultat de la fusié en-
tre un bacteri (que va aportar el citosol) i una
arquea (que va aportar el nucli, o almenys el
mecanisme genétic basic). Els darrers estudis
genetics semblen demostrar que les arquees i
els eucariotes tenen més similituds geneétiques
que els bacteris i els eucariotes. Pero ni les ar-
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quees ni els bacteris tenen res que sassembli
al nucli eucariota ni al sistema dendomem-
branes i al citoesquelet. A més, el volum dels
bacteris i arquees és una mil-lesima part del
volum dels eucariotes unicel-lulars i no tenen
mitocondris, sempre presents en els eucariotes
(excepte en alguns protistes que els han perdut
secundariament). O sigui que entre bacteris i
arquees i la cel-lula eucariota es van produir
passos dels que no en tenim rastre.

Es evident que tots els eucariotes tenen un
avantpassat comu, tant per lorganitzacid es-
tructural com pels sistemes de regulacio bio-
quimica (per exemple, el paper dels miRNA).
Els estudis filogenetics demostren que aquest
avantpassat comu tenia un genoma de comple-
xitat comparable a la dels eucariotes actuals,
els quals van derivar d’aquest en direccions
divergents, en una mena de big bang evolutiu
(Koonin, 2010). Aquests estudis han trobat
que els eucariotes tenen, a part de gens espe-
cifics, de dos a tres cops més gens amb homo-
legs bacterians que no pas arqueans, pero les
arquees també tenen gens bacterians adquirits
per transferéncia horitzontal, aixi que els dels
eucariotes tant podrien procedir directament
de bacteris com d’arquees. En canvi, els gens
ancestrals (core gens) sén més similars entre
eucariotes i arquees, i aquesta és la rad per la
qual avui es considerin aquests dos grups com
més propers filogeneticament.



La teoria que la cel-lula eucariota prové de la sim-
biosi entre una arquea i un bacteri endosimbiont
d’aquesta (que va originar els mitocondris) té, no
obstant, dificultats. En primer lloc, els eucariotes
presenten caracteristiques que es troben per sepa-
rat en diferents grups d’arquees. Aixo podria ser
degut a una evoluci6 reductora posterior de les
arquees, mentre que els eucariotes haurien con-
servat reunits els trets de les arquees ancestrals. A
meés, existeixen gens propis dels eucariotes que no
sexpliquen per la simbiogénesi (Koonin, 2010).
El nucli, en aquesta hipotesi, hauria evolucionat
després de la simbiosi. Altres pensen que el propi
nucli també és fruit d'una simbiosi previa, pero no
se sap de qui amb qui.

Rivera i Lake (2004) van proposar el que anomena-
ren l'anell de la vida: en la base de l'arbre filogene-
tic, on es va produir la diversificacié entre procari-
otes i eucariotes, hi hauria un anell. El seu esquema
és un anell del qual apareixen diverses branques o
sagetes: bacils, cianobacteris, proteobacteris, euri-
arquees, eocits, i eucariotes (que surten de la part
superior de l'anell, amb els bacteris a una banda iles
arquees a laltra). Aquesta idea de moment sembla
no comptar amb molts adeptes per manca d’'indi-
cis, pero va despertar for¢a interés i ha quedat com
una possibilitat en espera de confirmacions.

Christian de Duve (2002), premi Nobel belga
que va morir el 2013, als 96 anys, justament el
dia que jo teclejava aquest paragraf, va propo-

sar una alternativa gradualista segons la qual el
nucli sorigina a partir d’'un procés d’invagina-
ci6 de la membrana cel-lular d’'un procariota,
arrossegant el cromosoma, que hi estava en-
ganxat, a l'interior de la cél-lula i replegant-se
al seu voltant per formar la doble membrana
del nucli. Processos similars haurien servit
per passar de la digestio externa a la interna.
Aquestes cel-lules, anomenades arqueozous,
eren heterotrofes i anaerobies (com defensa
també Cavalier-Smith), i el nucli hauria anat
evolucionant pas a pas. Després, s’hauria pro-
duit, previa fagocitosi, la simbiosi que va per-
metre integrar els procariotes que originaren
mitocondris (segurament un a-proteobacteri)
i, més tard, els que originaren cloroplasts.
Com que només una part dels eucariotes tenen
cloroplasts, es pot interpretar que una branca
dels eucariotes els va adquirir posteriorment a
l'aparici6 de les primeres cél-lules eucariotes.

Wickstead i Gull (2011), emprant nous meéto-
des, han trobat indicis en favor que els eucari-
otes procedirien de les thaumarquees, un grup
que és comu en els oceans (en alguns oceans
temperats representarien fins al 30% en pes de
tots els organismes) i en els sols, i que no re-
quereix condicions extremes com altres arque-
es, 0 que serien una branca germana d’aquestes
thaumarquees. El que sembla més clar d’aquest
estudi és que levolucié de les arquees hauria
estat més antiga, teoria que aniria en contra
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de la de l'arqueozou i afavoriria la de la sim-
biogenesi. La revisio del tema per Williams et
al. (2013) s’inclina per un arbre evolutiu amb
dues branques primordials (bacteris i arquees),
fent sortir els eucariotes de la simbiosi entre
un organisme més complex, per ara misterios,
derivat de les arquees i un bacteri que acaba
fent de mitocondri.

Una altra hipotesi seria que es van fusionar un a-
proteobacteri productor d’hidrogen i una arquea
productora de meta i que lenvoltura nuclear es
desenvolupa posteriorment (Archibald, 2014).

També es pot imaginar que lorigen dels euca-
riotes podria no haver estat una mera fusio de
dos elements sindé quelcom més complex, una
fusié multiple en un context ecologic especial.
Aix0 seria una proposta propera a la de l'anell
de la vida, pero per ara és pura especulacio.

De moment, tot ho sén despeculacions, llevat
que ¢és clar que lorigen dels eucariotes és mono-
filetic 1 de la constatacié del mosaicisme com-
plicat del genoma. La formacié de la ceél-lula
eucariota és, per ara, un dels grans misteris de
la biologia evolutiva. Es molt important fer no-
tar que va passar un sol cop en la historia de la
vida, de manera que hom pot pensar que va ser
fruit de condicions excepcionals, i representa un
gran salt des dels procariotes. No shan trobat
supervivents destadis intermedis, pero aixo no
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és estrany ja que es podrien haver extingit per
la competencia de les formes més evolucionades.
Del que he exposat es dedueix que els experts no
fan escarafalls sobre lexisténcia de possibles qui-
meres per fusions ocasionals o captures successi-
ves. I és que la simbiosi no és cap anecdota, sind
un fenomen freqiientissim.

Simbiosis arreu

Un exemple recent dels progressos en el conei-
xement de les simbiosis és el treball de Curtis
et al., (2012) sobre Guillardia theta (criptofit)
i Bigelowiella natans (cloraracniofit), que sén
protozous que van adquirir endosimbionts fo-
tosintetitzadors eucariotes. Aclariré que son
molt més freqlients els casos d’incorporacid
de procariotes que no pas els deucariotes, que
es consideren endosimbiosis secundaries. En
aquest cas, lendosimbiont és, ell mateix, el pro-
ducte d’'una endosimbiosi prévia amb proca-
riotes convertits en mitocondris i, de vegades,
en cloroplasts. La qiiestio és que els hostes, en
aquests casos, conserven nuclis endobionts —
atés que lendosimbiont era un eucariota, tenia
nucli- pero que han quedat reduits (anomenats
nucleomorfs). Aquests organismes mostren mo-



Nombre de gens

145 Plastidis 57

487  Nucleomorf 284

36 Mitocondris 34
24,840 Nucli 21.708
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Guillardia theta Bigelowiella natans ‘

Fig.38. Comparacié del nombre de gens dels diferents orga-
nuls dels protozous Guillardia theta i Bigelowella natans. Redi-
buixat a partir de Curtis et. al. 2012.

saicisme extensiu genétic i bioquimic. Gens de
I'hoste i de I'endosimbiont serveixen les mito-
condries, el citosol del nucli de I'hoste, els plas-
tidis i la resta del citosol endosimbiont.

Guilardia presenta quatre genomes: el seu, que
conté 87.2 milions de parells de bases, el dels mi-
tocondris, que en conté 48.000, el del cloroplast
en lendosimbiont, que en té 121.000 i, finalment,
el del nucleomorf, que en té 551.264. El cloro-
plast depen, per a les proteines, de tres daquests
genomes, el seu, el del nucleomorfi el de I'hoste.
Tant lendosimbiont com el nucleomorf depenen
d’alguns gens que ara son en el nucli de 'hoste.
Existeixen transferencies des dels gens mitocon-
drials al nucli, pero no des dels plastidis o des
del nucleomorf, per aixo trobem residus de gens
ancestrals que han persistit a cada nucleomorf.

Els cloraracniofits procedeixen de la incorpora-
ci6 d’una alga verda a un flagel-lat. En el cas dels
dinoflagel-lats, primer es va incorporar un ciano-
bacteri a una alga roja, després aquesta es va in-
cloure per endocitosi en un protozou flagel-lat, ori-
ginant una criptomonadal, i aquesta s'incorpora
al dinoflagel-lat, que en conserva els plastidis. En
aquesta mena devolucié les endosimbiosis suc-
cessives semblen un veritable joc de nines russes.

No soén exemples extraordinaris. Durant les
darreres decades shan descobert molts casos
de simbiosi entre organismes molt diversos. En
els pugons Cryptolaemus sobserva la preséncia
de B-proteobacteris que, a la seva vegada, con-
tenen y-proteobacteris. Als exemples més clas-
sics (i quasi unics fa cinquanta anys) dels liquens
i de la microbiota dels budells dels remugants,
els llibres de text han afegit el dels coralls amb
les zooxantel-les; a més, alguns daltres son for-
¢a coneguts, com els insectes “menjadors” de
fusta (xilofags), sobretot termits i coleopters
(criptocercids, blataria, dictiopters), que poden
descompondre les lignines i cel-luloses gracies
al conjunt de procariotes, flagel-lats i fongs que
formen la seva microbiota intestinal (Guerrero
etal., 2013); la presencia de Chlorella, zooxantel-
les i altres algues unicel-lulars com a simbionts
en animals de diversos grups, com ciliats, platel-
mints, opistobranquis, lamel-libranquis, medu-
ses, hidres, etc.; els crancs ermitans marins que
sassocien amb anemones que ells mateixos es
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posen damunt la closca que ocupen; les simbio-
sis de certes formigues amb fongs i bacteris (p.e.,
Atta texana) i amb afids; l'escolitid Dendroctonus
frontalis sassocia amb el fong Entomocorticium
sp. i amb un bacteri (Streptomyces sp.) que pro-
dueix l'antibiotic micangimina, el qual inhibeix
el creixement d’'un altre fong, Ophiostoma minus,
competidor del primer... Molts animals que vi-
uen en fons marins allotgen bacteris bioluminis-
cents; els espectaculars cucs Riftia pachyptila de
les surgéncies hidrotermals (vents) marines (Ca-
vanaugh et al 1981) tenen bacteris tioautotrofics
com a simbionts, i també es troben aquesta mena
de bacteris en les ganyes i en la regi6 basal dels
bacteriocits del mol-lusc Bathymodiolus childres-
si (Childress et al., 1986); la gamba Rimicaris
exoculata, també habitant de les surgencies hi-
drotermals, és un organisme cec amb doble epi-
simbiosi amb bacteris; loligoquet mari Olavius
algarvensis, que ha perdut la boca, el sistema di-
gestiu, el ronyd, etc., és alimentat per microbis
metanotrofs. En el cas dels afids que salimenten
de sucs del floema (rics en carbohidrats, pero amb
pocs aminoacids), alguns que no poden sintetit-
zar els aminoacids que els manquen pero6 s’han
associat amb simbionts intracel-lulars com ara
Buchnera aphidicola (es tracta d’'una relacio
que té entre 150-250 milions d’anys d’antigui-
tat), els quals viuen dins de bacteriocits i han
perdut capacitats, son quasi organuls (Buchne-
ra només té 362 gens). Aquests simbionts els
passen als fills mitjancant 'ou (per tant, estem
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davant d’'un cas d’incorporacié hereditaria). A
més, els afids tenen simbionts secundaris pero
també indispensables, com ara Serratia spp. En
altres insectes que s'alimenten amb saba s’hi
troben altres bacteris (p.e., Carsonella ruddii).
La cotxinilla Pianococcus citri, un pseudococ-
cid, té un bacteri endosimbiont, Tremblaya
princeps, amb un genoma molt degradat de
només 139 kb (Husnik et al., 2013); tanmateix,
aquest bacteri té un altre bacteri endosimbiont
propi, Moranella endobia, que probablement
és el responsable de la degradaci6 del geno-
ma del seu hoste. D’altra banda, I'insecte té al-
menys 22 gens transferits de diverses espécies
de bacteris que és probable que facin de com-
plement dels gens perduts per Tremblaya, pero
que no venen d’aquest. Aquest exemple és una
bona prova de les complicacions considerables
i encara no prou conegudes dels fenomens de
simbiosi i transfereéncia de gens en l'evolucié.

Els exemples sén inacabables. També existei-
xen molts casos de relacions entre eucariotes i
bacteris que no sén endosimbiosis. Per exem-
ple, molts invertebrats aquatics de grups molt
diversos que tenen larves de vida lliure, per fi-
xar-se en el substrat i desenvolupar la fase se-
giient, bentonica, del seu cicle de vida, neces-
siten entrar en contacte amb els microbis dels
biofilms que cobreixen el fons. Sén els bacteris
els qui indueixen la metamorfosi de leucario-
ta, per procediments encara poc coneguts. Shi-
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Fig.39. Joc de nines russes en l'evolucié de grups d'algues, per endosimbiosis successives.

kuma et al., (2014) han estudiat el cas del cuc
formador de tubs Hydroides elegans, que depén
per a la seva fixacio i metamorfosi del bacteri
Pseudoalteromonas luteoviolacea. Aquest bacte-
ri presenta estructures en forma de cua contrac-
til que son les que indueixen el canvi en el cuc.
El mateix bacteri també indueix la metamorfosi
en larves de coralls i garotes, i altres especies de
bacteri també poden fer coses semblants. No se
sap, per ara, quin és l'avantatge que treuen els
bacteris en aquesta relacid.

Molts opistobranquis sacoglosos (mol-luscs)
poden fer la fotosintesi gracies a cloroplasts
que obtenen de les algues de les quals s7ali-
menten. Es el cas, per exemple, d’Elysia chlo-
rotica, que els obté sobretot de I'alga Vaucheria
littorea. Sha descobert transferéncia genética
des de l'alga al mol-lusc. Aquest fenomen d’apro-
piar-se dels cloroplasts d’altri es coneix com clep-
toplastia, i no és una simbiosi pero si un cas ben
interessant d’adquisicié (temporal) per un animal
d’un paquet de capacitats fisiologiques. En aquest
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cas, l'animal saprofita de la fotosintesi, per
una via alimentaria, i l'evolucié del mol-lusc ha
desenvolupat una morfologia que ajuda a ma-
ximitzar la captacié de llum per beneficiar-se
millor dels cloroplasts “robats”. També alguns
dinoflagel-lats, foraminifers i ciliats practiquen
la cleptoplastia. Alguns ciliats (p. e., Myrionec-
ta rubra), a més dels cloroplasts, roben el nucli
d’un criptofit (carioclepsia), procés que s'acos-

ta més a l'inici d'una endosimbiosi: en tenir
els cloroplasts i el nucli, el funcionament dels
cloroplasts és més sostenible (perqué depen,
en part, de gens que s’han transferit al nucli al
llarg de I'evolucio). La relacié no dura indefi-
nidament (de 'ordre d’'un mes, com a maxim)
perque el nucli de l'alga no es pot dividir dins
el ciliat, pero aquest ho resol menjant més al-

gues i repetint loperacio.

[ O
Traspas de
substancies AR
als teixits NAD(P)H
animals \{
Compastces '
orgérpcs |
reduits

Fig.40. Riftia pachyptila viu a les surgencies termals dels fons oceanics i depen de simbiosis amb diferents tipus de bacteris. Adaptat

a partir de Frank Chang (acfold.blogspot.com).
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Fig.41. Preséncia de procariotes endosimbionts de diversos tipus en grups d'organismes eucariotes. Redibuixat a partir de

Moya et al. 2008.

Per no seguir enumerant casos, recomano veure
el treball de Moya et al., (2008), que presenta un
recull de la distribuci6 dels procariotes endosim-
bionts en molts grups animals. Algunes d'aquestes
incorporacions han estat decisives en determina-
des transicions importants de la historia evolutiva.

Hem esmentat la importancia de mitocondris i clo-
roplasts en la transicié que va originar la cel-lula
eucariota. No és un cas unic de transicié important
en queé ha estat decisiva una simbiosi. En I'hepatica
primitiva Haplomitrium hookeri (parent del fossil
Gessella), la planta no té rizoides pero ha incorporat
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fongs intracel-lulars simbionts que recorden les mi-
corizes arbusculars. Un mecanisme d’aquest tipus
podria trobar-se en lorigen de la colonitzacié ter-
restre per les plantes, que és una de les transicions
meés notables: va establir les bases per a la formacié
dels ecosistemes terrestres complexos. En un gene-
re diferent d’hepatiques primitives, Cryptothallus,
les plantes no tenen clorofil-la i viuen gracies a un
fong basidiomicet que forma micorizes amb pins.
La immensa majoria de les plantes superiors tenen
micorizes, una simbiosi amb fongs que els resulta
molt avantatjosa per obtenir aigua i nutrients del
terra, i una fraccié menor pero important tenen
simbiosis amb bacteris fixadors de nitrogen, que
les fan aptes per ser pioneres en locupacié de sols
pobres. Sha vist (Averill et al., 2014) que les mi-
corizes arbusculars no sén tan eficients acumulant
carboni als sols com les ectomicorizes o les mico-
rizes ericoides, i que, en aquesta tasca, els efectes
de les micorizes en facilitar el transport sén molt
més importants que la produccié primaria neta, la
temperatura, la precipitacio o el contingut en argila
que té el sol. Les micorizes permeten a les plantes
competir amb els microbis descomposadors a I'’ho-
ra dobtenir nitrogen. Els fongs de les ectomicorizes
i de les micorizes ericoides produeixen enzims que
permeten accedir a més nitrogen organic que els
de les arbusculars. Aquest és un fet d'importancia
global en el cicle del carboni. En general, les plantes
depenen molt de les micorizes perque la capacitat
de transport dels micelis dels fongs és molt superi-
or a les que tenen les arrels.
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Recentment, Thompson et al., (2012) han trobat
als mars un cianobacteri UCYN-A que no té certs
gens per fer la fotosintesi pero que fixa N atmos-
feric en formes utils. Aquest organisme sagafa a la
paret d'un primnesiofitili déona N a canvi de C. Po-
dria ser un fenomen analeg als que es van donar en
els primers estadis evolutius de l'adquisicio, per les
plantes, de microorganismes que han esdevingut
organuls (cloroplasts). Es creu que aquesta simbiosi
en particular és essencial per al cicledel Niperala
fertilitat dels oceans.

cLa simbiogeénesi, una alternativa
al canvi mutacional?

En definitiva, la simbiosi és freqiient arreu en la
natura, i faig notar que les endosimbiosis no sén
cosa del passat evolutiu, sind que es continuen
produint (Okamoto i Inouye, 2005). La simbio-
geénesi podria ser un mecanisme evolutiu molt
rellevant, com afirmava Margulis, que la propo-
sava com un mecanisme més convincent devo-
lucié que les mutacions (vegeu Guerrero et al.,
2013), un mecanisme que podria produir canvis
més o menys sobtats. En una incorporacio, per
exemple per fagocitosi, la integracié funcional
pot ser gradual, amb pas dels gens de l'endosim-
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Fig.42. Composici6 dels diferents microbiomes que habiten en els humans. Redibuixat a partir de Cho i Blaser 2012.

biont al nucli de I'hoste, i aixo garanteix a 'hoste
el control (molt important) de la reproduccio de
lendosimbiont. D’altra banda, existeixen molts
exemples d’animals que poden adquirir i expul-
sar cel-lules d’algues o bacteris a conveniéncia,
beneficiant-se de la seva activitat fotosintética o
bioluminescent sense que existeixi una integra-
cié genetica. En aquests casos, no es tracta de
simbiosi sin6 de mutualisme.

El microbioma huma

Les incorporacions de simbionts aporten un pa-
quet de noves capacitats ja construides a 'hoste.
Aix0 pot requerir un procés coevolutiu d’integra-
ci6 més o menys gradual. La integracié no té lloc
només ni sempre en el genoma pero, fins i tot si
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els dos genomes no s'integren, si que poden expe-
rimentar canvis per conformar fenotips adients al
manteniment de la simbiosi. En el cas dels remu-
gants, resulta evident levolucié morfologica i fun-
cional del budell per oferir habitats, convenient-
ment isolats d’altres teixits, als bacteris capagos de
digerir les fibres vegetals. Tot i la importancia dels
canvis anatomics i fisiologics en I'hoste, els micro-
bis mantenen la seva vida autonoma dins lecosis-
tema del budell. Alguns poden ser comensals que
no aporten res a 'hoste, pero en general aquesta
microbiota rep un habitat i recursos i, a canvi, posa
els nodriments a disposicié de 'hoste en estats que
aquest pot assimilar i namplia lespectre.

Actualment sesta desenvolupant un gran esfor¢ de
recerca sobre la microbiota humana (vegeu el nu-
mero monografic que Nature 13, setembre 2012,
va dedicar al tema, per exemple). El metagenoma
microbia intestinal conté més de tres milions de
gens (el genoma huma ja hem dit que en té tot just
entre 21000 i 23000) i ens ofereix un mecanisme
metabolic adaptatiu extraordinari per a lobtencié
de nutrients. Presenta molta diversitat i variabilitat.
Uns pocs dies d’'una dieta determinada ja produei-
xen canvis en la composicid de la microbiota. Sha
vist que, en bessons univitel-lins, aquesta compo-
sicio depén més de lentorn (la dieta, sobretot) que
de la genética de 'hoste. Tanmateix, és obvi que les
dietes propies de cada regi6 formen part de tradi-
cions culturals heretades (una forma no genética
d’hereéncia) i, per aquest motiu, les diferents pobla-
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cions humanes tenen també¢, en general, diferents
microbiotes intestinals. Les microbiotes intestinals
es poden classificar, segons la seva composicid, en
enterotipus. En els humans se n’han trobat tres,
cada un daquests dominat per un conjunt especific
de bacteris. Els mateixos enterotipus shan trobat
en ximpanzés. Aixo fa pensar que la configuracié
del microbioma intestinal és anterior a la separacio
evolutiva de les dues especies (Moeller et al., 2011).

Els nens comencen a adquirir la microbiota in-
testinal en el pas per la vagina (els nascuts per
cesaria presenten més propensio a patir asma i
al-lergies per manca de certs microbis), pero des-
prés cal un any per arribar a la composici6 esta-
ble. Es produeix una successi6 similar a la que
sobserva en adults tractats amb antibiotics. Els
pares que netegen amb la seva saliva els xumets
dels nens els transmeten microbis que redueixen
el risc de contraure asma o al-lergies (Hesselmar
etal, 2013). La llet del pit transmet un repertori
de la memoria immune de les mucoses mater-
nes. Tant els microbis de la mare com les respos-
tes immunes durant lembaras poden afectar el
fetus. S6n heréncies no genétiques.

Subramanian et al. (2014) han estudiat casos de
malnutrici6 infantil aguda en nens bengalis de dos
anys i calculat un index de maduresa macrobioti-
ca relativa a partir de la comparacié entre la com-
posicié de la microbiota en excrements d’aquests
nens i de nens sans. Han vist que la malnutricié



sassocia a un index baix i que un tractament amb
complements nutritius només millora la situacié
parcialment, aixi que caldria pensar en tracta-
ments que refessin especificament la composicié
de la microbiota.

Sha descobert que el grup de Bacteroides, que és
un dels més abundant en la microbiota intestinal
humana, i en particular Bacteroides fragilis, pene-
tra en la mucositat del colon i viu en criptes pro-
fundes que son un reservori per mantenir la colo-
nitzacid a llarg termini. Aixo valligat a la possessio
d’uns locus genetics anomenats factors de colonit-
zacié comensal (ccf). Els mutants que no tenen ccf
no soén a les criptes i no es refan de tractaments
amb antibiotics ni d’'invasions per microbis pato-
gens. Per tant, els ccf constitueixen un mecanisme
molecular de simbiosi (Melanie Lee et al., 2013).

Els clostridis que habiten com a comensals en
els nostres budells poden induir la diferencia-
ci6 i multiplicacié d’alguns tipus de cel-lules T
(o limfocits T), essencialment les Treg del nos-
tre sistema immune, que son les encarregades,
un cop passat el perill, dacabar amb la resposta
immunologica reduint la inflamacié. D’aquesta
manera, contribueixen a mantenir ’homeostasi
immunologica del budell. Ho fan mitjangant al-
guns metabolits, especialment el butirat (vegeu
un parell d’articles sobre aix6 a Nature 504, del
19/26 de desembre de 2013, per Arpaia et al., i
Furusawa et al.).

Lestabilitat de les relacions entre 'hoste i la mi-
crobiota és una qiiestio delicada. Lequilibri es pot
trencar i els microbis amics poden infectar altres
teixits. En el procés coevolutiu, el budell ha con-
finat els microbis i creat defenses i barreres. Tot i
aixi, es poden presentar problemes. Algunes infec-
cions (p. e., per Clostridium difficile) que son resis-
tents als antibiotics (i, a sobre, pot passar que els
antibiotics eliminin els seus competidors i les aju-
din a prosperar) sestan tractant en animals experi-
mentals amb femta d’individus sans, i aquest trac-
tament funciona (Guo et al., 2012). Aixo vol dir
que la regulacié pot procedir de les interaccions
dins de lecosistema microbiotic: altres microbis
que competeixen amb el patogen sén més efectius
que els antibiotics, contra els que el patogen ja ha
adquirit, evolutivament, defenses considerables.

El sistema immune

Aix0 ens duu a pensar en nosaltres mateixos
com a veritables ecosistemes ambulants (o com
a holobionts), en la linia defensada per Margulis.
Tenim comunitats microbianes no només als bu-
dells, també a la boca, als sinus nasals, a les ore-
lles, a la pell, etc. Entendre com funciona tot aixo
pot modificar el diagnostic i tractament de les
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alteracions de la nostra salut. I no hem de pensar
solament en la microbiota. En els budells, a més
de microbis, hi poden haver parasits intestinals
com helmints i protozous. En les societats més
desenvolupades aquests parasits han esdevingut
rars, perd els humans han evolucionat amb ells
al llarg de mil-lennis. De fet, l'evolucié dels ver-
tebrats coincideix amb lemergencia del sistema
adaptatiu immune. I aixo té conseqiiéncies.

En efecte, l'augment experimentat en els darrers
temps per les malalties autoimmunes (celiaquis-
me, Krohn, colitis ulcerativa, esclerosi multiple,
etc.) podria anar lligat a la higiene “excessiva” i la
conseqilent manca dexposicio a parasits. Sha vist
en diversos casos que l'alteracié del microbioma
és un factor causal de les malalties autoimmunes.
Els pacients que pateixen aquests trastorns de
vegades milloren amb terapies helmintiques (in-
feccio controlada amb ous d’helmints), que aju-
den a que la resposta del sistema immunologic es
concentri en una infeccid veritable. Aixo permet
obrir les portes a noves terapies per transmissio
de microbiotes d’individus sans a malalts.

Un treball molt recent (Smith et al., 2013) posa de ma-
nifest que el microbioma intestinal alterat és un factor
causal del kwashiorkor, una malaltia nutricional de
gran importancia en el moén. Un altre treball (Markle
et al,, 2013) ha mostrat que, en rates de laboratori,
existeix una relacié entre la microbiota intestinal i
les hormones sexuals. Lautoimmunitat per la diabe-
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tis mellitus, que esta regulada per la testosterona i és
més important en els mascles que en les femelles, es
pot modificar transferint microbiota de mascles a fe-
melles immadures. Aixo eleva en elles la producci6 de
testosterona i redueix la dautoanticossos. Berer et al.,
(2011) han demostrat que la microbiota intestinal té
també una acci6 positiva per combatre la desmielinit-
zaci6 deguda a malaltia autoimmune (en diverses ma-
lalties es produeix desmielinitzaci6 autoimmune del
sistema nervios central, molt especialment en lescle-
rosi multiple i en la leucoencefalopatia, o del sistema
periferic, com ara en la sindrome de Guillain-Barré).

Lobesitat esta relacionada amb el microbioma. Els
obesos presenten una composicio alterada de la flora
intestinal, amb menys Bacteriodetes i molts Firmi-
cutes, i també tenen menys diversitat genetica mi-
crobiana. Sembla que les probabilitats de ser obes te-
nen més relacié amb els gens microbians que amb els
nostres propis gens. Els transplants de microbiomes
entre ratolins obesos i no obesos poden augmentar
molt l'acumulacié de greix en els segons. Aixo sha
vist també confirmat en humans. Per descomptat,
que es produeixi o no obesitat depén també del ti-
pus de dieta, no només del microbioma, pero aquest
també es relaciona amb la sensaci6 de sacietat i amb
la velocitat de pas dels aliments per I'intesti. Certes
composicions alterades del microbioma provoquen
inflamacions i modifiquen la capacitat dabsorcio.
Akkermansia muciniphila és un bacteri que podria
tenir una activitat especialment important. Els paci-
ents que reben una dieta alta en greixos i aquest bac-



teri no desenvolupen obesitat. De tota manera, exis-
teixen massa factors en lestil de vida, el metabolisme
individual, la dieta i el microbioma que varien entre
individus com per esperar resultats senzills amb un
tractament Uinic en tots els casos.

Tots aquests exemples no sén anecdotics. Sestan fent
passos importants en medicina gracies a una nova
comprensié de fenomens relacionats amb els proces-
sos evolutius. Levolucié afavoreix la colonitzacio per
simbionts, hem coevolucionat amb parasits, i els be-
neficis obtinguts de l'activitat de les microbiotes i del
desenvolupament del sistema immune expliquen part
delexit dels vertebrats. Hem vist que el comportament
afecta al microbioma, i aix0 no solament en humans:
molts animals, quan neixen, tendeixen a ingerir mate-
rials que contenen els microbis simbionts intestinals
que necessiten. En Iguana iguana, per exemple, sha
observat que els animals ingereixen excrements o sol
per tal dadequar la seva microbiota a la dieta de cada
estadi dela seva vida. Es ben conegut que els gossos es
“tracten” trastorns intestinals menjant herba. Els pro-
biotics —bacteris intestinals beneficiosos com Lacto-
bacillus i altres presents en iogurts, kéfirs, etc.-, sestan
emprant des de fa anys, bé que els seus efectes no sén
prou especifics. La gran industria farmacologica ses-
ta movent i s'investiguen nombroses malalties des de
perspectiva dentendre els canvis en el microbioma i
mirar de corregir-los. El 2014, les empreses Miomics,
Pfizer i Enterome han anunciat inversions importants
en recerca per desenvolupar terapies basades en la mi-
llor comprensié del microbioma intestinal.

Microbiotes, desenvolupament,
reproduccio, etc.

Existeixen indicis que la microbiota intestinal té
efectes en el desenvolupament: les rates criades
i alimentades en condicions esterils no tenen un
desenvolupament normal pel que fa a la pilositat
intestinal ni al teixit limfoide associat a I'intesti. Se-
gons sembla, els microbis alteren el funcionament
de gens importants en la diferenciacié cel-lular i, de
vegades, produeixen ells mateixos substancies que
afecten directament el desenvolupament. Alguna
daquestes substancies contribueix al funcionament
normal del sistema immune. La microbiota intesti-
nal també afecta el desenvolupament cerebral, sigui
a través del nervi vague, sigui mitjangant productes
transportats per via circulatoria.

La microbiota condiciona també el comportament
dels hostes. Un cas és el de les preferencies abans
esmentades de les femelles de Drosophila per apa-
rellar-se amb mascles que han consumit una dieta
especifica: la microbiota dels mascles genera un
senyal que les femelles poden reconeixer (per tant,
la microbiota pot tenir efectes evolutius en ’hoste,
en influenciar la tria de parella). La microbiota de
la nostra pell afecta l'atracci6 dels mosquits i, per
tant, la possibilitat d’'infeccié per malalties de les
quals els mosquits son vectors. Les observacions
en ratolins de laboratori mostren que els indivi-
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dus que tenen Lactobacillus rhamnosus en la seva
microbiota intestinal presenten menys ansietat, és
a dir que la microbiota influeix en lestat danim
(Ezenwa et al., 2012).

Un parasit sorprenent i la
transcendéncia dels parasits
en ’expansio dels hostes

Dels parasits i la seva coevolucié amb els hostes sen
podria dir molt, perque existeixen exemples fasci-
nants de com els parasits manipulen molts aspectes
de la vida dels hostes i de com aquests miren de fer
minvar els efectes del parasit, pero ens allargariem
excessivament. Ens limitarem a alguns dexemples.

El primer és un cas de parasitisme que ha desper-
tat molt d’interes en el context que ens ocupa. Es el
de Wolbachia, un a-proteobacteri parasit intracel-
lular obligat que s’ha trobat en el 30% d’artropodes
i nematodes, cosa que vol dir que ha tingut un exit
evolutiu enorme. Infecta les femelles i es transmet
en el citoplasma de lou, o sigui que shereta. Pot
integrar-se totalment o en part en el genoma de
I'hoste i manipula la seva reproduccio, perque pot
generar incompatibilitats citoplasmatiques entre
gametes femenins i masculins de 'hoste, alterar la
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proporcid de sexes, induir la partenogenesi i, fins
i tot, afavorir processos despeciacio en els hostes.
Es pot considerar que aquest parasit es troba a
mig cami desdevenir un organul, i que consti-
tueix un altre cas d’incorporacid, aquest cop per
la via parasitaria.

Recentment, sha descobert que si s’infecta
amb Wolbachia el mosquit Anopheles stephen-
si, vector principal de la malaria al sud-est
asiatic i a I'Orient Mitja, es fa més dificil una
posterior infeccié per Plasmodium viviparum,
l'agent causal de la malaltia. El pas segiient sera
fer la prova amb Anopheles gambiae a 'Africa.
També es mira d’infectar amb Wolbachia I’Ae-
des aegypti, que transmet el dengue, a Austra-
lia. Tanmateix, encara no se sap si Plasmodium
pot desenvolupar resisténcia als canvis induits
per Wolbachia en els mosquits (http://scim.ag/
mosqbact; Bian et al., 2013).

Sabem que Wolbachia pot actuar en molts artropo-
des, generant diferents fenotips reproductius, pero
fins ara no sha pogut desxifrar si té alguna relacié
amb laparici6 de les castes de térmits (Guerrero et
al., 2013). Crida l'atencio, tanmateix, que no es tro-
bi Wolbachia en els individus obrers i que sigui, en
canvi, for¢a abundant en els soldats.

Els parasits patogens sén un problema per als
hostes, pero al llarg del temps aquests adquirei-
xen defenses. I, de vegades, quan els hostes son



invasors, els parasits fins i tot esdevenen armes
per als seus hostes. Aquest tema fou tractat per
Jared Diamond en el seu conegut llibre Guns,
Germs and Steel, del 1997 (existeix edicid caste-
llana del 2006, Armas, gérmenes y acero, Debate,
592 pag.). Es parla d'un tema conegut, el terrible
efecte que van tenir sobre els indigenes a Ame-
rica, Oceania i Africa les malalties (verola, xa-
rampid, etc.) propagades involuntariament pels
europeus, que procedien de cultures agraries di-
ferents. Es probable que aquest fenomen shagi
repetit al llarg de la nostra historia.

S’ha demostrat un efecte semblant en l'expansid
d’una marieta, Harmonia axyridis, que pro-
dueix harmonina, un alcaloide d’ample espectre
antibacteria. Aquest insecte procedeix del centre
d’Asia i esta desplacant les espécies de Coccinella
i altres possibles competidors en la seva expansio
per Europa, perque porta a ’hemolimfa espores
de microsporidis (fongs unicel-lulars) als quals
s’ha fet resistent i les transmet als ous i larves. Els
coccinel-lids mengen els ous d’altres especies
parentes, aixi que Harmonia els elimina gra-
cies al patogen contra el que sTha immunitzat
i que es troba en els seus ous (Vilcinckas et al,,
2013). La immunitzaci6é controla un problema
i, a 'hora, atorga una arma biologica. Laccid
dels dos antics enemics en resulta beneficia-
da. Els microsporidis viuen en estat latent en
I'’hemolimfa de I'hoste i contribueixen a lexit
d’aquest en la conquesta de nous espais.

Fig.43. Harmonia axyridis. Foto: Stu’s Images (CC BY-SA 3.0 via
Wikimedia Commons).

Efectes semblants tenen, de vegades, els retrovi-
rus endogens continguts en el DNA d’un hoste.
Ocasionalment, es reactiven sense dany per a
I'hoste pero si per a altres espécies. La incorpo-
racié de molts retrovirus al genoma és un procés
coevolutiu que s’ha donat en totes les espécies.

La diversitat dels parasits té funcions estabilitza-
dores sobre el conjunt de lecosistema, perque re-
gula la dinamica poblacional dels hostes i, tam-
bé, perque tendeix a augmentar la connectivitat i
lestabilitat de les xarxes trofiques i a reduir el risc
de malalties a nivell de tota la comunitat. Una de
les raons d’aixo darrer és l'augment de la diversitat
genética de la immunitat dels hostes. Per aquesta

Jaume Terradas | 133



rad, es tem que una reduccié de la diversitat dels
parasits, com a resultat del canvi climatic, tingui
efectes negatius sobre la biodiversitat en general
(Carlson et al., 2013).

Laccié dels parasits pot dependre de la resta de la
microbiota. Ho hem vist en els casos d’infeccions
que es veuen afavorides per tractaments previs
amb antibiotics (com ara les de Clostridium diffi-
cile). A més deliminar elements de la microbiota
capagos de competir amb el patogen, els antibi-
otics modifiquen la proporcié disponible de car-
bohidrats, augmentant el mannitol i el sorbitol,
que s’ha vist en cultius que afavoreixen el crei-
xement del Clostridium, i també un acid biliar
que ajuda a la germinacio de les seves espores
(estudis del grup de Vincent Young a Michigan,
en vies de publicaci6 a Nature Communications).
Treballs recents mostren que alguns parasits
manipulen el sistema defensiu. Cambier et al,,
(2014) han vist que Mycobacterium tuberculosis
infecta primer ambients relativament esteérils del
tracte respiratori inferior i ho fa penetrant en
macrofags permissius, camuflat per una cober-
ta lipidica especial. Dins els macrofags, viatja als
trams superiors, on shi troben molts més ma-
crofags microbicides com a resposta a 'abundan-
cia de microbis residents i inhalats. Es a dir que
el patogen enganya el nostre sistema de defen-
ses. Un mecanisme semblant és lemprat pel vi-
rus de la sida, segons els importants treballs fets
per J. Martinez-Picado a I'IrsiCaixa, centre lligat

134 | Noticies sobre Evolucié

a 'Hospital Germans Trias i Pujol de Badalona,
amb altres col-laboradors internacionals (Izqui-
erdo-Useros et al., 2012). El virus té una coberta
de glucolipids (gangliosids amb una molecula
de sialilactosa) que li permet enganxar-se a una
molecula de la superficie de les cél-lules dendriti-
ques madures del sistema immune. Després, des
d’aquestes, és transferit als limfocits CD4+, de
manera que converteix un sistema que captura
agents infecciosos en la seva porta dentrada.

L’holobiont i la teoria
hologenomica

En definitiva, nosaltres i el nostre microbioma
formem un sistema complex, un holobiont, en
lestudi del qual alguns conceptes ecologics po-
den resultar molt utils. El mateix passa en altres
organismes. En els calamars Euprymna scolopes
sha observat que els bacteris simbionts biolu-
minescents Vibrio fischeri, que habiten en una
bossa especial del seu hoste, no actuen solament
en lemissié de flaixos defensius sindé que regu-
len els ritmes diaris de 'hoste (Heath-Heckman
et al., 2013). Ho fan influint directament en la
transcripcié d’un gen que codifica una proteina
implicada en el funcionament dels ritmes circa-



dians del calamar. Es el primer cop que es desco-
breix una accié directa d'un simbiont sobre un
gen codificador de I'hoste, pero és probable que
se’n trobin en els vertebrats, i per tant en els hu-
mans. D’altra banda, també se sap en aquest cas
que la formacié de I'organ lluminés on sallotgen
els bacteris esta en certa manera dirigida pels
mateixos bacteris que, per tant, intervenen en el
desenvolupament de I'hoste.

S’ha publicat fa molt poc el genoma de la mos-
ca tse-tse Glossina morsitans (International
Glossina Genome Initiative, 2014). Aquest
treball posa lemfasi en alguns components
importants del microbioma de la mosca, que
és el vector de la tripanosomiasi africana. Els
més destacats son Wolbachia, Sodalis i Wig-
glesworthia glossinidia. Aquest darrer és un
simbiont obligat, ja que sense ell les femelles
de la mosca avorten prematurament: el bacteri
els proporciona, entre altres coses, vitamina B,
que sembla ser critica en les dietes de la mosca
i les larves, i a més estimula el desenvolupa-
ment del sistema immunitari.

Durant anys ha estat conegut el fet que les es-
ponges produeixen una alta diversitat de pro-
ductes quimics amb propietats interessants.
Aixo resultava sorprenent fins que s’ha vist que
els productors reals son microbis que viuen dins
les esponges. Sha comprovat que, en una es-
ponja anomenada Theonella swinhoei, hi viu un

genere endosimbiont de bacteris, Entotheone-
lla, posseidor d’'un genoma gran i en molt bona
part dedicat a la biosintesi, que de moment se
situa en un possible phylum nou, Tectomicro-
bia (Wilson et al., 2014). El grup dels bacteris
amb gran potencial biosintetic és forga reduit,
i aixo fa la troballa especialment rellevant. Po-
dria ser que el mateix microbi visqués en un
escarabat, Paederus, que produeix compostos
semblants. Cal veure si en altres esponges passa
igual, pero moltes tenen el mateixos bacteris. El
tema té implicacions practiques perque encara
que alguns d’aquests productes han estat forga
eficacos en proves mediques (per exemple, com
anticancerigens), per ara son dificils de sinte-
titzar i tampoc se saben cultivar les esponges:
potser seria més factible treballar directament
amb els microbis (que, per ara, tampoc han es-
tat cultivats).

Altres consideracions sén dordre general. En
I'holobiont, de vegades és dificil saber qui fa
que, i en molts estudis fisiologics de plantes i
animals s’ha ignorat el paper dels microbis en-
dosimbionts o ectosimbionts.

També cal tenir en compte holobiont per a la biolo-
gia de la conservacid. Esta comprovat en simis que les
pertorbacions de la qualitat ambiental alteren la diver-
sitat, la riquesa i la composicié dels microbiomes gas-
trointestinals dels animals, amb conseqiiéncies perju-
dicials per a la seva salut (Amato et al., 2013).
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En el cas de Iobesitat, una malaltia que ha adquirit ca-
racter depidémia entre els humans en les darreres de-
cades, sha vist que existeix una associacié amb certs
tipus de cancer. En estudis amb rates sha observat
(Yoshimoto et al., 2013) que lobesitat lligada a la dieta
o a la genética indueix canvis en la microbiota intes-
tinal que tenen com a resultat 'increment dels nivells
de lacid desoxicolic, un metabolit de la microbiota
intestinal que danya el DNA. Aixo pot afectar a certs
processos de senescéncia amb inflamacié que condu-
eixen, finalment, al desenvolupament de carcinomes
hepatocel-lulars. El tractament de la microbiota o els
transplantaments fecals des d'individus sans poden
ajudar a evitar aquests processos.

Les diferéncies en la riquesa de la microbiota in-
testinal entre les persones tenen relacio amb la
propensid a lobesitat. En un estudi fet amb 123
danesos no obesos i 169 obesos s’ha observat (Le
Chatelier et al., 2013) que un 23 % del total de la
poblacié té menys riquesa bacteriana i que aquest
empobriment va associat a més adipositat, més
resisténcia a la insulina, dislipemia i fenotips més
inflamatoris; a més, els individus més obesos gua-
nyen pes més de pressa. Per tant, una microbiota
reduida implica més risc dobesitat patologica.

Un tema que ara mateix desperta molt interes és el del
paper de la microbiota en relacié amb el cancer i les
terapies anticancerigenes. Dos treballs que sacaben
de publicar a Science posen de manifest que en, rato-
lins de laboratori, lexit de les terapies pot dependre de
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lexistencia duna microbiota en bon estat. Iida et al,,
(2013) han demostrat que els ratolins tractats amb an-
tibiotics o que han estat criats sense microbiota tenen
una resposta pobra a la immunoterapia amb CpG-
oligonucleotids i a la quimioterapia amb plati que
sempren per combatre els tumors subcutanis. Viaud
et al., (2013) han estudiat un altre tractament, basat
en la ciclofosfamida, producte que, entre altres co-
ses, estimula les respostes immunes antitumorals de
lorganisme. En els ratolins, la ciclofosfamida altera la
composicié de la microbiota en I'intesti prim i indueix
una translocacio despecies bacterianes Gram+ cap a
organs limfoides secundaris, on aquests bacteris acti-
ven certes respostes immunitaries. Si els ratolins han
estat tractats amb antibiotics o criats sense bacteris,
els tumors de diversos tipus es mostren resistents a la
ciclofosfamida. Per tant, la microbiota en bones con-
dicions és una col-laboradora important en la resposta
inmune anticancerosa. Aquests resultats encara no es
poden extrapolar als humans, pero fan pensar que no
és assenyat tractar amb antibiotics els pacients de certs
tipus de cancer.

En ratolins de laboratori infectats amb el microbi pa-
togen Listeria monocytogenes, que arriba amb els ali-
ments, si tenen una microbiota normal, després de la
infeccio es redueix lexpressio de sis miRNA. Pero en
individus sense microbiota no es produeix reduccié
en cinc daquests miRNA. Aquest fet fa pensar que
és la microbiota intestinal la que regula lexpressio de
gens codificadors controlats pels miRNA durant el
procés infeccids (Archambaud et al., 2013).



A més del desenvolupament del sistema immune,
molts organismes han evolucionat cap a compor-
taments instintius dautomedicacié quan sén ata-
cats per parasits, quan esta alterada la microbiota
intestinal i en alguns altres casos de malalties. En
esséncia, els exemples més coneguts en el cas dels
primats o dels gossos consisteixen en ingerir plan-
tes o productes que no formen part de la dieta ha-
bitual, sigui per combatre infeccions o per preve-
nir-les. Lautomedicacid, que és un fenomen encara
poc estudiat, és menys costds des del punt de vista
energetic que lactivitat del sistema immune.

Lhome no és I'inic animal que pren mesures de “salut
publica”. Entre els insectes es coneixen for¢a casos de
I'ds de resines o altres materials amb propietats anti-
biotiques per protegir els nius, revestint-ne les parets
(per exemple, en formigues i termits).

El microbioma i les plantes

Pel que fa a les plantes, i deixant de banda els casos
més coneguts de les micorizes i de I'associacié amb
bacteris fixadors de nitrogen, els endosimbionts
son abundants en les fulles (Pefiuelas i Terradas,
2014) pero no se sap gran cosa del seu funciona-
ment. Alguns d’aquests ajuden a suportar condici-

ons termiques i de salinitat especialment adverses
i aixo ha donat lloc ja a uns primers intents d’apli-
cacio practica comercial, en concret amb cereals i
fongs endosimbionts. Sobre els endosimbionts en
altres parts de les plantes se sap molt poc. El camp
és molt prometedor.

Dialtra banda, damunt les fulles hi viuen comunitats
bacterianes (epifilles). En alzinars, hem pogut de-
mostrar (Rico et al., 2014) que aquestes comunitats,
que contenen microbis fixadors de nitrogen, sén
molt diferents de les que viuen al sol i varien esta-
cionalment i amb correspondéncia als canvis de la
relacié C:N en els teixits foliars en condicions deixut.
També aqui sobren interessants possibilitats.

En un treball inédit en el moment en que es-
cric, vam tenir la idea, amb en Josep Penuelas,
destudiar lefecte d’antibiotics sobre les emissi-
ons de terpens que fan les flors (Pefiuelas et al.,
2014). Aquestes emissions son essencials en els
processos de pol-linitzacio, i creiem que poden
estar molt determinats per la microbiota epifi-
ta de les flors. Lexperiment, fet amb Sambucus
nigra, ha demostrat clarament que leliminacio6
per l'antibiotic de la microbiota epifitica de les
flors redueix molt les emissions i en canvia la
composicid. Encara que es tracta de resultats
preliminars, de moment apunten a una parti-
cipacio rellevant dels microorganismes en una
funcio tan essencial com és latraccié dels pol-
linitzadors per les plantes.
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Importancia evolutiva de
I’holobiont

La importancia evolutiva de I’holobiont ha estat
defensada recentment per Guerrero et al., (2013)
en un article que planteja la proposta teorica a
partir de l'analisi d’un cas concret, el dels insec-
tes xilofags, i la seva microbiota intestinal, la qual
viu allotjada en bacteriocits. En els térmits, que
son insectes socials, els processos de transferéncia
daliments per regurgitacié i la coprofagia servei-
xen per transmetre els microbis entre individus.
Els termits obrers poden aixi alimentar els soldats,
incapagos quan son adults de mastegar la fusta,
per causa de les seves mandibules massa desen-
volupades. Els bacteris trobats en la majoria de
térmits i paneroles son, en molt gran part, especi-
alitzats, no es troben en el medi extern. La meitat
son espiroquetes i han coevolucionat amb els seus
hostes i amb els protists que també viuen als bu-
dells dels térmits. En el cas dels protists, almenys
el 15% dels coneguts viuen com a simbionts, pero
existeixen nou phyla diferents de protists que s6n
gairebé exclusivament simbionts. En concret, els
hipermastigins només es troben en térmits i pane-
roles. A la superficie d'aquests protists shi engan-
xen moltes espiroquetes. Daltres bacteris viuen
dins les cél-lules de 'hoste o dels protists (endomi-
crobis). Totes aquestes associacions entre bacteris
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i protists o bacteris i insectes sén molt antigues.
Bé que encara no es coneixen molts aspectes fun-
cionals, si que se sap que la vida dels térmits i les
paneroles depen del manteniment de la simbiosi
a tres bandes entre procariotes, protists i insectes.

La tesi teorica defensada per Guerrero et al., és que
I'holobiont és lens format per simbiogenesi, que
conté el genoma de 'hoste i els genomes del con-
junt de comunitats microbianes que han coevolu-
cionat amb I'hoste. Cholobiont és sotmes a la selec-
ci6 natural com una unitat integrada. En el cas dels
insectes, la presencia d’associacions simbiotiques al
llarg de la major part de la seva evolucio suggereix
que aquestes associacions van ser una for¢a con-
ductora en la seva diversificacié. Els autors (un dels
quals és Margulis) creuen que la simbiogenesi és
una alternativa a levolucio per acumulacié de mu-
tacions a latzar en el pas d'una espécie ancestral a
una descendent, i que dona suport a la teoria dels
equilibris puntuats d’Eldredge i Gould.

Molts dels casos esmentats, i en especial els de
les microbiotes intestinals en 'home, els remu-
gants i els insectes, fan realment seductora la idea
de I'holobiont. La idea que la seleccié pot actu-
ar sobre I'holobiont va apareéixer inicialment sota
la forma de la teoria hologenomica (Rosenburg
et al.,, 2007), desenvolupada en estudis sobre el
corall Oculina patagonica i el problema del blan-
quejat degut a la infeccié per Vibrio shiloi. Segons
aquesta teoria, lobjecte de la selecci6 natural no és



només el gen, ni I'individu, siné lorganisme amb
les seves comunitats microbianes. Es va veure que
el corall, a la Mediterrania oriental, va adquirir
en pocs anys resisténcia a la infeccié, perd com
que els coralls no tenen un sistema immunolo-
gic adaptatiu no es creia possible que es produ-
is aquesta adquisicié de resisténcia si no era per
via evolutiva. La hipotesi de Rosenburg i Zilber-
Rosenburg és que el que van fer va ser alterar la
composicié microbiotica i que aixi es va produir
ladaptacio més de pressa que per mutacio i se-
leccié de I'hoste. Els canvis que es produeixen en
I'hoste actuarien, al seu torn, selectivament en el
genoma dels organismes de la microbiota (aixo és
evident, ja que I'hoste és el medi de la seva micro-
biota), de manera que seria legitim parlar d’'una
selecci6 de 'hologenoma.

No obstant aix0, Leggat et al., (2007) van trobar
que la infeccio per Vibrio no era la causa de lem-
blanquiment, sind que es tractava d’un atac opor-
tunista posterior, quan el corall estava debilitat
per causes ambientals. Aixd desmuntaria el punt
de partida de la teoria hologenomica. Altres au-
tors van considerar que s’havia subestimat la ca-
pacitat de la seleccid natural per respondre a can-
vis ecologics. Davant de les critiques, els autors de
la teoria van fer un recull dexemples de simbiosi
de com els microbis podien contribuir a I'adap-
tacié de I'holobiont: fotosintesi, subministrament
daminoacids especifics, aprofitament alimenta-
ri de la cel-lulosa i altres fibres i molécules com-

plicades, is més eficient dels aliments, sintesi de
vitamines, subministrament de nutrients del sol,
metabolisme del carboni i del nitrogen, augment
de tolerancia a la salinitat i a la temperatura, esti-
mul del sistema immune, camuflatge contra de-
predadors, emissié de senyals, etc. Pero ja nhem
vist molts d’aquests exemples. En ells mateixos, no
demostren la teoria, només son indicis que es po-
den interpretar de diferents maneres.

Posteriorment, Palumbi et al., (2014) han fet ex-
periments de transplantament creuat del corall
Acropora hyacinthus, que viu en les parts superi-
ors dels esculls, sota diverses condicions de tem-
peratura. Laclimatacid, amb adquisicié d’una to-
lerancia a la temperatura que, per seleccio, hauria
demanat molt més temps, es va produir en menys
de dos anys. Aquesta aclimatacid, tanmateix, es
produeix per canvis en lexpressié de certs gens,
canvis que haurien de ser epigenetics. Queda per
demostrar que sheretin (lexperiment encara no
ha tingut temps de constatar-ho) i que el fenomen
es produeixi en altres especies de corall. Pero si
s’hereten ens tornarem a trobar en una adaptacid
de caracteristiques lamarckianes.

Els descobriments que les microbiotes tenen, en
alguns casos, efectes adaptatius i sobre les relaci-
ons sexuals de 'hoste, si que possiblement donen
algun suport a la teoria hologenomica (Silverman
et al., 2010; Ringo et al., 2011). Cal treballar més
en aquesta direccié. Des d'una perspectiva coevo-
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lutiva, la idea de 'hologenoma és suggestiva i aju-
daria a entendre alguns canvis adaptatius rapids,
dificils dexplicar des del neodarwinisme estricte.
Els microbis poden evolucionar més de pressa que
I'hoste i fer que aquest tingui un major potencial
adaptatiu. Naturalment, cal preveure que també
I'hoste es vagi ajustant genéticament als canvis en
el microbioma, per aixo es pot parlar devolucié
conjunta de ’holobiont.

Existeixen dues maneres dadquirir els microbio-
mes: transferencia vertical (de pares a fills, amb
lembolcall del material geneétic) o horitzontal
(cada individu obté el seu microbioma del medi).
Aix0 és important si considerem levolucié de
I'holobiont. En la transferéncia vertical, sembla
més facil admetre que la selecci6 pugui actuar so-
bre I'’holobiont com un tot.

En alguns casos de transferencia horitzontal, hom
pot al-legar que existeix una heréncia no genetica,
lligada al medi i al comportament dels progenitors,
fet que potser justifica parlar d'una seleccié sobre
I'holobiont, pero és discutible. En altres casos, cal
parlar de coevoluci6 en una xarxa despécies interre-
lacionades ecologicament. Ara, desplagar la seleccio
de l'individu a I'holobiont no és sin6 una forma de
seleccio en multiples nivells, i també podriem dir
que la selecci6 actua sobre les xarxes mutualistes i
sobre els ecosistemes. ;Es anar massa lluny? Potser
si, pero en el cas de ’holobiont els indicis sén prou
interessants com per mirar de posar a prova la teoria.
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Segons els promotors inicials de la teoria hologe-
nomica, aquesta comporta aspectes lamarckians,
cosa que ha provocat rebuig i cert desinterés per
part de molts investigadors. No es refereixen no-
més al neolamarckisme habitual, d’herencia de
caracters adquirits. Els canvis en la composicié
de microorganismes els fan pensar en la vella teo-
ria de Lamarck de I'tis i el desus. Daltra banda, si
I’hoste pot capturar una varietat nova de simbiont
i passar-la a la descendencia, ens trobariem amb
una situacié d’adquisicié de caracters no prevista
pel neodarwinisme. El problema és, al meu en-
tendre, que veig una mica de doble joc en aquest
plantejament. Si la seleccié actua sobre ’holobi-
ont, considerat com un conjunt, com un unic sis-
tema, no és gaire adient parlar de lamarckisme
en levolucié de 'hoste per separat. Levolucio de
I’holobiont tindria lloc per canvis en els genomes
“combinats” dels microbis i de I'hoste, i al meu pa-
rer no hi trobo res de lamarckia en aixo, sin6 que
es tractaria d'un mecanisme diferent.

Els que defensen que existeixen diversos subjectes
devolucio, i no només els gens o el genotip, tenen
una greu dificultat per convencer els neodarwini-
ans: no han desenvolupat una teoria matematica
comparable a la que serveix de base a la genetica de
poblacions. Aixo fa que, un cop expressat un punt
de vista holista, no es produeixin avengos signifi-
catius en el tractament quantitatiu dels processos
devolucio (sens dubte, és molt dificil). Tanmateix,
hem vist que lenfocament holista esta donant re-



sultats aplicats molt interessants en medicina, i per
tant no s’hauria de desqualificar radicalment qual-
sevol punt de vista holista ni la possibilitat de la se-
lecci6 a altres nivells que el gen o el genotip.

La defensa del paradigma és perfectament logica i
massa sovint els qui l'ataquen semblen moure’s per
motius que, si no so6n ideologics, poden estar in-
fluenciats per l'ambici6 de passar a la historia com
els que han provocat el canvi de paradigma. Pero
quan hom constata exemples com el que suposa la

relacié entre 'home i la seva microbiota, i d’altres
que hem explicat, hom sadona que la defensa del
neodarwinisme no ens hauria de fer tancar els ulls
a la importancia de la interaccié i la incorpora-
ci6 en la historia evolutiva. El que aixo ens diu,
en resum, és que la coexisténcia de punts de vista
diversos és inevitable i també convenient, per des-
comptat, i personalment en trec la impressié que
la consideracio dels processos de simbiosi i dels
holobionts afegeix una nova llum a levolucié que
no ens hauria donat lestudi focalitzat en els gens.
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11. Cooperacio

Massa sovint, en ciéncia, ens trobem amb mots que
estan carregats de significats no cientifics, encara més,
d’ideologia. Es el problema demprar paraules d’s
corrent. Quan diem energia, for¢a, equilibri, etc., hem
de redefinir aquests mots per donar-los el sentit precis
que volem que tinguin, i millor encara si els podem
traduir en una férmula. Perd en molts casos aixo no
és possible, i un mateix terme és usat, fins i tot per ci-
entifics, en sentits una mica diferents, o bé serveix de
porta dentrada a idees no estrictament cientifiques i
de vegades amb implicacions no desitjables.

Aix0 passa amb la paraula cooperacio. En la vida
corrent, cooperacié ens suggereix ajuda mutua
voluntaria entre persones que persegueixen una
mateixa finalitat. Accid col-lectiva que persegueix
un benefici comu, diu el Diccionari de I'Enciclo-
peédia Catalana, i aquesta ja és una expressio una
mica més general, no cal que sigui entre perso-
nes. La voluntarietat tampoc hi és expressada, en
aquesta definicio, pero si que el benefici ha de ser
comu. En aquest sentit, ;existeix cooperacio entre
les cél-lules que formen un ésser multicel-lular?

A mesura que les cél-lules es diferencien, sesta-
bleixen jerarquies entre elles i mecanismes de
control unilaterals, aixi que, si ni ha unes que

queden subordinades a altres, hem d’admetre que,
més que il-lusionades cooperants voluntaries, es-
devenen presoneres d’'un sistema que les sotmet...
Pero anem a pams.

Alguns autors sén massa proclius a destacar les
relacions depredador-presa. En la natura no tot
és menjar-se els uns als altres i una freda selec-
cié natural, sind que en molts processos hi in-
tervé I'intercanvi de favors. Lanarquista rus Piotr
Alekseievitx Kropotkin fou un dels primers en
alcar la bandera de la importancia que tenen en
la natura la cooperaci6 i el mutualisme en els ini-
cis del segle xx (amb el seu llibre Ajuda miitua:
un factor devolucié). V. C. Wynne-Edwards va
optar per una linia semblant en defensar la se-
leccié de grup, i ja hem vist que Margulis també,
amb el tema de la simbiosi.

Hem de tenir present que el darwinisme so-
cial, molt més proper a Herbert Spencer que
a Darwin, tenia, i té, molta acceptacié en les
politiques de dreta liberal i en el que ara es co-
neix com ideologia “neocon”: ens diuen que les
politiques han de deixar que la lliure compe-
tencia permeti el triomf dels més aptes i eli-
mini els que no ho soén. Fins i tot, aquesta idea
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de la supervivencia dels més aptes va servir de
suport ideologic als qui defensaven les practi-
ques eugenesiques per a la millora de la raga
(cosa que probablement hauria horroritzat
Spencer, i no diguem Darwin).

Darwin havia escrit que no és lespecie més forta
la que sobreviu, ni la més llesta, sin6 aquella que
respon més als canvis. Els dinosaures i els mamuts
shan extingit, mentre que existeixen formes de
vida primitives que han canviat poc en tres mil
milions d’anys. Darwin no tenia cap simpatia per
Herbert Spencer, de qui, a la seva Autobiografia
(en la traducci6 que vaig fer-ne) diu:

...No séc conscient d’haver aprofitat res dels
escrits de Spencer per la meva propia obra.

La seva manera deductiva de tractar tots els
temes és completament oposada al meu marc
mental. Les seves conclusions mai no em van
convéncer, i un cop i altre, després de llegir una
de les seves discussions, m’he dit a mi mateix:
«Aquest seria un bon tema per mitja dotzena
danys de feina.» Les seves generalitzacions
fonamentals (jque algunes persones han
comparat en importancia amb les lleis de
Newton!), que, probablement, puguin ser molt
valuoses des d'un punt de vista filosofic, son
d’'una mena de natura que no em sembla que
pugui tenir cap utilitat estrictament cientifica.
Es una natura que té més relacié amb les
definicions que amb les lleis de la naturalesa.
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No ajuden a predir qué podria passar en un
cas particular. En tot cas, a mi no m’han estat
utils.

Fixem-nos en el tipus de critica que fa a Spencer i
recordem el que hem dit fa ja forca capitols sobre
escas reconeixement que va fer Darwin de les idees
del seu avi o de Lamarck: li devien semblar genera-
litzacions que demanaven anys de feina per fer-ne
alguna cosa ttil. Pero no ens desviem més. Les idees
de Darwin anaven molt enlla de la superviveéncia del
més apte, expressio ideada per Spencer a partir de les
seves lectures de Darwin com a sinonim de la selec-
ci6 natural, i que és cert que Darwin va adoptar com
a metafora en una reedicié de I'Origen de 1869. Tan-
mateix, aquesta expressio és tautologica i no es refe-
reix a la descendéncia, un punt clau en el pensament
evolutiu de Darwin, aixi que ha estat del tot abando-
nada en biologia. A més,
la competeéncia no ha
estat el factor conductor
de levolucio, en la qual
ha pesat molt més la ca-
pacitat per ocupar ambi-
ents nous, resistir fluctu-
acions freqiients o grans
pertorbacions, etc. Per
tant, el conservadorisme
social no pot reclamar
arrels cientifiques darwi-
nianes. Darwin també va

Fig.44. Portada de la traduccid
catalana de lAutobiografia de

escriure que: Darwin, publicada per Metode.



En la llarga historia de la humanitat (i dels
animals, també), aquells que han aprés a
col-laborar i que improvisen amb més eficacia
son els que han prevalgut.

Aquesta frase es refereix especialment als organis-
mes que han obtingut més control del seu medi, com
els insectes eusocials o els humans. Als boscos plujo-
sos tropicals, les formigues soles poden representar
més de la meitat de la biomassa de tots els animals,
i els humans shan estés per tot el moén i en molts
ambients diferents, modificant-los com han volgut
i eliminant els seus depredadors o altres organismes
que poguessin competir amb ells pels recursos. Per
tant, sembla cert que els que han apreés a col-laborar i
actuen socialment han tingut forga éxit.

En contra de la supervivencia del més apte, Kro-
potkin defensava que la lluita per la vida shavia
dentendre en el sentit ample de Darwin, no com
una baralla per quedar-se amb els recursos, sind
com una lluita contra totes les condicions naturals
adverses a les especies (per exemple les relacio-
nades amb el clima, les inundacions periodiques,
etc.). Laclariment és pertinent i és una llastima que
aqueta proposta no hagi desplagat la imatge més
popular i falsa del darwinisme com una crua i des-
pietada lluita pels recursos.

Es evident que defensar la cooperaci6 en la natura
ha estat una manera de contrarestar les idees que
basen el progrés evolutiu en la competencia i en

leliminacio dels debils pels forts. Pero aqui voldria
defugir els debats ideologics, fins alla on sigui pos-
sible. El que es pot dir és que a la natura hi trobem
de tot, depredadors i victimes, lladres i estafadors,
mutualistes i esclavistes, competidors i socis, i que
en general tothom fa el que pot i normalment no es
desviu per ajudar el proisme: el més sovint, si ho fa
és perque en treu també un benefici; pero tot i aixo,
el veritable altruisme no queda tampoc exclos.

Es pot dir que existeix “cooperacid” entre cel-
lules, entre individus, entre especies (mutualis-
me, simbiosi), si entenem cooperacio6 en un sentit
molt ample. Igual que en el cas de la multicel-
lularitat, juntament amb la cooperacié es donen
casos de control d’uns individus sobre d’altres o
d’unes espécies sobre d’altres, trobem esclavisme,
control genetic (dels endosimbionts, de les castes
d’insectes, dels trofobionts, de plantes i animals
domestics, etc.) i, en societats humanes, esclavis-
me, control economic i politicomilitar, etc. En
relats literaris i cinematografics distopics (com
Un mén felic, dAldous Huxley, el film Gattaca,
d’Andrew Niccol, i molts altres), també apareix
el control genétic o la clonacié humana. Un cosi
de Darwin, ell mateix cientific eminent, Francis
Galton, fou un dels primers defensors de leu-
genesia, i shan produit deplorables precedents
reals de practiques eugeneésiques en diversos pa-
isos amb la voluntat de “millorar la raga” (i no
només a 'Alemania nazi o al Japo, sin6 en paisos
democratics com Suécia o els Estats Units).
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Un tipus especial de manipulacié genética és la clo-
nacio, que sha intentat per produir embrions hu-
mans destinats a la curacié de persones malaltes.
Les possibilitats son moltes, tot i que la clonacié
presenta les dificultats demostrades en el cas de
lovella Dolly, que es deriven de lepigenetica. Algu-
nes d'aquestes possibilitats son ben interessants, al-
tres sOn prou aterridores, i les comissions de bioeti-
ca tenen molta feina entre les mans. Una sentencia
recent, als Estats Units, ha prohibit patentar gens
humans, contra els desitjos de certes empreses. Son
temes dels quals en sentirem a parlar molt, pero no
és aqui que els hem de tractar.

En la natura humana, en els gens, si es vol, es
troben claus per tots aquests comportaments,
encara que semblin contradictoris. Les qualifica-
cions morals han vingut després. Per aixo, som
cooperadors pero també som agressius. Konrad
Lorenz ens advertia, amb rad, que:

La creenga que l'agressié humana no es basa
en ladaptacio filogenética sind en laprenen-
tatge suposa una immensa subvaloracio dels
seus perills.

Es igualment cert que la tendéncia esponta-
nia a cooperar procedeix d’'una adaptacio fi-
logenetica preévia a 'aprenentatge, el qual pot
modificar els comportaments agressius o asso-
ciatius, perd no eliminar-ne la base genetica.
Quan diem adaptacions filogenétiques ens re-
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ferim a uns caracters que tenen una historia
evolutiva. Aquesta no s’inicia en els humans.
Tot el que som procedeix de la natura.

Serveixi aquest preambul per advertir el lector que
empraré el terme cooperacié sense cap qualificacié
moral, per constatar un cert tipus de relacions entre
entitats (cellules, individus, grups, societats), unes
relacions que contribueixen a mantenir, és a dir, a fer
selectivament exitosa, una organitzacié6 dun nivell
més alt. Per0d aquesta cooperacié no pressuposa ni
voluntarietat, ni relacions igualitaries o afectives, ni
practicament res del que pensem els humans quan es
parla de cooperacio en la vida corrent. La cooperaci6
de queé parlem implica que una accié dalgu, céllula,
individu o el que sigui, beneficia a altres, i que existeix
reciprocitat, pero en un context de conflicte. Santos i
Szathmary (2009) parlen d’una situacié que planteja
un dilema a qui es troba involucrat en una interaccié
social. Davant del dilema, ;quan cal cooperar?

Cooperacio entre cél-lules

La vida ha estat exclusivament unicel-lular du-
rant gran part de la seva historia, i encara la ma-
joria dorganismes sén unicel-lulars. El pas a la
multicel-lularitat és una de les grans transicions



evolutives i obre cami a formes que poden asso-
lir complexitats molt grans. Aquest pas s’ha fet
de maneres diferents, que de vegades es distin-
geixen amb les denominacions de pluricel-lular i
multicel-lular, perd no crec que aquesta sigui una
distincié particularment util. Es poden formar
pluricel-lulars per agrupacié en colonies o en fi-
laments i per agregacid. Existeixen procariotes i
eucariotes unicel-lulars que formen colonies o fi-
laments. Lagregacié de cel-lules formant un nou
ens multicel-lular la trobem en els micetozous:
algunes amebes de vida autonoma, si es troben
en condicions descassetat d’aliment, es poden
reunir en un cos unic amb molts nuclis (plasmo-
di) i, de vegades, com és el cas de Dictyostelium
discoideum, poden formar peduncles i cossos
fructifers (sorocarps, l'aspecte extern dels quals
recorda els esporocarps de les molses), que pro-
dueixen espores). El plasmodi es pot desplagar
a la recerca de millors condicions. El fet que al-
gunes cel-lules es diferenciin per formar espores
0 un sorocarp mostra que, a més d’agregacio, es
produeix també una divisié de funcions.

En el llevat de la cervesa també es produeix pas a
la multicel-lularitat en condicions descassetat. Es
com si la manca d’aliments promogués una mena
de mutualisme, una solidaritat davant dels pro-
blemes. No cal dir que no és una resposta pensa-
da, sin6 automatitzada per levolucio. La seleccid
beneficia les cel-lules amb comportaments asso-
ciatius en un medi hostil.

Fig.45. Volvox sp. Foto: Frank Fox (CC BY-SA 3.0 via Wikimedia
Commons).

La multicel-lularitat estable ha tingut molt exit. En
aquest cas no es produeix una agregacio ocasional
motivada per lentorn, sind clonacié de les cél-lules,
les quals després no se separen sind que formen tei-
xits i organs. Aixo és el que trobem en plantes, ani-
mals i fongs. Totes les cel-lules tenen el mateix ge-
noma, pero durant el procés de desenvolupament es
diversifiquen en una serie de tipus que sespecialitzen
funcionalment per fer tasques complementaries. A
més de la divisié del treball, que fa que les cél-lules
individuals es puguin especialitzar en algunes fun-
cions i desentendre’s de les altres, els multicel-lulars
tenen l'avantatge dassolir mides molt grans, que les
protegeixen de depredadors o que faciliten la cap-
tura daliment, i el de poder construir complicades
estructures que garanteixen la dispersid, lorganit-
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zacié i el control de lespai, etc. Al mateix temps, els
multicel-lulars es veuen obligats a garantir la cohesié
(adhesid) de les céllules, la distribucioé interna dels
nutrients, el control reproductiu de cada cél-lula per
evitar proliferacions perilloses, el desenvolupament
de sistemes de comunicacié quimica per produir
respostes organitzades, el desenvolupament de siste-
mes de defensa, etc.

Molts dels gens que intervenen en la codificaci6 de
proteines per aquestes funcions procedeixen dels
unicel-lulars perd han modificat les seves funcions,
ja sigui directament o mitjangant processos en que
intervenen intercanvis dexons entre gens, duplica-
cié6 amb neofuncionalitzacié o funcionament en
xarxes géniques. Altres gens son relativament nous,
propis dels multicel-lulars, com els Hox dels quals
hem parlat en tractar del desenvolupament.

En tots aquests casos, ;es pot dir que existeix co-
operacié? En un sentit molt generic. Alguns or-
ganismes formen colonies perque no es dispersen
després de la reproduccié. No és sempre clar que
aquesta caracteristica els proporcioni algun avan-
tatge adaptatiu, pero fa de mal dir. Potser en orga-
nismes sedentaris la vida colonial és preferible pel
que fa al funcionament reproductiu. Algunes colo-
nies poden representar una millor defensa enfront
dels depredadors en augmentar la mida i adquirir
cobertes protectores comunes: és el que veiem en
algues o bacteris que formen colonies en masses ge-
latinoses o dins de beines. Sembla que aixo mateix
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passa a l'alga Volvox. Pero aquest organisme potser
ha de ser considerat com un veritable multicel-lular,
més que no pas com una colonia. Primer, perque
hi trobem un principi despecialitzacié: algunes cel-
lules es dediquen a la reproduccié. D’altra banda, i
a diferencia del que succeeix en Dictyiostelium, les
cél-lules separades no sobreviuen.

Del que no es pot dubtar és que els organismes amb
moltes cel-lules poden assolir mides molt conside-
rables i una major autonomia en relacié al medi.
Levoluci6 de la multicel-lularitat va associada a una
organitzacié que es complica molt des dorganis-
mes com les esponges a altres com els vertebrats.
Aquests darrers poden tenir alguns centenars de
tipus de cel-lules de formes i activitats molt diverses
(tot i compartir el mateix genoma), associades en
teixits i organs també molt diferenciats (encara que
les classificacions sempre son artificials, shan iden-
tificat, segons Vickaryous i Hall (2006), fins a 411
tipus de cel-lules en els humans, les quals inclouen
almenys 145 tipus de neurones). Ja he comentat
que la gran diversitat de cel-lules amb el mateix ge-
noma deriva de processos reguladors i epigenétics.
Les cel-lules “cooperen” sota una disciplina garan-
tida per uns programes de desenvolupament ben
establerts i uns mecanismes de control rigorosos,
en particular de la reproduccio.

Les ceél-lules que esdevenen canceroses han trencat

7

aquests controls. Els motius d’aquesta “rebel-lid
poden ser variats, des dalteracions genetiques a



canvis ambientals (en l'ambient cel-lular) que mo-
difiquen la regulacié genica. En la practica medica,
seria enraonat no pensar solament en la destruccié
de les cel-lules “malignes”, sind també mirar de res-
tablir les condicions ambientals en que la regula-
ci6 génica funcionava correctament. Es previsible
que el tractament dels cancers avanci en totes dues
direccions: com més es pugui fer en la millora de
lentorn cel-lular, menys agressius hauran de ser els
metodes de lluita directa contra els tumors. Algu-
nes terapies actuals, a més a més, ja treuen profit
de laccié de microbis per atacar el tumor (bacils
de Koch en estat dactivitat esmortida per tractar el
cancer de prostata, per exemple).

cUn pas evolutiu facil?

La multicel-lularitat no és un fenomen unic en la
historia evolutiva, com ho és l'aparici6 de la cél-lula
eucariota. Al contrari, és un pas que sha fet amb
relativa freqiiéncia. I aixd que planteja problemes
que semblen complexos. Un d’aquests és el de la re-
produccio. Pero la reproduccié sexual devia aparei-
xer abans que la multicel-lularitat en els eucariotes,
i segurament la va propiciar. També cal considerar
els problemes de la coordinacio, de la circulacié de
nutrients i oxigen, del control per evitar processos

de multiplicacié indeguda o altres. I la diferenci-
acié acompanya la majoria de casos de multicel-
lularitat. Per tal que la “cooperacié” (ho poso entre
cometes perque vull deixar clar que l'associacié no
és voluntaria ni, necessariament, equitativa) sigui
evolutivament estable, cal que sestableixin res-
triccions especifiques a l'intercanvi de recursos.
Aquells grups en els quals apareguin mutacions
que facin impossible la comunicacié dins daquests,
esdevindran menys competitius i podrien resultar
eliminats per la seleccio.

Es molt dificil reconstruir els processos evolutius
que van tenir lloc fa més de 500 milions danys en
organismes sense parts dures, perd un cas sha pogut
estudiar forca: el de lalga multicel-lular Volvox, que
deriva d'un unicel-lular molt proper a Chlamydomo-
nas. Els canvis en el genoma i el proteoma han estat
molt modestos: el genoma de Volvox carteri és un
17% més gran que el de Chlamydomonas reinhardtii
i el nombre calculat de proteines és practicament
el mateix. Es curiés que els gens que controlen en
Volvox alguns aspectes basics de la multicel-lularitat,
com que les cellules es mantinguin juntes, també
existeixen a Chlamydomonas. El pas a la multicel-
lularitat no devia requerir gens nous pel que fa a l'ad-
hesi6 de les cel-lules, pero en canvi si que existeixen
gens nous que codifiquen per les proteines que for-
men la paret cel-lular o la matriu extracel-lular.

Una altra possibilitat de recerca és refer el pas a
la multicel-lularitat en el laboratori. Aixo és justa-
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ment el que sha fet amb un eucariota, el llevat de
la cervesa, Saccharomyces cerevisiae (Radclift et al.,
2012). I no ha estat un procés complicat ni llarg. Es
van cultivar les cel-lules durant un dia en un medi
ric en que es creia que la multicel-lularitat seria
adaptativa. Després, es van centrifugar els tubs. Un
cop reposada la barreja, grups de cél-lules es van
dipositar en el fons, en ser més pesats. Es van treu-
re aquests grups i es van passar a un medi nou. El
procés es va repetir durant seixanta dies. Els agre-
gats de cel-lules cloniques (centenars) tenien al final
laspecte de flocs de neu esferics. Quan es dividien
les cel-lules, romanien unides.

Sha vist que el procés de pas a la multicel-lularitat
que es produeix en aquest organisme pot ser promo-
gut quan existeix etanol en el medi, i que aixo pro-
voca que una proteina coneguda com Mot3 formi
prions, els quals alteren la seva estructura tridimen-
sional i propaguen aquesta forma a altres proteines
Mot3 (Holmes et al., 2013). La situacid es pot rever-
tir per hipoxia. Aquest estudi posa de manifest que
els prions, dels quals en coneixem efectes patogens
(p. e., en IAlzheimer), tenen, en el llevat de la cerve-
sa, una important funcid epigenética en la resposta
a les condicions ambientals per facilitar el pas a la
multicel lularitat. Es segur que saniran descobrint
altres formes d’accio dels prions en el futur.

En lexperiment, a partir d'una mida critica de l'agre-
gat, algunes cel-lules presentaren mort cel-lular pro-
gramada (apoptosi), que es pot considerar com un
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sacrifici “altruista” per augmentar la produccié de
propaguls multicel-lulars Aixo suposava un principi
de “cooperacid” i divisio del treball en el qual I'interes
general dominava sobre el particular daquestes cel-
lules, un fet caracteristic de la multicel-lularitat.

Aixi doncs, en lexperiment havien aparegut molt
rapidament, per evolucio, uns genotips amb un
nou cicle de vida multicel-lular, amb reproduccié
per propaguls també multicel-lulars i creixement
determinat, ja que els agregats es tornaven a repro-
duir en arribar a la mida dels pares. Els autors de
lexperiment troben que els 25 grups filogenetics
diferents on es creu que la multicel-lularitat ha evo-
lucionat de manera independent encara sén pocs,
vista la facilitat dobtenir-la al laboratori.

El lector pensara, amb rad, que la majoria dels
multicel-lulars tenen un organitzacié molt més com-
plexa que els agregats de llevat o que Volvox. Pero la
diferenciaci6 progressiva per especialitzacié pot ser el
fruit de llargs processos selectius. Que els primers pas-
sos siguin relativament senzills ajuda molt a entendre
la reiterada aparicié de la multicel-lularitat. Els passos
a una veritable multicel-lularitat complexa amb divi-
si6 de funcions, a partir de divisions de cel-lules que
després romanen juntes, segurament sha produit uns
quants cops, pero no vint-i-cinc.

En estudis de desenvolupament (Rokas, 2008)
s’ha vist que la caixa deines genética per a la
multicel-lularitat en animals la formen uns pocs



centenars de gens que pertanyen a una dotzena
de families géniques implicades en processos
d’adhesio, comunicaci6 i diferenciacio.

Cooperacio entre individus

La cooperaci6 ha aparegut també a una altra escala,
entre individus multicel-lulars de la mateixa especie,
i en aquest cas shan repetit algunes caracteristiques
del qué acabem de veure: sacrifici altruista, divisio del
treball i especialitzaci6 dels organismes, amb diferen-
ciacié anatomica (insectes eusocials), o social (jerar-
quies, classes socials) i cultural. Aquesta és una transi-
cié diferent. També aqui el terme “cooperacié” sha de
netejar d’ideologia. Un esclau podria trobar, amb rad,

una presa de pel que li diguessin que coopera.

Segurament, cal partir d’'un principi molt gene-
ral: quan diversos organismes coincideixen en el
temps i en un marc espacial relativament acotat,
es poden produir interaccions entre ells. Aixo
implica que, per cada organisme, els seus veins de
la mateixa especie o d’altres formen part del seu
medi selectiu. Cal pensar que el comportament
dels uns envers els altres, en primera instancia,
esta regit per raons d’interés propi. Els altres po-
den ser font d’aliment (preses, hostes) o de perill

(depredadors, parasits). Pot ser que les restes del
menjar d’un siguin aprofitables per d’altres (co-
mensalisme). O que la interacci6 generi benefi-
ci per les dues bandes (mutualisme). En aquest
cas, la seleccid pot, de vegades, actuar en el sentit
de fer les dues parts cada cop més interdepen-
dents, fins que sigui apropiat parlar de simbiosi.
O pot ser que un dels dos, per raons de mida, de
mobilitat o d’habilitats, arribi a controlar l’altre,
oferint-li un habitat perd prenent-li autonomia
(incorporacié com endosimbiont, esclavisme,
trofobiosi, domesticacid), de vegades arribant a
lextrem de “robar” part del DNA de l'altre i apro-
piar-se’l per garantir que l'altre només es repro-
duira i funcionara sota el seu control. Quelcom
semblant fem, mitjangant la cultura, amb plantes
i animals domestics.

La cooperaci entre individus de la mateixa espe-
cie és la base de la vida social. Es probable que les
causes de levoluci6 cap a la vida social hagin estat
variades. Una que pot haver estat important és la
defensa contra els depredadors. També ho pot ha-
ver estat la millora de les probabilitats dexit en la
captura de preses. Es poden trobar molts exemples
de comportaments col-lectius en tots dos casos. I
aquests comportaments no es limiten a individus
d’una sola especie. Per exemple, es coneixen atacs
“cooperatius” de dofins i aus per pescar: les aus lo-
calitzen moles de peix, els dofins les fan pujar prop
de la superficie i tots mengen. També se sap de do-
fins que cooperen amb pescadors, se nhan estudiat
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casos al sud del Brasil, a les costes de Mauritania
i amb aborigens australians. Aixo sha relacionat
amb el comportament molt social dels dofins i, en
el cas del Brasil, sha pogut veure que solament una
part de la poblacié de dofins coopera i que sén pre-
cisament els individus que també es mostren més
cooperatius dins de les relacions socials que es pro-
dueixen en la poblacié de dofins. No és impensable
que lalianca entre homes i llops comencés daques-
ta manera en la caga de grans herbivors.

Un comportament social cooperatiu interessant és
el docells en la defensa dels nius. Un treball recent
indica que la distribucio6 geografica dels ocells que
cooperen en la defensa dels nius i la dels ocells que
es comporten com els cucuts, parasitant els nius
daltri (posant-hi els seus ous) estan estretament
correlacionades. Els parasits obtenen una cura
millor dels fills ocupant nius que sén defensats so-
cialment. Alhora, els defensors socials limiten mi-
llor els casos de parasitisme (Feeney et al., 2014).
Queda per saber qué va promoure inicialment la
cooperacid en aquest cas.

Ni la visio més dura de la vida, d"“urpes i ullals”,
ni la visi6 idil-lica de la “cooperacid” universal,
donen per si soles el quadre complet. Aquest
més aviat recorda el mén dels negocis, en que
cadasci mira de fer el que més li convé, aprofi-
tant-se dels altres o, al contrari, formant alian-
ces de conveniéncia. Pero un problema al qual
s’ha donat moltes voltes és el de l'altruisme.
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Els perqués de Ualtruisme

Ja en el mén de les cel-lules es planteja el tema
de l'altruisme. ;Queé fa que, en organismes com
Volvox, algunes cel-lules sespecialitzin en la
reproduccié mentre les altres deixen de repro-
duir-se? ;Es tracta d’un sacrifici dels objectius
individuals en benefici dels col-lectius? I, si ho
és, scom sexplica des del punt de vista de levo-
lucio? Les explicacions poden anar des del re-
duccionisme extrem de la tesi del gen egoista a
les que recorren a la seleccio multinivell.

En els insectes eusocials, trobem també el sacrifici
de la reproduccié en les formigues o abelles obre-
res o guerreres, en benefici de les reines, i aquest
és un cas que va ser objecte de molta teoria. Lex-
plicacié que va tenir més acceptacio és la seleccio
de parentiu, generalitzada per la teoria de Hamil-
ton (1964) de la inclusive fitness, és a dir, el grau
d’adaptacié que resulta de la suma de la capacitat
d’'un individu per deixar descendents i criar-los
més el nombre dequivalents a descendents propis
que pot deixar pel fet dajudar a altres individus.
La idea subjacent és que els parents comparteixen
part dels seus gens i que ajudar a un parent equival
a augmentar lexit dels gens propis. Es considera
habitualment que el treball de Hamilton va com-
pletar la sintesi neodarwiniana, en introduir les
interaccions socials, i ho va fer des d’'una perspec-



tiva centrada en els gens. No em cal entrar aqui en
l'argumentacié ni en les discussions, darrerament
considerables, sobre lexplicacié de Hamilton.

En els insectes eusocials, el comportament “altru-
ista” (no reproduir-se per dedicar-se a altres funci-
ons, com protegir i alimentar la reina) no depen de
la voluntat dels individus, sind que els és imposat
per codis genetics o reguladors que el determinen. I
és que, en aquest cas, el concepte d’altruisme biolo-
gic, com passa amb el mot cooperacid, no es corres-
pon amb el que fem servir habitualment, sin6 que
es refereix a una conducta que beneficia d’altres en
detriment de les possibilitats reproductives de l'in-
dividu, sense que compti si és 0 no una conducta
voluntaria. Quan laltruisme es fa en favor de pa-
rents, i es nega a altres que, fins i tot, poden ser eli-
minats (aixo és freqiient en insectes socials), és més
adient potser anomenar-lo nepotisme.

Trivers (1971) va proposar la teoria de laltruisme
reciproc, basada en la teoria de jocs. El que ens diu
aquesta teoria és que, si dos individus, fins i tot des-
pecies diferents, interactuen reiteradament, és pos-
sible que es produeixi un comportament altruista
per lexpectativa de devolucié del favor per part de
altre en algun moment posterior. Sha discutit si
els casos d’altruisme reciproc poden ser explicats
per la via més senzilla del mutualisme, pero en tot
cas seguim parlant de conductes en que laltruisme
conté objectius egoistes. Sajuda ara, esperant rebre
ajut reciproc en una altra ocasio. En un sistema so-

cial, a més, aquell individu que no retorna els favors
rebra un castig col-lectiu, i el que pugui castigar el
trampo6s i no ho faci sera castigat al seu torn o mal
vist (el pa nostre de cada dia en les societats hu-
manes). La seleccié natural pot haver contribuit a
generar aquesta mena de relacions, ja que reforgar
els llacos socials és un factor dexit.

En una societat, alguns poden trencar la regla gene-
ral de cooperar i fer-ho amb finalitats estrictament
egoistes. Passa una mica com en el cas del mimetis-
me, en qué una especie inofensiva adopta l'aspecte
d’una de verinosa: funciona mentre el nombre d’in-
dividus “disfressats” sigui un percentatge petit. Una
societat pot funcionar amb un tant per cent modest
de lladres i assassins, pero per sobre dalgun llindar
ja no es pot parlar de societat.

Per tant, pel queé fa als comportaments socials la se-
leccio pot haver afavorit aquells consistents en apostar
per un ajut reciproc i, al mateix temps, per aquells que
duguin a castigar els qui no son col-laboradors: pro-
bablement, per tal que aixo funcioni només cal que es
produeixi un moderat “ajustament” selectiu de les res-
postes emocionals en relaci6 als altres. En els humans
es poden obtenir resultats semblants per la via cultu-
ral. Separar entre el que és genetic i el que és cultural
resulta sempre dificil, ja que hi sol haver les dues coses
a 'hora. En tot cas, els comportaments cooperatius i
de castig als insolidaris es troben en altres animals, a
més dels humans, fet que indica que poden estar arre-
lats en processos selectiu i reforcats culturalment.
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En societats de vertebrats és freqiient que es troben
individus que, aparentment, sacrifiquin els seus in-
teressos egoistes. Per exemple, els que, mentre els
altres mengen, queden a l'aguait i avisen de la proxi-
mitat de depredadors, cosa que pot atraure l'atencié
dels depredadors sobre ells. Sha discutit que aixo fos
significatiu, ja que els avisos generen un moviment
massiu de fugida en el que els avisadors solen que-
dar camuflats, pero no deixa de ser cert que han estat
alerta en benefici dels companys que, mentrestant,
menjaven. Alguns comportaments que semblen al-
truistes poden tenir objectius egoistes: oferir menjar
a altres individus es pot fer per mereixer els favors
d’una femella o per adquirir un rang més alt en la
jerarquia social. Tenir cura dels fills és un sacrifici,
pero la seleccié sha encarregat destimular aquest
comportament a través de les caracteristiques mor-
fologiques infantils, les reaccions hormonals, etc.

Pero també existeix un altruisme en el sentit fort,
que és dificil dencaixar amb les teories de Hamil-
ton o Trivers. ;Per qué alguns animals adopten
cries de la propia espeécie (fet forga freqiient en
aus i mamifers) o fins i tot d'altres espécies (gossos
que adopten gats o esquirols, llops que adopten
humans, etc.), o que ajuden a companys malalts
o ferits (cetacis, licaons i altres canids, ximpanzés
i bonobos, humans), o fins i tot a animals d’altres
espeécies? Aquests comportaments no sembla que
tinguin relacié amb gens egoistes. En ximpanzés i
humans, els experiments demostren que, estadis-
ticament, els individus molt joves ajuden desinte-
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ressadament, i de manera espontania, a un adult
o0 jove en alguna activitat (no és menys cert que,
fins i tot en els molt joves, es presenten també
comportaments agressius). ;Es que existeix una
programacié de la cooperaci6 desinteressada i un
aprenentatge posterior de quan s’ha d’aplicar?

Aixi ho faria pensar el fet que, quan els individus son
una mica més grans, el que ajudin o no pot estar con-
dicionat pel comportament previ de I'individu a qui
shauria d’ajudar: si aquest sha mostrat col-laborador
amb altres, se l'ajuda, si no, se’l castiga no ajudant-lo
(el principi de pagar amb la mateixa moneda, ull per
ull o, com se sol dir en la literatura técnica, tit for
tat). Pero també és cert que sovint sajuda a persones
que no shan vist mai abans i que no sespera tornar
a veure, o que alguns individus es resisteixen a que
ells mateixos o altres rebin tractes injustos. Una mo-
tivacid egoista pot ser la de fer-se una reputacio que,
en el futur, podria ser beneficiosa, pero no sempre
és segur que hi sigui aquesta motivacié. Castigar el
qui no coopera pot ser considerat altruista, ja que de
vegades té costos per aquell que castiga.

En les versions més fortes de cooperacid, no ses-
pera benefici, ni immediat ni a la llarga. El que
existeix és una tendéncia a compensar el “bon”
comportament social dels altres i a castigar els qui
defugen les normes, tot aixo per damunt de l'in-
teres propi. Lexplicacié rau, segurament, en una
propensi6 innata a odiar la injusticia i a valorar
positivament els “bons” comportaments, és a dir,



en unes emocions per les quals tenim una propen-
si6 innata. No cal dir que tot aixo no es manifesta
d’'una manera directa, sin6 mediatitzada per les
cultures. He discutit més aquestes qiiestions en un
altre lloc (Terradas, 2006).

El tema de laltruisme en biologia esta molt re-
lacionat amb el dels nivells de seleccié. Es més
facil acceptar que en la seleccié hagin prevalgut
els comportaments altruistes, fins i tot en el sen-
tit fort, si funciona una seleccié de grup. Aquest
tema el tractarem després, perod fem una breu in-
troduccio. El context inicial és, per exemple, el
d’'una espécie a la qual li resulta més facil cagar
les seves preses si diversos individus cooperen. Es
una situacié habitual en alguns peixos i ocells, en
els canids, dofins, primats, etc. La seleccié actua
afavorint els individus que tendeixen a ser més co-
operadors, ja que els és més facil menjar, reprodu-
ir-se i alimentar les cries. El raonament es podria
estendre a la seleccié de comportaments altruis-
tes: en un context cooperatiu, l'augment de tota
forma de solidaritat beneficia el conjunt del grup i
sera seleccionat positivament.

En el decurs de levolucié humana, transcorre-
guda sobretot en poblacions molt petites de ca-
¢adors-recol-lectors, l'altruisme tenia moltes pos-
sibilitats d’afavorir el propi grup. Podria ser que,
en societats més grans, la persisténcia de laltru-
isme sigui un fantasma d’'un comportament que
era adaptatiu en la vida d'aquells grups cagadors-

recol-lectors. Sigui com sigui, laltruisme és en la
nostra natura tant com legoisme o l'agressivitat.
Pero aixo del fantasma no em conveng, perque el
fenomen no és només huma.

Plutarc ja deia que els dofins eren admirables per-
que ajudaven sense esperar recompenses. Molta
literatura popular parla de salvaments d’humans,
gossos o foques per dofins, i alguns casos en queé
intervenen altres animals. Aquesta mena daltru-
isme, com laltruisme extrem en humans, sembla
dificil dexplicar pels mecanismes fins ara expo-
sats. Potser lestrategia conceptual ha de variar.

Frans de Waals (2008) creu que els biolegs tendei-
xen a explicar l'altruisme per la funcid i els psicolegs
per la motivacio, i que potser els biolegs haurien
de recuperar el punt de vista motivacional per en-
tendre laltruisme. El que es coneix com altruisme
directe, és a dir, en resposta a una situacié en que
un altre pateix dolor, necessitat o angoixa, sembla
que, evolutivament, apareix aviat en els ocells i els
mamifers, i potser existia en altres grups. Segons de
Waals, la percepci6 de lestat emocional d’'un altre
activa en el cervell de lobservador representacions
compartides i un estat empatic. En els animals més
complexos, lempatia arriba a provocar la preocu-
pacio per laltre i a adonar-se de la perspectiva de
laltre, i aix0 tindria relacié amb la capacitat d’iden-
tificar la propia imatge en un mirall i amb el tema
de la imitacid i les neurones mirall (capacitats i me-
canismes que haurien evolucionat al mateix temps).

Jaume Terradas |

155



156

La dinamica del mecanisme de lempatia estaria
d’acord amb les prediccions de la seleccid de pa-
rentiu i de la teoria de laltruisme reciproc, pero
oferiria una explicacié més entenedora. La propia
empatia no només pot moure a lajut, en els esta-
dis més desenvolupats, sind que resulta, a més a
meés, gratificant per qui ajuda: en veure lalleuja-
ment de laltre, [observador el comparteix també.
Aquesta explicacié fa que no calgui que l'ajuda es
produeixi per un “calcul” de beneficis possibles en
el futur, dificil desperar fora dels humans.

Una dada interessant en aquest sentit procedeix
dexperiments fets amb macacos (Macacus rhesus o
Macaca mulata), emprant jocs del tipus del preso-
ner, en que el subjecte pot rebre un suc de fruites
0 no segons la decisié que prengui de compartir o
no compartir amb un altre (segueixo el comentari
de Reardon, 2014). Quan el macaco juga amb un
ordinador mai tria compartir, pero si esta veient un
altre macaco com a segon jugador, la propensi6 a
compartir és més gran. Lactivitat cerebral ha estat
seguida en una area especifica (el cortex cingulat
anterior dorsal) i sha descobert que certes neuro-
nes prediuen les accions d’un altre individu desco-
negut. Un xoc electric en aquesta area disminueix
el desig de cooperar. Normalment, pero, els circuits
per a la interaccid social simposen a la resposta

egoista. Una cosa semblant passa amb la tendencia
a oferir una recompensa sense haver de fer cap sa-
crifici personal. En el cervell del que rep la recom-
pensa sactiva un grup de neurones i en el del que
la déna un grup diferent. Aquest darrer només té
tendencia a fer loferiment si pot veure laltre indivi-
du, pero no si es tracta d'un ordinador. Tot aix0 es
pot modificar amb drogues o estimuls electrics, per
exemple loxitocina augmenta la sociabilitat. Des
del nostre punt de vista, en tot cas, el que interessa
és la importancia de lempatia en les decisions.

El mecanisme hauria evolucionat en diversos pas-
sOs que romanen com nines russes en els animals
més complexos. Lempatia, com un contagi emoci-
onal, ha estat observada en rates o coloms. Un pas
més enlla seria entendre les raons del problema
de laltre i experimentar simpatia, és a dir, tristesa
pel que li passa, i reaccionar a aquest sentiment
propi (si laltre es plany, lobservador també ho
fa, com passa en els cadells de molts mamifers).
Encara un pas més consisteix en preocupar-se de
laltre, per exemple mirant de confortar-lo, i aixo
es dona en simis, ocells de cervell gran, elefants,
cetacis i humans. D'aqui es pot passar a l'ajut amb
un objectiu, cosa que requereix entendre lorigen
del problema de laltre. Cargumentacié de de Wa-
als em sembla for¢a convincent.
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12. Evolucié compassada al canvi ecologic

Adoptaré ara (ja era hora) el punt de vista de Iecolo-
gia. Un dels llibres més coneguts d’aquesta discipli-
na és el de G. E. Hutchinson (1965) The Ecological
Theater and the Evolutionary Play (traduit al cas-
tella, vegeu la bibliografia). Avui, potser hauriem
d'insistir més del que ho feia ell en les interaccions
entre el drama evolutiu i el teatre ecologic. El que
passa en evolucio és que el teatre és refet pels actors
al llarg de Iobra, com en aquells vells films de Stan
Laurel i Oliver Hardy en que construien-destruien
una casa on passava tota la historia. La idea central
és que la seleccié natural no és un filtre constant
i aillat dels canvis en les
especies, les especies el
modifiquen, aquest fil-
tre. Les pressions selec-
tives sobre gens i orga-
nismes soén construides
mitjangant el funcio-
nament dels organis-
mes (Post i Palkovacs,
2009). Levolucio és un
procés que sexpandeix
continuament en lespai
en el qual opera, mit-
jancant una dinamica
auto-referencial (Gol-

Fig.46.George Evelyn Hutchin-
son. Foto: International Society
of Limnology (© FU via www.
limnology.org).

Fig.47. Stan Laureli Oliver Hardy. Foto: Imsomnia Cured Here
(CC BY-SA 2.0).

denfeld i Woese, 2011), és a dir que és un procés
historic que té lloc en un espai i en que les regles del
joc canvien com a resultat del mateix procés.

Les interaccions en que els canvis ambientals mo-
difiquen les pressions selectives son el nucli mateix
de lecologia i la biologia evolutives. Les interacci-
ons reciproques en que els canvis en els organismes
alteren les condicions ambientals son menys cone-
gudes, tot i que son critiques per entendre levolu-
ci6 de la biodiversitat, lestructura de les comunitats
ila funcié dels ecosistemes.
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Un concepte que esta adquirint gran importancia
en aquest sentit és el de la construccié del ninxol.
Un organisme altera el seu medi (i/o el daltres es-
pecies), i ho fa sovint (perd no sempre) augmentant
les seves probabilitats de supervivencia. Els orga-
nismes hereten dels seus avantpassats els gens, pero
també hereten un medi modificat, i les dues herén-
cies determinen conjuntament el grau dadaptacié
o fitness d'una poblacié i quines adaptacions desen-
voluparan els organismes per la seva supervivéncia.
Es pot parlar, per tant, de I'herencia ecologica com
un aspecte molt important de levolucié.

La construccié de ninxol és el resultat de l'acti-
vitat dels organismes (eleccié de I'habitat, s de
recursos, metabolisme, modificacié de lespai
fisic fent nius, tinels, camins, construint em-
bassaments en el cas dels castors, xarxes en el
de les aranyes, modificant la porositat del sol
en els cucs de terra, acumulant humus en el sol
sota les plantes, etc.). I si una espécie construeix
el seu ninxol, potser sense voler construeix el
d’altres. Les rates aprofiten les clavegueres que
han fet els humans amb altres proposits i en fan
un dels seus habitats, com molts animals apro-
fiten els camins oberts pels elefants. Espécies no
cultivades han trobat el seu habitat en els con-
reus o les cases fins el punt que ja no existeixen
en altres llocs. Els humans alteren molt el medi,
pero dexemples se'n troben tants com es vulgui,
per exemple algunes especies fan nius o caus
que després altres aprofiten.
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El terme construccié sembla que té una connota-
cio positiva, pero de fet no li hem de donar perque
els canvis introduits en lentorn poden tenir, més a
la llarga, efectes nocius per la propia especie i per
moltes d’altres. Quan un organisme troba la manera
daprofitar un nou recurs alimentari, també modifica
la pressio selectiva sobre les propies capacitats diges-
tives. I és evident que els canvis tenen efectes com-
plexos en la posterior selecci6 sobre caracters molt
diferents: pot ser que una determinada activitat, com
la construccié d’'un niu, millori les possibilitats dapa-
rellament, i alhora augmenti la protecci6 en front de
depredadors i generi cooperacid entre els pares per
alimentar els fills: la selecci6 actuara en totes aques-
tes direccions, les habilitats per fer el niu, el compor-
tament de defensa, el comportament complementari
de la parella, etc. I, en cada cas, es produeixen efectes
immediats i directes pero també efectes a més llarg
termini i indirectes, per exemple a través daltres es-
pecies, amb resultats dificils de preveure. Uns habits
utils poden deixar de ser-ho i esdevenir un risc si
apareix un depredador invasor de caracteristiques i
habilitats molt diferents dels organismes de la comu-
nitat en que aquests habits havien evolucionat, com
sha pogut comprovar en les cadenes catastrofiques
dextincions d’aus en illes per causa de les invasions
per rates, gats o serps, per exemple.

Les plantes modifiquen el sol i les condicions
dombra i els seus descendents creixen en aquest
ambient modificat, on troben unes pressions
selectives també diferents. Per exemple, es pot



produir una seleccié en favor de la capacitat per
créixer en condicions dombra. Pot ser que el lle-
gat només afecti una generacid, perd també pot
ser que es produeixi un efecte acumulatiu en queé
cada generacié afegeix alguna cosa al llegat, fet
que constitueix un mecanisme dheréncia eco-
logica. Per exemple, en una area que es repobla
darbres augmenten gradualment la quantitat de
materia organica al sol i la capacitat daquest per
emmagatzemar aigua, entre altres coses. Molts al-
tres organismes, a més dels arbres, tindran canvis
en les pressions selectives com a resultat daquest
procés. En les successions ecologiques es veu com
els canvis introduits per les primeres espéecies so-
vint faciliten el pas a les que les han de substituir,
daltres cops I'inhibeixen, etc. Ja veurem que exis-
teix una relaci6 entre successio i evolucio.

Un precedent de la idea de construccié de nin-
xol és el reconeixement despecies enginyeres,
un tema que el nostre mestre deecolegs Ramon
Margalef va comentar molts cops. Es tracta des-
pécies que modifiquen el seu entorn d’'una ma-
nera molt activa, amb obres fisiques. Es el cas
dels estromatolits, les formigues socials i ter-
mits, els castors, els cucs de terra, els talps, els
arbres o, per descomptat, 'home, que constru-
eix enormes ciutats i infraestructures. Alguns
exemples son espectaculars: termiters i formi-
guers que poden assolir una al¢ada equivalent,
en proporci6 a la mida dels organismes, a edifi-
cis humans d’1,5 km d’al¢ada.

Fig.48. Cercles de fades de Psammotermes allocerus, desert
del Namib, a UAfrica. Foto: Thorsten Becker (CC BY-SA 2.0 via
Wikimedia Commons).

Un exemple esplendid, encara que no tan majes-
tuos, ens el dona el termit Psammotermes allo-
cereus, del desert del Namib. Aquest organisme
desbrossa arees circulars de sols sorrencs men-
jant les arrels de les herbes. Els cercles, durant
molt de temps, shan conegut com cercles de fa-
des, i sobre el seu origen s’havia especulat molt.
Juergens (2013) els ha estudiat a fons. Els termits,
en eliminar la vegetacio, creen les arees circulars
on sacumula aigua per manca devapotranspira-
cid i perque la percolacid a capes més profundes
és molt rapida. Aquesta reserva d’aigua permet el
creixement d’'un cercle de plantes perennes (ab-
sents en els espais no alterats) just en el perime-
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tre de l'area desbrossada, perimetre que esta una
mica aixecat per I'acumulacié de materials tous i
porosos feta pels insectes.

Els termits fan els nius amb tunels, les parets dels
quals revesteixen de tapets de mateéria organica ne-
gra. Després, mengen part de les arrels de les herbes
perennes i poden ampliar el cercle. D'aquesta mane-
ra, es garanteixen aigua i menjar en un medi advers.
Daquesta activitat se naprofiten una munié daltres
especies de formigues, abelles, vespes, petits mami-
fers i plantes que apareixen associades a aquests pe-
tits ecosistemes. Entre les plantes cal esmentar una
cucurbitacia (Citrullus lanatus), que fa fruits que
contenen molta aigua, i un arbre, Acacia erioloba. Les
dues especies arrelen dins o molt a prop dels cercles.
Alguns animals venen a alimentar-se dels termits,
com geckos, dssos formiguers, guineus, xacals, talps,
aranyes i formigues omnivores. Els ecosistemes cre-
ats pels térmits augmenten molt la biodiversitat en
relacio a la dels llocs veins i fan possible la vida d'una
vegetacié més desenvolupada i no només efimera.

La construccié de ninxol s’hauria de considerar un
factor d’autoorganitzacié que afecta levolucié. Cal
deixar de banda la vella idea d'un ambient subdivi-
dit en ninxols prefixats, cadascun d’aquests ocupat
per lespecie que en aquell moment és més eficag
per a cada ninxol. Els ecolegs ens mirem, apropia-
dament, levolucié com coevolucié que té lloc dins
de xarxes d’interaccié (o sigui, com un fenomen
col-lectiu), xarxes en qué aquestes interaccions ac-
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tuen sobre les taxes de mutacio i de seleccio i que,
molt probablement, imposen la seleccié per la ca-
pacitat devolucionar, sobretot en medis fluctuants.
La construccié de ninxol mostra que veure levolu-
ci6 com variaci6 genetica i seleccié natural és mas-
sa simple (Laland et al., 1996). Sense contradir el
neodarwinisme, tot aixo suggereix que cal ampliar
el focus i considerar alguna cosa més que els gens
ila genetica de poblacions per entendre levolucié.

La construccié de ninxol pot tenir abast planetari.
Laparici6 de loxigen a latmosfera, emes per bacteris,
va suposar una enorme crisi en la historia de la vida
pero va permetre el desenvolupament dorganismes
aerobis. El manteniment de la composici6 atmosferi-
cadela Terra, tan diferent de la de Mart o Venus, amb
una notable estabilitat al llarg d'un parell de milers de
milions d'anys, és obra dels éssers vius i una bona mos-
tra de que la vida no només és objecte de seleccid pel
medi, sind també agent de construccié del media una
escala geologica. Lovelock ha defensat, en nombroses
publicacions, algunes editades en catala i/o castella,
amb el suport de Margulis, lexisténcia de mecanismes
reguladors d’'una fisiologia global planetaria (hipotesi
de Gaia) que controlen no sols la composicié atmos-
ferica sino, fins a cert punt, la temperatura. Lescalfa-
ment global originat per '’home és una altra mostra de
labast global que pot tenir lactivitat dels organismes,
encara que el que observem en aquest cas no és un
mecanisme dautoregulacid, sin6 un risc de canvis au-
toaccelerats que poden posar en perill les formes més
complexes de vida, inclosa la humana.



Eco-Evo

Alguns estudis han esdevingut rapidament
classics de la dinamica ecoevolutiva (eco-evo).
Un dells (Walsh i Post, 2011) s’ha fet sobre el
clupeid anadrom nord-america Alosa pseudo-
arengus. En aquest peix, les poblacions que
queden aillades per embassaments dins el con-
tinent divergeixen en la seva morfologia de les
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que continuen migrant. Com a resultat, la seva
accio depredadora és diferent, i aixo altera la
seleccio sobre el cicle vital, el comportament
i la morfologia de la presa principal, la puga
d’aigua Daphnia spp. Aquests experiments de-
mostren que la divergéncia genetica en un or-
ganisme i els impactes ecologics associats alte-
ren el “paisatge” selectiu i promouen un seguit
de canvis que es propaguen en cascada per la
xarxa trofica, perque els canvis en Daphnia a
la seva vegada tenen efectes en altres especies
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Fig.49. Xarxa de relacions en que intervenen el peix Alosa pseudoarengus i Daphnia sp. entre d'altres especies, segons Walsh i Post.

Redibuixat de Walsh i Post 2011.
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que també se n'alimenten i en les comunitats de
parasits del crustaci i les de fitoplancton i mi-
crobianes de qué s’alimenta la propia Daphnia.

Un altre conjunt dexperiments notables sén els
fets per David N. Reznick i col-laboradors sobre
els famosos peixets habituals en els aquaris tropi-
cals anomenats guppies (Poecilia reticulata) —ve-
geu les diverses publicacions de The Guppy Project,
http://cnas.ucr.edu/guppy/publications.html-,
tant en canals artificials com en habitats naturals.

@

Abans del salt d'aigua, la pressio
predadora és alta. Els guppies es repro-
dueixen seguint l'estrategia de lar.

Després de 30-60 generacions
(11 anys), els guppies transferits es
reprodueixen seguint ['estrategia de lar.

La transferéncia d’individus entre habitats on exis-
teixen diferents pressions de depredacié (vegeu la
figura 50: els dos ambients sén abans i després del
salt daigua), amb un seguiment durant onze anys,
ha permes observar canvis en els cicles de vida i en
els caracters que es relacionen amb la seleccio /K,
com ¢és el cas de lesfor¢ reproductiu. En els canals
artificials sha constatat que aquests canvis son ge-
netics. Aix0 demostra que les poblacions poden
evolucionar en escales temporals congruents amb
el canvi ambiental, o sigui for¢a rapidament.

@

Després del salt d'aigua, la pressio
predadora és baixa. Els guppies es repro-
dueixen seguint l'estratégia de la k.

®

Transferéncia
d'individus de la

% part baixa a la part
alta del riu.

Fig.50. Divergéncia evolutiva entre poblacions de Poecilia reticulata sotmeses a diferents pressions selectives, segons els resul-

tats de The Guppy Project.
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En estudis fets sobre sistemes depredador-presa de
rotifers i algues (Yoshida et al., 2007) sha pogut veure
que les oscillacions demografiques presenten desfa-
saments que son originats per canvis evolutius rapids.

Lacci6 humana esta alterant amplies zones
decosistemes madurs. En els boscos plujosos
propers a la costa meridional brasilera, un estu-
di recent (Galetti et al., 2013) ha demostrat que
lextincié docells dispersors de llavors grans,
associada a la fragmentacié dels ecosistemes,
esta provocant canvis evolutius també molt ra-
pids en el sentit d'una reduccié de la mida de les
llavors de la palmera Euterpe edulis, una espe-
cie considerada clau de lecosistema. Els ocells
frugivors dispersors inclouen diversos tucans,
una mena de gall d’indi (Penelope superciliaris),
un ocell campana (Procnias nudicollis) i un tord
(Turdus albicollis). La desaparicio d’aquesta
fauna provoca una rapida evolucid cap a la re-
ducci6 de mida dels fruits de la palmera, que es
tradueix en una disminuci6 del reclutament de
nous individus per debilitament de les plantu-
les noves, més mortalitat, etc.; tot aixo sagreuja
amb l'aridificacié del clima.

També s’ha pogut veure que, en alguns sistemes com
els de Prochlorococcus estudiats per Chisholm i el seu
equip (Sullivan et al., 2008), els virus i els seus hostes
bacterians intercanvien gens repetidament, formant
un “banc” de diversitat genética col-lectiu. En situa-
cions com aquesta, cal ampliar el focus sobre el sis-

tema del genoma a una veritable xarxa d’intercanvi
de gens entre bacteris i virus. Es possible que la xarxa
sencera formi un conjunt sotmes a seleccio.

Un tema que actualment preocupa molt del can-
vi ambiental és el dels efectes que l'acidificacid
dels oceans per I'increment del dioxid de carbo-
ni a l'atmosfera pugui tenir sobre els organismes.
Pespeni et al., (2013) han fet experiments amb
larves procedents de set poblacions d’una garota,
Strongylocentrotus purpuratus. Els adults van ser
cultivats en condicions realistes, segons els mo-
dels, de concentracions de CO, futures. Les larves
no van presentar massa resposta en la seva morfo-
logia i desenvolupament a les elevades concentra-
cions de CO,, pero es van estudiar 19.493 loci i es
van trobar canvis al-lelics que afectaven a 40 clas-
ses diferents de proteines relacionades amb cente-
nars de loci, especialment en gens relacionats amb
la biomineralitzacié, el metabolisme dels lipids
i 'homeostasi idnica, que sén gens actius en la
construccid de lesquelet i que interactuen amb la
regulacié del pH. Aquesta variacié genética molt
poc expressada podria ser, segons els autors, un
reservori de resiliéncia pels canvis futurs.

El tema de les espécies enginyeres no és en abso-
lut anecdotic, perque aquestes espécies poden ma-
negar una quantitat especialment important de
lenergia disponible dins Iecosistema. Hem explicat
en altres llocs (Terradas, 2006; Terradas i Penue-
las, 2012) que la nocio, tan repetida en els llibres
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elementals decologia, de piramide trofica, amb els
productors primaris a la base i un lle, una aguila
o algun altre gran depredador al cim, no és massa
encertada. Per comengar, seria més logic invertir la
piramide, ja que cada cop queda menys energia. I
després, sense negar el paper important que tenen
els grans depredadors sobre el conjunt del sistema,
caldria posar de manifest que solen ser més impor-
tants altres elements, en especial organismes socials
enginyers que son generalistes, és a dir que mengen
en diferents nivells de la piramide. Els humans i els
insectes socials en son exemples, i sovint dominen
els seus ecosistemes superant en biomassa els altres
animals. La capacitat per aprofitar tipus daliments
molt diversos millora amb la vida social i amb el
desenvolupament d’una gran varietat de comporta-
ments (i per tant d’habilitats intel-lectuals), o sigui
que vida social i intel-ligéncia poden ser el resultat
d’una constant selecci6 en favor de diversificar I'is
de recursos que, un a un, no sén molt abundants.
Els treballs de l'investigador del CREAF Daniel
Sol i col-laboradors han demostrat que la mida del
cervell en proporcio a la del cos prediu la capaci-
tat de les especies d’aus i mamifers per introduir-se
en ambients nous (Sol 2009; Sol et al., 2005, 2008,
2012) i ser invasors dexit, fet que va lligat a la capa-
citat per aprofitar recursos molt diversos.

Plantejar aixi les coses seria convenient per situar
els humans en el context ecologic i evolutiu apropi-
at al desenvolupament de societats complexes i de
capacitats de comunicacié i intel-ligéncia elevades.
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De tota manera, més que com unes piramides,
les relacions ecologiques s’han de visualitzar com
unes xarxes molt complexes. Els estudis teorics so-
bre dinamica de xarxes han adquirit una impor-
tancia creixent en ecologia, tant a I'hora de consi-
derar els fluxos denergia com a 'hora destudiar les
relacions mutualistes entre plantes i pol-linitzadors
o altres sistemes en que es troben molts elements
en interaccid. Jordi Bascompte, investigador del
CSIC a I'Estacié Experimental de Donana, a Sevi-
lla, és un dels més destacats impulsors d’aquesta li-
nia de treball sobre xarxes (vegeu Bascompte i Lu-
que, 2011). Sembla que les xarxes mutualistes (p.
e., plantes i pol-linitzadors o dispersors de llavors)
i les antagonistes (xarxes de preses, depredadors i
competidors) tenen organitzacions diferents. En
les xarxes mutualistes, sobserva que existeixen
grups despécies que mostren un grau d’interac-
ci6 més fort, que solen ser plantes i animals ge-
neralistes, encaixats com a nuclis a l'interior de la
xarxa total (i aix0 es pot repetir en una estructu-
ra de nines russes), i que aquests nuclis s6n més
resistents a la perdua d’alguna interaccié. Aquests
nuclis coevolutius poden determinar levolucio del
conjunt. Els especialistes d'un dels grups (plantes
o pol-linitzadors) interactuen sobretot amb els ge-
neralistes de laltre, que son més estables. Les in-
teraccions son febles i asimetriques: si una planta
depén molt d’'un animal, aquest no depén gaire de
la planta i viceversa. A més, les especies que son
parentes filogeneticament solen interaccionar amb
el mateix conjunt despecies.



Lorganitzacié encaixada fa la xarxa més re-
sistent, perd0 una pertorbacié forta pot fer
que lextincio afecti en allau a espécies paren-
tes, per la seva posicié similar dins la xarxa.
Aquest punt pot ser rellevant per entendre els
processos de variacions taxonomiques sobta-
des. D’altra banda, les caracteristiques d’'una
espécie d’un dels grups afavoreixen la conver-
géncia en caracters complementaris despeécies
de l'altre grup (una planta amb corol-la llarga
fa que es produeixi una seleccid en favor d’in-
sectes de trompa llarga de diferents especies).
D’una banda, les especies que pol-linitzen la
mateixa planta competeixen per el mateix re-
curs pero, daltra banda, contribueixen a afa-
vorir 'abundancia de la planta i aixo dismi-
nueix la competéncia, de manera que aquesta
mena destructures associatives permeten ele-
vades diversitats. Plantes amb flors i insectes
son dos grups amb molta diversitat. En canvi,
si una interaccié es fa molt forta, la diversitat
pot disminuir.

Les xarxes antagonistes serien menys cohesives
que les mutualistes. Sembla que estan constitu-
ides per grups despecies que interaccionen en
un procés coevolutiu del tipus carrera d’arma-
ments (o model de Tom i Jerry), pero els dife-
rents grups estan forga aillats els uns dels altres.
Aixo no vol dir que no hi pugui haver, en al-
guns casos, estructures encaixades. Aquest és
un tema que encara té molt de cami per correr.

Evolucid i successio ecologica:
les idees de R. Margalef

Crec que, en un llibre sobre evolucié fet per un
ecoleg catala, no hi pot mancar una revisi6 sobre
les idees de Ramon Margalef en relacié a aquest
tema, que s6n molt originals i potser no han re-
but tota l'atencié que caldria. Margalef fou un
veritable naturalista, en el sentit en que ho han
estat Darwin, G. E. Hutchinson o E. O. Wilson.
Considerava totes les manifestacions de la natura
amb una curiositat inesgotable. Aixo li proporci-
ona un immens bagatge de coneixements trets de
lobservacio i el treball de camp, sobretot en lim-
nologia i ecologia marina, pero també en alguns
grups dorganismes terrestres, que completava
amb experiments i models. A 'hora, mirava sem-
pre de recorrer el cami entre allo que és particular
i aparentment anecdotic i el que és general: era un
teoritzador, interessat per la fisica, la quimica, la
teoria de la informacié o la de jocs.

Margalef va comengar a publicar, en revistes
d’aqui, l'any que jo vaig néixer, el 1943. Es va in-
teressar aviat per levolucio, i, tot i que va tocar as-
pectes diversos, en les seves propostes teoriques
quasi sempre la va relacionar amb la successid
ecologica. Lany 1958 ja va fer una comunicacio6
en el Quinzé Congrés de Zoologia, a Londres, que
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va passar desapercebuda i que recupera deu anys
després en el seu Perspectives in Ecological Theory
que va publicar a Princeton. En els seus treballs
s’hi troben molts comentaris interessants sobre
diversos aspectes evolutius, perdo també alguna
cosa més. Margalef va esbossar (en contacte amb
els germans Odum i altres ecolegs
destacats de les decades de 1950-
70) una teoria de les relacions
entre evolucid i ecologia que crec
que ha estat poc explorada poste-
riorment, segurament a causa del
canvi de paradigma que es produi
en ecologia als inicis de 1980 en
una direccié més reduccionista.

El fet és que avui tenim un volum
molt considerable de treballs que

que sautoorganitzaven millor. En aquests acobla-
ments, part de lenergia dels primers alimentava el
funcionament dels segons, com en la relacié en-
tre el sistema digestiu i el nervids, entre la presa
i el depredador o entre les societats poc desenvo-
lupades i les riques. Aquests sistemes acoblats no

J

es basaven solament en els fluxos
metabolics denergia i materials:
shi produia també un aprofita-
ment de fluxos exosomatics (com
laigua evapotranspirada que puja
nutrients a les fulles o com els
combustibles que els humans fan
servir per desplacar-se o desplagar
materials), i la generacié darte-
factes exosomatics (des dels caus
i nius a les autopistes, els ordina-
dors o les protesis). Margalef deia

relacionen ecologia i evolucié des
de molts punts de vista, pero pa-
tim una clara mancanca de teo-
ria unificadora. Potser valdria la
pena reconsiderar lesfor¢ teoric
de Margalef i explorar-ne a fons les possibilitats.
Es facil descobrir que no poques de les seves idees
son encara d’'indubtable actualitat.

Margalef partia d’'un gran interés per la termo-
dinamica. Veia lorganitzacié de la complexitat
biologica i ecologica regida per lestabliment de
connexions o acoblaments entre sistemes més
dissipatius i d'altres més eficients i conservatius
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Fig.51. Ramon Margalef, el gran
mestre catala de l'ecologia. Foto:
Departament d’Ecologia de la UB (©
FU via www.ub.edu).

que qualsevol dissipacié denergia
deixa rere seu un augment d’infor-
macio. Aixo sacosta a una formu-
lacié que ha estat considerada per
alguns com la “quarta llei” de la
Termodinamica: en tot procés real és impossible
dissipar una quantitat denergia en un temps finit
sense crear cap estructura, ni que sigui efimera.

Margalef (1962) cerca una connexié entre aques-
tes idees i les de la teoria de sistemes generals de
von Bertalanfty. Presentava levolucié com acu-
mulacié d’informaci6 i historia i parlava de cir-
cuits recurrents que permeten la persisténcia de la



informacio en els sistemes dissipatius: deia que se
superposen nous subsistemes amb més informa-
ci6 que “esclavitzen” els anteriors. Afegir un ni-
vell trofic superior a un sistema suposa, en efecte,
“rejovenir” o accelerar els nivells inferiors, explo-
tats pel nou. El sistema esdevé, en conjunt, més
estable. Apareix aqui una visi6 jerarquitzada de la
construccid de la complexitat ecologica.

Establertes les bases d’una organitzacié jerarqui-
ca de la complexitat a partir de la termodinamica,
Margalef s'interrogava sobre la diversitat prodigi-
osa de la natura i de com apareixia en les diferents
comunitats, és a dir, en els diferents tipus deco-
sistemes. També aqui la termodinamica i la teoria
de la informacié podien aportar alguna cosa. La
diversitat es relacionava amb la complexitat i el
grau dorganitzacid, i aixo implicava lordre o len-
tropia. En aquesta linia, Margalef va proposar una
mesura de la diversitat que emprava la formula de
Brillouin per lentropia, equivalent a la de Shan-
non per la informacid. Pero, a més de trobar una
mesura apropiada de la diversitat, el que Marga-
lef volia era entendre les relacions entre sistemes
menys i més diversos, perque aixo lligava amb el
que hem dit abans de com sorganitza la comple-
xitat amb acoblaments entre sistemes més dissi-
patius i d’altres més autoorganitzatius. De manera
regular, els primers presentaven menys diversitat,
amb una distribucié d’abundancies de les especies
molt desigual, i els segons més diversitat i distri-
buci6 d'abundancies més equilibrada.

;1 com eren les espécies en els dos tipus de siste-
mes? Eugene Odum i Margalef van elaborar tau-
les d’atributs que altres autors van completar en
diferents aspectes. Assenyalaven diferéncies en la
durada de la vida (més curta i més llarga respec-
tivament), la mida del cos, la produccié de des-
cendents, lesperanga de vida daquests, etc. Tam-
bé observaven diferéncies entre els dos tipus de
sistemes considerats en conjunt mitjangant para-
metres macroscopics com les produccions bruta i
neta, la respiraci6 o la relacié produccid/biomas-
sa. Margalef va explicar en un grafic conegut, com
el mandala del plancton, els canvis en les especies
dominants que es produeixen durant els proces-
sos de successio en els llacs d’aigiies temperades
al llarg de l'any. Els atributs de les espécies domi-
nants en cada fase es relacionen amb un gradient
pertorbacid-estabilitat d'aquest medi.

Per tant, les condicions del medi i les seves va-
riacions temporals locals no informen solament
de les caracteristiques de les espécies, sind fins
i tot de la seva manera devolucionar (seleccio
r-K). Sobre la base del comportament poblaci-
onal en ecosistemes dels dos tipus, un més dis-
sipatiu i l'altre més autoorganitzatiu, es podia
advertir que en els primers les espécies estaven
sotmeses a una seleccid de tipus r i els segons a
una de tipus K. Aquest fou un aspecte al qual
Margalef dedica molta atencid. Encara avui el
tema de les seleccions de tipus r i K apareix en
treballs molt importants deco-evo.
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A principis de la decada de 1960, i segurament
abans, Margalef (1962a, 1962b) ja havia relacionat
els dos tipus de sistemes de que estem parlant amb
els extrems d’'un procés de successio. Totes les suc-
cessions avancen cap a la minima dissipaci6 dener-
gia possible. Les pressions de seleccié associades a
la successioé presenten la tendencia general a reduir
el flux denergia i a augmentar la complicacié i I'ho-
meostasi (Margalef, 1974). En general, augmenten
les propietats de la maduresa, entre altres, les que
tenen a veure amb relacions molt complicades i
subtils entre especies (cripsis, mimetisme, etc.).

Per descomptat, les successions no sén eternes i, de
tant en tant, sacaben o es produeix un reinici catas-
trofic: es torna a un punt anterior en que existeix més
dissipaci6 denergia i predomina la seleccié de tipus r.

I aqui Margalef introdui una idea clau, la de 'adhe-
rencia entre els processos de successio i devolucio.
Levolucid és sempre coevolucio, i sempre té lloc
en el marc decosistemes, perd aquests ecosistemes
sén dinamics, estan en constant canvi successional
(endavant, en un procés lent de construccio, o en-
darrere, en una regressié sovint sobtada). Llavors,
el canvi successional empeny o xucla levolucié de
les espeécies (1968, 1997). Margalef parlava d’un
mecanisme vis a fergo, una mena de cinta trans-
portadora de la successié que introdueix certa di-
reccionalitat a levolucid: aixo explica que diferents
linies filogenetiques progressin en paral-lel, encara
que a ritmes diversos. Margalef aqui va parlar in-
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icialment d'una mena dortogenia, encara que tot
seguit va reconeixer que potser era millor no em-
prar aquest terme, i de fet el deixa de banda en les
seves publicacions posteriors. Calia evitar la confu-
si6 amb el finalisme. En efecte, no es tracta que les
especies segueixin una mena de programa dirigit
a uns objectius finals, sind que el teatre ecologic,
canviant en una direccid, arrossega fins a cert punt
i orienta levolucio de les espécies. Lorienta, perd no
la determina totalment.

Les espécies poden saltar d'uns ecosistemes a al-
tres si les condicions no els sén prou favorables, i
mantenir-se en estadis successionals inicials en lloc
‘dadaptar-se” a condicions més madures. Pero si es
mantenen en la cinta transportadora de la succes-
sid, i en un medi constant, mostren una tendencia
ineludible perque la plasticitat del desenvolupa-
ment davant el medi disminueixi i es produeix una
canalitzacié cap a l'autoregulacié del desenvolupa-
ment, cap a una ontogenesi més determinada i una
fenogenesi que perd sentit adaptatiu. Les possibi-
litats evolutives es tanquen i només sen pot sortir
per neotenia i algun altre mecanisme més rar. Els
ambients heterogenis afavoreixen la plasticitat en
especies petites i de vida curta.

A partir daquest plantejament, Margalef reinterpreta-
va la teoria dels equilibris puntuats dient que el canvi
evolutiu significatiu es produeix sobretot en coin-
cidéencia amb esdeveniments majors de lespeciacio
per ramificacié —que estarien més propers als estadis



inicials de la successions ecologiques- i esta, en canvi,
molt menys lligat als productes evolutius dels estadis
avangats de la successio (crec que, amb encert, evita-
va el debat entre microevolucid i macroevolucio). Els
medis fluctuants o que han patit canvis importants
recents podrien ser oportunitats per a levolucio, i les
innovacions es propagarien cap els llocs més estables.
En aquests, es veu una tendencia a allargar la durada
de la vida i a augmentar la mida del cos, amb modifi-
cacions només de detall, despecialitzacio, mentre que
lespeciaci6 per ramificaci6 es donaria més en situaci-
ons comparables als primers estadis successionals.

Potser val la pena observar que Margalef situava
lacci6 selectiva no tant en l'individu ni, per des-
comptat, en els gens, sind en la poblaci6 i, final-
ment, en lespecie: en la historia de lespecie “es fan
sumables”, deia, els actes de seleccid realitzats en
diferents moments i llocs (Margalef, 1962a).

En suma, per a Margalef les propietats de leco-
sistema depenen dels organismes que el compo-
nen, pero levolucié d’aquests esta controlada per
un procés dautoorganitzacio. Aixi, apuntava cap
a un procés multinivell complex en lecosistema
sencer, un plantejament molt poc ortodox per a
Iépoca, i encara avui. En sistemes més madurs,
trobem una taxa de renovacié més lenta i un incre-
ment de la interdependencia (intercanvi de subs-
tancies ectocrines, espécies més estenofagues, pas
des de lalimentacio per filtrat no selectiu cap a la
captura selectiva, etc.).

Maynard-Smith reclamava una teoria dels ecosiste-
mes en que les especies evolucionin per seleccié na-
tural. Margalef no hi estava dacord. Deia: és clar que
evolucionen per seleccio natural, pero el context de-
fineix qui passara la prova. I el context canvia al llarg
del procés historic de la successio. El que proposava és
posar la successio en el centre de la reflexié ecologico-
evolutiva, posar Iaccent en el teatre ecologic hutchin-
sonia, pero considerant, com ja hem explicat, que
aquest no és un marc fixat sind dinamic, perque esta
en constant procés autoorganitzatiu. No son només
les espécies les que sautoorganitzen evolucionant, ho
fan en un marc que és també autoorganitzatiu i que
imposa orientacions i restriccions a les espécies.

Pensava que la complexitat ecoldgica no es genera
naturalment per seleccid, tal i com saplica aquest
concepte a les especies, pero aquesta i el retard en
la taxa de renovacio i altres propietats que salteren
de manera sistematica en el curs de la successio,
estableixen lentorn anisotropic dins del qual juga
levolucié. La regularitat més important és lalter-
nanga entre periodes de canvi rapid, catastrofics, i
periodes de canvi lent, constructius. De pertorbaci-
ons sen produeixen de tota mida, i hi trobava una
regularitat que, un cop explicada, sembla evident:
les més petites sén molt freqiients, les molt grosses
cada cop més rares (Margalef, 1986), o sigui que en
lespectre de pertorbacions la freqiiéncia es correla-
ciona inversament amb la seva magnitud o intensi-
tat. El Big Bang es pot considerar una pertorbacid
enorme i Unica en el nostre univers. Les pertorba-
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cions molt grans (caigudes de meteorits, episodis
de molta activitat volcanica, alliberament sobtat
de gasos del fons del mar, per exemple) han pro-
vocat grans extincions, perod son fenomens massa
rars i les especies no poden evolucionar per defen-
sar-sen. En canvi, les pertorbacions que tenen lloc
amb freqiiéncies de lordre de l'any o del dia si que
actuen selectivament i generen respostes adapta-
tives. En tot cas, “el procés constructiu és lent, en
canvi no és possible desmuntar el que s’ha construit
de manera pausada” (Margalef, 1997).

La posicié de 'home dins la natura interessava molt
Margalef. Chome té un efecte “rejovenidor’, és a
dir, provoca una regressié del conjunt de la biosfera
(com passa quan safegeix un nivell trofic superior
en un ecosistema). El 1973 va escriure un capitol per
a un llibre editat per Sioli a Friburg sobre la teoria
ecologica ila prediccid en lestudi de la interaccié en-
tre ’home i la resta de la biosfera, que reincidia en
aquest tema i el tractava amb més extensid. Comen-
cava tractant el lloc de 'home en la teoria ecologica.
Naturalment, la postura de Margalef no era antropo-
céntrica. Destacava tot seguit que 'home modern fa
un us enorme denergia no alimentaria i que cal par-
lar d'un metabolisme extern o cultural, pero també
insistia en queé I'exometabolisme es troba en tots els
altres organismes en menor o major mesura.

El tema de lexometabolisme duia a la importan-
cia del transport horitzontal, la tendéncia huma-
na a agregar-se en ciutats i els efectes del retorn
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en forma de contaminants. Margalef sendinsa en
les conseqiiéncies politiques i economiques de
lincrement del metabolisme total (més poblaci6
i més consum denergia per capita) i compara pa-
isos desenvolupats amb paisos pobres. Els seus
plantejaments sobre metabolisme intern i extern
son il-luminadors i prou coneguts, i també ho sén
els que va fer sobre la importancia de la diversitat.

Margalef no estava d’acord amb els planteja-
ments ortodoxos. Pensava que els models de
que es disposava per a la dinamica de poblaci-
ons no podien donar compte d’aquestes com-
plexitats. Lortodoxia neodarwiniana no li resul-
tava satisfactoria, encara que reconeixia que li
costava imaginar una aproximacié logica molt
més oberta (Margalef, 1997). Probablement, li
hauria agradat el plantejament de Goldenfeld
i Woese (2011), segons el qual l'evolucié és un
procés en que les regles canvien en funcié de
lestat i la historia del sistema, és a dir, que és
autoreferencial, i que aquesta mena de proces-
sos encara no han estat estudiats per la fisica.
Li hauria agradat perque, en el fons, era el seu
plantejament des de feia décades.

Un dels intents que va fer dobrir la perspectiva
de levolucié més enlla de la genetica va ser fixar-
se en com es vehicula la informaci6 cap el futur.
Margalef parlava de tres canals d’informacio: el
genetic, lecologic i el comportamental (on in-
cloia la cultura). També aixo era una anticipacié



a la proposta de Jablonka i Lamb de 2005 de qua-
tre dimensions en levolucio. Elles parlen de qua-
tre tipus d’herencia, la genética, lepigenética, la
comportamental (cada generacié modifica amb
el seu comportament el medi i aquestes modi-
ficacions les hereten les generacions segiients)
i simbolica (en esséncia, cultural). La proposta
de Jablonka i Lamb introdueix lepigenética, de
la qual Margalef no va arribar a coneixer-ne el
boom, perd oblida lamentablement I'heréncia
ecologica. Aquesta és una bona prova que el pen-
sament evolutiu modern no ha assimilat encara
del tot el punt de vista ecologic, perd penso que,
quan ho faci, haura d’incorporar necessariament
la idea de la connexi6 entre dinamica evolutiva i
successional i que les anticipacions de Margalef
es mostraran, un cop més, utils.

Els experiments que he comentat sobre els
guppies i altres espécies posen de manifest
canvis evolutius en els “atributs successionals”
que sOn quasi sincronics amb els canvis ambi-
entals, un fet que ha trigat a ser generalment
admes. Es creia que l'evolucio requeria una es-
cala de temps sempre molt més llarga que la
de la successio i slignoraven els casos freqiients
en qué no és aixi. Aixo refor¢a I'interes de les
idees de Margalef i, en particular, la proposta
que va fer d’aprofitar les alteracions produides
en el medi per l'accié humana, com la cons-
trucci6é d’infraestructures, per analitzar-ne les
conseqiiéncies ecoevolutives.

Noves troballes de diversitat

Al llarg de les darreres décades shan produit
molts descobriments dorganismes i ecosistemes
sencers amb formes de vida peculiars. Aixo obre
nous camps a la recerca evolutiva. En s6n exem-
ples els sistemes de les surgencies oceaniques ba-
sats en la quimica dels sulfurs, els de plataformes
submarines dependents del meta, els ecosistemes
d’'ambients extrems, les carcasses de cetacis en des-
composicio, els ecosistemes bentonics antartics
dependents de les algues que creixen en la base
del glag superficial, lenorme quantitat de procari-
otes amb clorofil-la que fan el 30% de la produc-
ci6é primaria dels oceans (Prochlorococcus) en les
aigiies lliures marines, descoberta en primer lloc
el 1988 per Sally Chisholm, premi Ramon Mar-
galef el 2013, i, el darrer d'aquests descobriments,
de moment, els anomenats Picozous, eucariotes
molt menuts, de 2-3 um, que sén dominants en
els ecosistemes aquatics. Ja es coneixia lexistencia
de quantitats immenses de picoeucariotes des de
2001, un grup dels quals, trobat el 2007 i anome-
nat picobilifits, es caracteritzen per tenir ficobilina,
pero es creia que eren fotosintetitzadors. Aquest
grup es calculava que podia representar el 30% de
la biomassa planctonica en aigiies tropicals super-
ficials. També se'n trobaven evidencies en altres
oceans. El cert és que no tenen cloroplasts i que
semblen ser heterotrofs.
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1 um

Fig.52. Picomonas judraskeda. A) Microscopia de contrast dife-
rencial; B) Fluorescéncia i contrast de fase superposats: Nucli (en
blau) i mitocondri (en vermell); C) Imatge SEM; D) Seccié longitudi-
nal de la cél-lula en el pla dels flagels, vist des de l'esquerra de la
cel-lula; E) Reconstruccid de la cél-lula en un model 3D. AF = Flagel
anterior, AP = Part anterior de la cél-lula, Cl = Fenedura que separa
les parts anterior i posterior de la cél-lula, G = Aparell de Golgi, M
= Mitocondri, MB = Microcods, N= Nucli, P = Cos digestiu posterior,
PF = Flagel posterior, PP = Part posterior de la cél-lula, tr1 = Regid
proximal de transicid al flagel, tr2 = Regié distal de transici6 al fla-
gel,V = Cisterna vacuolar. Imatges: Ramkumar Seenivasan, Nicole
Sausen, Linda K. Medlin i Michael Melkonian - doi:10.1371/journal.
pone.0059565. PLoS ONE (CC BY 2.5 via Wikimedia Commons).
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Els picoeucariotes no es podien cultivar, pero es te-
nia una idea de la seva diversitat gracies a I'is de la
metagenomica o la metatranscriptomica. El primer
daquests organismes que s’ha pogut finalment culti-
var és Picomonas judraskeda, que es mou d'una mane-
ra molt peculiar (un salt endavant, seguit d'un arros-
segament i un progrés rapid amb dos flagels) i menja
col-loides en particules de <120 ny, i no bacteris.

Viu a la mar del Nord, en zones litorals superficials,
i esta format per una cél-lula dividida en dues parts
practicament hemisferiques, amb laparell alimentari
(vacuols i vesicules) en una i el nucli, el mitocondri
(Unic) i els aparells de locomoci6 en laltra (Seeniva-
san et al., 2013). Les dues parts estan separades per
un gran vacuol cisterna. Els autors han definit amb
aquesta especie un nou phylum.

Les caracteristiques dels ecosistemes que viuen a
poca fondaria sota el banc de gel antartic sén si-
milars a les que tenien molts ecosistemes bentonics
eocenics arreu fins fa uns 33 milions danys, en els
inicis de loligoce. La seva persisténcia és probable-
ment conseqiiencia de la formacié del gran corrent
que envolta lAntartida i el fort refredament, que
haurien mantingut isolats aquests ecosistemes ara
excepcionals (J. M. Gili, com. pers.). Els descobri-
ments de nous ecosistemes no alteren les teories
evolutives. Tanmateix, cadascun d’aquests ofereix
noves possibilitats de recerca per posar-les a prova
iamplien el potencial per establir filogénies que ens
ajudin a entendre els processos evolutius.



13. Evolucid biologica i cultural

Ampliar la visio de Uevolucio

Tots els paradigmes que dominen en un determinat
tema cientific son alhora una manera destructurar
les idees i orientar la recerca i, inevitablement, una
barrera a lentrada de noves idees. El neodarwinisme
no és una excepcio. Ha fet contribucions essencials
al progrés de la comprensio dels processos evolutius,
pero ha mirat amb molta desconfianga els resultats
que semblaven no ajustar-se bé a la teoria. El gran
retard amb queé es van acceptar les aportacions de
Barbara McClintock o de Lynn Margulis sén exem-
ples daquest efecte (i no sé si és casual que fossin do-
nes les autores o aixo també va ser una barrera afe-
gida). Lortodoxia és una guia, perd també un fre. No
és especialment positiu que tothom vulgui rebentar
el paradigma, pero tampoc que se’l defensi dogma-
ticament, rebutjant dentrada tota aparent desviacio.
I totes dues coses han estat passant (i ja dic que era
inevitable) en els debats sobre qiiestions que afecten
la manera dentendre levolucio.

En la seva continua polémica amb els neodarwi-
nians, Margulis desplagava el protagonisme del
genoma als organismes i de la relacié depredador-

presa al mutualisme i la cooperacié. Es indubtable
que existia un rerefons ideologic, i que Margulis
considerava reaccionaris i reduccionistes els seus
rivals neodarwinians, i va seguir en lluita amb ells
fins al final. Aquests, al seu torn, van considerar
de manera molt despectiva les propostes de Mar-
gulis, que va tenir moltes dificultats per publicar
el seu treball sobre lorigen de la cel-lula eucariota
(rebutjat preéviament per setze revistes) i el seu
primer llibre. Fins i tot un cop consensuada la
teoria endosimbiotica serial, va continuar essent
vista amb molta desconfianga per nombrosos de-
fensors de lortodoxia, i la immensa importancia
d’aquesta teoria no és en molts casos prou desta-
cada en llibres i revisions.

Per descomptat, els neodarwinians poden argu-
mentar que moltes espécies han evolucionat sense
que hagi intervingut cap procés de simbiosi, al-
menys en teoria. Pero el que anem veient és que
la simbiosi és quasi ubiqua, i que altres processos,
com la transferéncia horitzontal de gens o el para-
sitisme, també, de manera molt freqiient, donen
lloc a incorporacions en els genomes dels hostes,
de manera que la mutacié i altes canvis endogens
no son ni de bon tros les uniques fonts d’'innova-
cié. No em sembla logic que els tractats evolutius
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negligeixin la importancia de la simbiosi, que pot
haver estat decisiva en algunes grans transicions
evolutives. Es un exemple de com l'ortodoxia pot
resultar una ceguesa parcial.

Jo proposaria veure levoluci6, d'una manera gene-
ral, com un procés de canvi de la materia (Terra-
das, 2006). Inicialment, aquest procés esta domi-
nat per processos d’incorporacié o desintegracio
(particules, atoms, molécules). Després, levolucio
biologica es produeix en diversos nivells, en un
context ecologic de xarxes d’interaccio, en que
es produeixen canvis ambientals imposats des de
fora de lecosistema en forma de pertorbacions de
mida i durada molt variables, les grans poc fre-
qiients, les petites molt, i també modificacions de
I'ambient generades pels propis organismes (cons-
truccié de ninxols). Els mecanismes innovadors
no es basen solament en els canvis espontanis o
induits en el DNA, sin6 també en multiples for-
mes d’incorporacié i interaccié en un genoma que
és complex, jerarquic i modular, format per peces
que interactuen no sense conflictes, ja que poden
tenir “interessos” diferents, i que existeix en un
entorn cel-lular amb el qual també interactua, i en
un entorn ecosistémic. En la interaccié amb aquest
entorn, hi poden haver transferéncies geniques
(fet que devia ser molt més freqiient en levolucio
precel-lular perd que mai ha desaparegut del tot, i
aqui la importancia dels virus és considerable), aixi
com agents mutagens i efectes damunt les condici-
ons de l'ambient cel-lular, lepigenética, etc.
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La idea del gen com una particula elemental en
lestructura del genoma, que codifica per una
proteina especifica sha abandonat. Aquesta visio
atomista del gen és falsa. El genoma té molts ele-
ments genétics mobils, més o menys integrats, i
els gens son sistemes complexos que estan condi-
cionats per senyals que arriben des del seu entorn
cel-lular i ecologic i des de gens no necessariament
contigus. Sobre aixo, Gould (2001, citat per Gol-
denfeld i Woese) va escriure:

El col-lapse de la doctrina dun gen — una
proteina, i de la unidireccionalitat causal des
dels codis de bases al tot elaborat, marquen
el fracas del reduccionisme per explicar el
sistema complex de la biologia. La clau de

la complexitat no sén més gens siné més
combinacions i interaccions generades per
menys unitats de codi...

Aixo darrer esta confirmat per lobservacié que el
nombre de gens codificants creix poc, i en canvi una
part creixent del genoma té funcions reguladores, a les
quals safegeixen les de lepigenoma. Els estudis sobre
el desenvolupament i el funcionament de la cel-lula
mostren que existeixen una serie de codis superpo-
sats, dels quals el geneétic és el primer, més basic, pero
que els altres també intervenen de manera decisiva.

El tema de la unidireccionalitat es refereix al “dogma
central’, que no ha estat desmentit. Tot i aixi, la for-
mulacié de Gould és encertada si en lloc de pensar



estrictament en les seqiiencies, com Crick, acceptem
que els codis de bases modelen les proteines pero que
laccié del DNA esta sotmesa a moltes regulacions des
daaltres molécules, encara que no nalterin les seqiien-
cies. El genoma és un sistema d'interaccid, més rigida-
ment estructurat que un ecosistema, sens dubte, pero
on segueixen essent possibles les sorpreses, no només
per “errors” sind per un cert grau intern dautonomia
deles parts i per les respostes inesperades que aquestes
poden donar a alteracions del medi cel-lular o extern.
També encerta Gould, al meu entendre, en posar lac-
cent sobre el terme interacci6 com va fer abans Mayr
(vegeu Gould, 2004). Cal considerar, a més, el fet que
el genoma, el transcriptoma, el proteoma i lepigeno-
ma contenen una variabilitat amagada, no expressa-
da, a la qual es pot recorrer quan les condicions am-
bientals ho facin avantatjos, sense necessitat desperar
innovacions: existeixen recursos per fer front a canvis
rapids. A més, en levoluci6 tal i com la descric, com
un procés que afecta a la mateéria i la vida, intervenen
herencies no genétiques.

Heréncies de diversos tipus

Les innovacions sén objecte de seleccid, pero
I'herencia no és exclusivament genetica, és també
epigenética, comportamental, ecologica i cultural

Fig.53. Eva Jablonka. Foto: Association for Contextual Behavioral
Science, ACBS (© FU via www.contextualscience.org).

(hi afegeixo lecologica, derivada de la construc-
cié de ninxol, a les considerades per Jablonka i
Lamb, 2005). La “cooperacié” és anterior a la vida
pluricellular i a la vida social. Vaidya et al., (2012)
han demostrat que fragments de RNA poden formar
hipercicles catalitics cooperatius i autoreproductius,
que evolucionen amb exit enfront dels hipercicles no
cooperatius. La cooperaci6 entre molécules petites
de RNA conduiria a la formacié de RNA més llargs
i complexos. Aixo implicaria que és possible que,
abans de lexistencia de les cel-lules, en els origens del
metabolisme en ambients confinats, existissin “coo-

peracio’ i selecci6 de grup.
Posteriorment, va venir levolucio del sistema d’he-

réncia biologica (primer, 'RNA, probablement evo-
lucionat a partir de molécules amb capacitat per
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reproduir-se en aigua, i segurament associat a prote-
ines primitives, després el DNA codificador —sembla
que I'RNA i el DNA només funcionen dins les cel-
lules, i per tant devien apareixer després daquestes
o d’alguna mena de protocel-lules—, després el DNA
regulador i més tard lepigenoma, molt desenvolupat
a partir de laparicié dels eucariotes). El DNA té el
codi per construir les proteines i, al seu torn, '/RNA
segueix interactuant amb aquest, com deu haver fet
des que van comengar a coexistir, de maneres for-
¢a més complicades que no es creia fa un parell de
décades. Mentrestant es produien incorporacions
de gens aliens i processos de simbiosi i coevolucio.
En tot cas, es va produir evolucié quimica abans del
DNA i no sabem si també biologica, encara que és
molt possible. I probablement és dificil establir fron-
teres entre levolucié quimica i la biologica, com es
dedueix de la consideracié dels virus (que es repro-
dueixen pero no tenen metabolisme). Al meu enten-
dre, pensar levoluci6 només a partir dels gens i no
com un procés més ample és massa restrictiu.

Noves formes de cooperacié van permetre el pas
dorganismes unicel-lulars a pluricel-lulars, aquests
sempre associats a simbionts i parasits, i després els
passos a formes colonials i socials, aquestes en certs
casos capaces de generar cultura (Terradas 2006,
2007; Terradas i Pefiuelas, 2009). Tanmateix, per als
qui defensen la importancia de la cooperaci6 per al
futur de les nostres societats, seria important que
entenguessin que en la nostra heréncia hi trobem
una base per a la cooperacié en el sentit biologic i,
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en casos limitats, per a un altruisme fort; pero que
valdra més que ens refiem de la construccié d’insti-
tucions que afavoreixin la cooperacié que no pas del
que portem als gens, on també s’hi troben bases per
a comportaments agressius. Si volem pau, hem de
construir mecanismes que redueixin els conflictes.

Per acabar aquest apartat, vull deixar ben clar que
levolucio cultural és quelcom que es produeix
dins levolucié biologica, aixi com aquesta es pro-
dueix dins levolucié de la mateéria en el cosmos, i
aquesta és la tesi basica de tot aquest capitol.

Cultura en els altres animals

Entenem per cultura el conjunt de coneixements i
conductes que els animals aprenen dels altres, nor-
malment d'individus de la mateixa espécie, o que
accepten com una norma vigent dins del col-lectiu al
qual pertanyen. Perque es produeixi pas d'informa-
ci6 cultural cal que els individus visquin prou temps
per fer els processos daprenentatge i aplicar-los, i
evidentment també cal que hi hagi for¢a interaccié
social. Aquesta mena de processos han estat obser-
vats molts cops en mamifers, especialment en pri-
mats i cetacis, i en ocells, pero també se sap de casos
(molt modestos) confirmats en peixos i insectes.



Fig.54. Tot i que la cultura no és exclusiva dels primats, és en
aquest grup on ens resulta més facil de reconéixer. Els maca-
cos japonesos (Macaca fuscata) que viuen al centre de Japé han
aprés a pal-liar les dificultats de 'hivern escalfant-se en aigiies
termals. A la illa de Koshima, l'any 1953 un individu d’aquesta
especie anomenat Imo va rentar una patata bruta de sorra en el
mar i, segurament, la va trobar més gustosa per l'efecte de la sal.
Des de les hores va repetir l'operacié també amb les patates ne-
tes i avui dia tota la poblacié ha adquirit aquest comportament.
Foto: Douglas Scott (CC BY-NC 2.0 via Flickr).

Els comportaments apresos per la via cultural po-
den quedar restringits a poblacions locals d’una
espécie, de manera que cada especie presenta una
diversitat cultural més o menys gran. En simis i
micos, s’ha vist que els individus que s'integren de
nou en un grup mostren una forta tendencia a ad-
quirir els comportaments del grup i a abandonar
els que tenien abans de la integracio.

Laprenentatge és transmissio cultural i constitu-
eix una forma d’heréncia en tant que els fills apre-
nen dels pares, els joves dels vells. Lacceptacid

dels comportaments de grup és, probablement,
una tendéncia innata que reforca la cohesid soci-
al. Tot i aquest conformisme, les innovacions que
demostren ser funcionals es propaguen facilment
dins del grup, com el cas de I'habit de netejar els
moniatos amb aigua, descrit inicialment per Ka-
wamura, en els macacos japonesos i divulgat per
Frans de Waal, sobretot en un llibre fascinant que
s'’ha traduit al castella com El simio y el aprendiz de
sushi: reflexiones de un primatélogo sobre la cultura
(2002). Quan hi ha vida social i transmissio cultu-
ral, esdevé important que els individus disposin
de diversitat de senyals per comunicar-se (encara
que la comunicacid, en cert sentit ample, és dona
en molts organismes no socials, per exemple mit-
jangant senyals olfactives o visuals amb varietat de
funcions). En els casos més elaborats, apareixen
formes de llenguatge.

Seleccio a nivells multiples

Laparici6 de la vida social és un canvi transcendent
en la historia de levolucio, una de les transicions prin-
cipals esmentades per Maynard-Smith i Szathmary.
En aquest camp, també shan produit debats signifi-
catius. Des de Platd, almenys, les colonies de formi-
gues i abelles han estat considerades per alguns com
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individus o alguna mena de superorganismes. D. S.
Wilson (no el confongueu amb E. O. Wilson, el gran
sociobioleg, que ara també és defensor de la selecci6
de grup) i Sober (1989) van definir el superorganis-
me com “una col-leccié de criatures individuals que,
en conjunt, posseeixen lorganitzacié funcional impli-
cita en la definici6 formal dorganisme”. D. S. Wilson
i E. Sober (1989) van proposar que la seleccié podia
actuar a nivell de superorganismes. Feien reviure la
idea, ja vella, que grups i comunitats posseien propi-
etats dorganitzacié funcional comparables a les dels
organismes individuals. Per aquests autors, la selec-
ci6 a lescala de I'individu es basa en una contradicci6
logica, en tractar els gens dins I'individu de manera
diferent que els individus dins el grup o les especies
dins les comunitats, i critiquen que els evolucionistes
tendeixin a veure la seleccié en diferents nivells com si

Seleccid entre
gens dins
d'un individu

Seleccid entre
individus dins
d'un grup

Seleccid entre
grups dins
d'una poblacié

s sttt s
i h 3R

Fig.55. Selecci6 en diversos nivells.
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donés peu a teories competitives en les quals, si una és
veritable, les altres han de ser falses. Per a Wilson i So-
ber, individus, grups o espécies han de ser considerats
organismes i, per tant, objectes de seleccio.

La seleccid en societats d’insectes no funcionaria
només a lescala dels individus, sin6 també a la de
la colonia. Un argument en favor del superorga-
nisme és el segiient. En els animals, el metabo-
lisme creix amb una taxa igual a % de la taxa de
creixement de la massa del cos (llei de Kleiber).
Dons bé, Waters et al., (2010) han demostrat que,
en colonies reals de la formiga Pogonomyrmex
californicus, el metabolisme creix segons aquesta
mateixa llei, mentre que en agregats d’individus
que no sén colonies veritables la relacio és 1/1.
Aix0 confirmaria que la colonia es comporta, en
sentit metabolic, com un unic organisme. Ho-
lldobler i E. O. Wilson (2008) han definit el terme
superorganisme com “la colonia d’individus auto-
organitzada per la divisi6 del treball i unida per
un sistema tancat de comunicacié.” El tema del
superorganisme va estretament lligat a la seleccié
de grup i a multiples nivells.

He dit que el problema classic en aquest context
és mirar dexplicar els comportaments altruistes ja
que, dins d’'un grup, en principi els individus ego-
istes tenen avantatges, perd en els organismes amb
una organitzacid social complexa, com els insectes
socials, levolucié ha donat lloc a la diferenciacié de
castes, i també que molts individus no es reprodu-



eixin i destinin els seus esforcos a contribuir a la
reproduccié dalguns individus especialitzats. Lex-
plicacié (inclusive fitness) donada per Hamilton
(1964) a la qual ja ens hem referit, sobre la base de
la seleccid per parentiu, i adoptada com a part del
paradigma neodarwinista, ha estat qiiestionada re-
centment per Nowak et al., (2010), que consideren
que, a més de la seleccid sobre els individus, funcio-
na la seleccié de grup, una idea anticipada per Dar-
win, que en parla a The Descent of Man i a Selection
in Relation to Sex, i per Weissman (1903), i que fou
replantejada amb for¢a per Wynne-Edwards a Ani-
mal dispersion in relation to social behaviour (1962),
pero que mai ha estat ben acceptada pel neodarwi-
nisme: en esséncia, ve a dir que, si dos grups com-
peteixen, aquell grup en que els individus sén més
solidaris i menys egoistes té un avantatge selectiu.

Laltruisme sexplicaria des del punt de vista adap-
tatiu com un resultat de la seleccié natural que
permet sobreviure i reproduir-se amb més exit a
aquells grups d’individus que cooperen entre ells
en la recerca d’aliments i la defensa, és a dir, dins
de processos de seleccid de grup. Aixo, toti que la
seleccié en l'ambit individual tendeix a afavorir els
individus que només miren per ells, els egoistes.
La teoria implica simplement que les taxes selec-
tives a escala de grup sén més grans que les que
actuen a lescala individual. E. O. Wilson (2012)
ha desenvolupat el tema posteriorment al treball
de Nowak et al., del qual és coautor. Per a Wilson,
en levolucid eusocial, la seleccié de grup és la for-

¢a que uneix poderosament, la seleccié individual
la que separa i la de parentiu pot lligar o separar
segons els casos, pero és més debil, i de fet el pa-
rentiu proper pot ser més una conseqiiéncia que la
causa de leusocialitat (Wilson i Holldobler, 2005).
La critica de la seleccid de parentiu per Nowack et
al. i per Wilson (2005, 2010, 2012) ha estat refusa-
da eneérgicament per nombrosos experts neodar-
winians que creuen que Wilson mai ha enteés prou
bé com funciona aquest procés. El debat no ens
interessa aqui especialment, pero si que ens que-
darem encara un moment amb la selecci6 de grup.

S’ha discutit molt sobre els models matematics i no
matematics proposats pels defensors de la seleccié
de grup, pero no sha assolit massa consens. Cal

Fig.56. Edward Osborne Wilson. Foto: Jim Harrison — PLoS (CC
BY 2.5 via Wikimedia Commons).

Jaume Terradas | 179



180

remarcar, de tota manera, que, si existeix seleccié
de grup, hi poden haver conflictes entre els inte-
ressos del grup i els de I'individu. Els arguments
basats en la selecci6 a escala dels gens, com ho fa
Dawkins quan parla dels gens egoistes, poden es-
grimir que, si els comportaments socials, la coope-
raci6 i l'altruisme beneficien la supervivencia dels
gens, seran seleccionats sense tenir en compte els
interessos dels individus, pero els resulta dificil ex-
plicar per que no podria haver-hi al mateix temps
selecci6 de grup. Es evident que la seleccié de grup
no pot funcionar sempre, en totes les espécies, sind
que esta limitada a aquelles que tenen vida soci-
al i, per tant, en les que trobem individus lligats
per unes relacions especialment intenses, siguin o
no de parentiu. Pero, de fet, com ja hem discutit,
molts organismes tenen comportaments socials de
diferent grau, aixi que és possible que no es tracti
d’'un tema menor, i no ho seria en cap cas enca-
ra que només fos perque la nostra propia espécie,
precisament, és social.

La idea de processos selectius a escales diverses,
diferents del gen o de I'individu, no es limita al cas
dels grups sin6 que ha estat suggerida per geno-
tips, poblacions, espécies, grups despecies o eco-
sistemes, i per tot ells a I'hora (Margalef, 1974).
Es parla de selecci6é en multiples nivells, una no-
ci6 sobre la qual s’ha escrit forca. Lhan tractada
ampliament, entre altres, els llibres de Jablonka i
Lamb (2005) i de Samir Okasha (2006), un altre
autor que insisteix també en la importancia de la
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cooperaci6 en els processos evolutius. Com hem
vist amb la seleccié de grup, si la seleccié funci-
ona simultaniament en diverses escales, estarem
davant de processos molt més complexos dels que
es poden abordar des de la genética de poblacions,
ja que hi podrien haver taxes de seleccié diferents,
i potser de sentit contrari en els diversos nivells.
I, si aquesta és la situacid, estariem obligats a re-
conegixer que una visié massa centrada en els gens
podria dificultar la comprensid de la importancia
d’altres nivells sobre els quals també actuaria la se-
leccié i, per tant, la comprensio mateixa del procés
evolutiu. Pero, ;podem imaginar una seleccio, per
exemple, en I'ambit de lecosistema?

No sembla impensable, pero tampoc massa clar.
Ates que sempre levolucid és coevolucio, podri-
en existir conjunts despécies que es complemen-
tessin amb més eficacia que altres conjunts en un
determinat medi. Tanmateix, sembla que aix0 ens
duu a les antigues discussions sobre el concepte
de comunitat entre 'holisme de Clements i I'in-
dividualisme de Gleason. Els estudis fets sobre el
comportament de les “comunitats” de plantes en
els periodes postglacials van demostrar que les di-
ferents especies responien de manera individual
als canvis: si el glag avangava o retrocedia, la dis-
tribucié geografica de les especies seguia aquest
moviment, perd no era una reaccié “en comuni-
tat”, sin6 que cada especie actuava per lliure, i les
comunitats es desintegraven i reconstruien amb
diverses composicions en funcio d'aquestes repos-



tes individuals. El debat entre Clements i Gleason
es va decantar clarament cap el segon concepte:
les comunitats de plantes son reunions ocasionals
despecies que tenen requeriments propers pero
actuen de manera individual.

El problema de fons que ens plantegem amb la
seleccié en l'ambit de lecosistema, de tota ma-
nera, no ¢és el manteniment de lecosistema com
a entitat amb una composicio fixa: apunta cap
a altres qiiestions que tenen relacié amb el me-
tabolisme material i energetic i no tant amb la
composicié especifica. Si el funcionament meta-
bolic global de lecosistema altera aquelles condi-
cions del medi a escala regional i global que s6n
favorables al conjunt de components de lecosis-
tema, aquest no es podra mantenir. Pero els eco-
sistemes poden mostrar propietats de regulacid.
Lenton (1998) déna lexemple de las selves plu-
joses amazoniques que, mitjangant un alt nivell
de circulaci6 hidrica, mantenen les condicions
d’humitat i de retencio i reciclatge de nutrients
que els permeten subsistir. Quan selimina massa
part del bosc, el sistema de regulacié hidrica col-
lapsa, el sol superficial selimina o sempobreix
en nutrients (formacidé de crostes lateritiques) i
lecosistema esdevé un desert semiarid. Els bos-
cos boreals, pel seu color fosc, tendeixen a escal-
far-se en relacié a les zones veines, encara que
la temperatura segueix essent suboptima, pero
si es produeix un escalfament climatic es produ-
eix una retroacci6 positiva amb el color fosc de

la vegetacid i samplifica la tendeéncia a lescalfa-
ment. Aix0 pot dur a lexpansié d'aquests ecosis-
temes (sempre que es disposi daigua suficient).
Lenton conclou que la regulacié ambiental pot
emergir a escales que van des de 'individu a la
biosfera, i la seleccié natural ha de formar part
del sistema d’autoregulacié planetaria. El lector
ja haura deduit que Lenton és un defensor de la
teoria de Gaia. Per molts neodarwinians, aixo
equival a una desqualificaci6. Tanmateix, no és
inversemblant que lexisténcia de processos re-
troactius sigui inevitable des del moment que
els organismes construeixen el seu ninxol i estan
limitats pel medi. La teoria de Gaia ve a ser una
projeccié planetaria de les propietats de regula-
ci6 emergents en sistemes complexos. ;Com es
pot discutir tot aixd d'una manera més rigorosa i
sense idees preconcebudes?

En el primer article del primer volum de la presti-
giosa revista Annual Review of Ecology and Syste-
matics, aparegut el 1970, Richard Lewontin es va
enfrontar amb la qiiesti6 de la seleccié en multiples
nivells. Per a ell, lexistencia de seleccié damunt
d’'una “poblacié d’unitats” d'un determinat nivell
dorganitzacid biologica requereix tres propietats:
que presenti una variacio fenotipica, que les dife-
rents variants tinguin diferents graus d’'adaptacié
(fitness) i que el grau d’adaptacio es pugui heretar.
I arribava a la conclusié que no era probable que
els nivells més alts, com és el cas dels ecosistemes,
tinguessin heretabilitat del grau d’adaptacio.
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Els estudis que es van fer sobre seleccié de grup
indicaren, en canvi, que es produia una respos-
ta evolutiva forga rapida (Goodnight i Stevens,
1997), més rapida que en l'ambit individual.
Lexplicacié podria ser que, en grups, la variancia
té una component més, que és la resultant de les
interaccions de base genética entre individus.

Uns primers experiments amb comunitats mi-
crobianes de moltes espécies i milers d’indivi-
dus (Swenson et al., 2000) van demostrar una
resposta evolutiva a escala ecosistéemica a un
procés de selecci6 artificial. A escala ecosiste-
mica, a més de les variancies genetiques entre
els individus i entre els grups, existeixen les
degudes a interaccions de base genética entre
espécies i els canvis en la composicié especifi-
ca. Caldria encara més recerca en aquest am-
bit per poder treure conclusions ben basades,
pero aquests experiments obren un cami.

;Que passa amb l'heretabilitat? En els indivi-
dus ja sabem que hi és, lligada als gens. A escala
de comunitat, 'heretabilitat, si existeix, haura
de ser en comunitats petites i molt integrades
(Goodnight, 2000). Loreau (2010) creu que, en
ecosistemes, el grau d’adaptacio6 dels organismes
que en formen part depén del comportament
col-lectiu i que la seleccié natural opera entre
organismes de diferents ecosistemes, triant els
conjunts despécies que funcionin millor, perod
s’han de donar alguns requisits: que les especies
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interaccionin durant un temps prou llarg i que
les interaccions entre especies estiguin molt lo-
calitzades. La seva opini6é és que una seleccid
purament a escala decosistemes és improbable
en la natura, pero que val la pena considerar-la
perqueé representa un extrem d’un continuum
que sestén des de la seleccid a escala individual
ila de grup a la decosistemes.

Aquests arguments em semblen febles, pero
cal admetre dificultats objectives. Un ecosiste-
ma no és un objecte definit, sind quelcom que
defineix lestudids. Potser la qiiestié s’hauria
d’abordar en altres termes. La selecci6 pot afa-
vorir simultaniament un conjunt de caracters
en espeécies diferents que contribueixen a crear
un cert tipus de metabolisme del sistema, unes
condicions i unes xarxes de relacions. La selec-
cié no treballa mai sobre poblacions isolades,
sin6 que ho fa sobre poblacions de diferents es-
pécies alhora. En aquest sentit, hipotéticament,
podria haver-hi seleccié sobre propietats col-
lectives (produccié primaria, taxa de reciclatge
de nutrients, etc.). Si hi ha seleccié en 'ambit
decosistemes, ho hauriem de veure des d’aques-
ta perspectiva, que es propiciin propietats fun-
cionals col-lectives i no des de la d'uns ens ben
delimitats que competeixen per el mateix espai.
De tota manera, al meu parer, I'aproximacié mi-
llor és la proposada per Margalef de relacionar
evolucio i successid. Davant d'unes condicions
ambientals que fluctuen en variables importants,



la seleccid actua sobre les espécies en una tendén-

cia similar. Es, efectivament, dubtés que daixo
> : . L4 N . b .

se'n pugui dir selecci6 en l'ambit decosistemes.

També s’ha parlat de la seleccié a escala de les espe-
cies. Podria actuar, per exemple, quan coexisteixen
unes especies amb una forta variabilitat entre po-
blacions i d’altres més homogenies, i les primeres es
mostren més resilients davant de plagues o pertor-
bacions. Llavors, la seleccié implicaria un procés di-
ferent del que solem entendre per seleccid dins de les
especies, pero restem en el terreny de les hipotesis.

Les societats mixtes i la cultura

En algunes especies socials aparegueren comporta-
ments culturals. Dialtra banda, en algunes espécies
que formaven societats uniespecifiques i tenien una
forta activitat de modificacié de lentorn es passa a
les societats mixtes (Terradas, 2006), que potser seria
meés apropiat considerar com ecosistemes construits
per una especie social principal, amb especies sim-
bionts, comensals, esclaves, parasites i altres associ-
ades externament de manera més o menys oportu-
nista, i amb un us creixent dels materials inerts de
lentorn per a construccions (nius, etc.) i, de vegades,
d'instruments. En els humans, levoluci6 cultural

sha expandit de manera extraordinaria a partir de
laparicio del llenguatge i el pensament simbolics i ha
generat en el cami tota mena d’artefactes.

Mentre que lexistencia de formes inicials de cultura
en moltes especies ha tingut poca repercussi6 enca-
ra en levolucié biologica, amb 'home la cultura ha
esdevingut no només una via no genetica d’heren-
cia sind, inevitablement, una for¢a molt important
en la construccié de ninxols i en el comportament,
que actua sobre la seleccid i, per tant, sobre levo-
luci6 biologica humana i de moltes altres especies.
Tanmateix, si és cert que la innovacié cultural és
important, no oblidem que actua en el mateix sen-
tit que sempre ho ha fet la construccié de ninxol:
sense cultura, o amb molt poques manifestacions
culturals, els organismes sempre han modificat el
medi i les taxes de seleccié en ells i en els altres. La
cultura amplifica les possibilitats.

La cultura prové de levolucié biologica, pero els
mecanismes evolutius de la cultura ja sén diferents,
i sens dubte tenen aspectes més clarament lamarc-
kians. Amb la cultura, el coneixement acumulat i
s deines i recursos, sadquireix un gran poder de
modificar el medi i les pressions selectives. Aixo
permet lenorme expansié demografica humana i
la creaci6 decosistemes sencers dominats per hu-
mans (lagricultura i la ramaderia en sén exemples
i, des de la segona meitat del segle xx, es parla den-
ginyeria ecologica, basada en la capacitat humana
de produir nous ecosistemes amb usos millorats
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dels recursos), pero alhora la construccié de nin-
xols que fem altera la composicié de l'atmosfera,
sacidifiquen els oceans i es redueix la biodiversitat
per la destruccio i simplificacié d’habitats.

Com abans han fet altres especies o conjunts des-
peécies (pensem, per exemple, en la modificaci6 de
latmosfera per la vida microbiana o en els proces-
sos de construccio de sol), en la seva construccio de
ninxol els humans podem estar beneficiant-nos de
condicions del medi alterades localment en interes
propi, perd també, per l'abast que lenorme quanti-
tat denergia mobilitzada dona a les nostres accions,
podem acabar provocant efectes globals adversos
per la propia vida i per la de la majoria dels animals
grans. La comprensié dels processos evolutius, i
sobretot coevolutius, entre biologia, medi i cultura
és indispensable per orientar-nos cap a maneres de
viure compatibles amb el manteniment dels siste-
mes complexos biologics i culturals.

Coevolucio biologia — cultura

Trobem molts exemples de la coevolucio entre
la cultura humana i la biologia, la nostra, la de la
nostra microbiota i la dels organismes que habiten
els ecosistemes que generem, com ara els agroe-
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cosistemes o els ecosistemes urbans. Un cas és el
segiient: sha pogut demostrar que la microbiota
de la boca va patir un empobriment molt gran en
diversitat quan s’inicia l'agricultura. Caugment de
sucres i lacidificacié van afavorir Streptococcus
mutans (causant de caries) i Porphyromonas gin-
givalis (causant de la piorrea) des de fa uns 10000
anys. S. mutans presenta uns 73 gens que no apa-
reixen en altres bacteris que semblen implicats en
el metabolisme del sucre i la resistencia a pH bai-
x0s i estreés oxidatiu (Gibbons, 2013).

Els canvis evolutius sén experimentats per tots els
organismes que viuen en agroecosistemes i en sis-
temes urbans, sigui per selecci6 artificial (conreus,
bestiar, aviram, animals domestics, etc.) o per selec-
cié natural en organismes que construeixen els seus
ninxols en els habitats antropogens, com les males
herbes, coloms, peixets de plata, rates, etc. Laugment
de resistencia als antibiotics en microbis i als insecti-
cides en mosquits (que sén eucariotes multicel-lulars
molt més complexos) és un dels millors exemples de
coevolucié cultura-genética. També trobem canvis
biologics en 'home, com la relaci6 entre la malaria i
lexpansio de l'anemia falciforme que, tot i ser resul-
tat d'un canvi genetic defectes nocius, té lavantatge
de conferir més resistencia a la malaria.

Potser un dels exemples més evidents de coevolu-
ci6 ens el proporciona la relacio entre I'home i el
gos. Els humans han domesticat un bon nombre
despecies d'animals i plantes, pero sembla clar que



la primera fou el llop gris (Canis lupus) o alguna
espécie molt propera ja extingida, i que en aquest
procés va apareixer per seleccid artificial una nova
espécie que anomenem gos (Canis canis), avui di-
versificat en un gran nombre de races. Val a dir
que moltes d’aquestes races son relativament re-
cents, han aparegut en els darrers 150 anys, pero
algunes sén molt més antigues, i els inicis de la
domesticaci6 es perden en els navols del passat.
Fins ara, les evidencies arqueologiques més remo-
tes de la preséncia de gossos al costat d’humans
semblen ser les de la cova de Goyet, a Beélgica, amb
una antiguitat de 31700 anys. Thalmann et al.,
(2013) ha fet un estudi del DNA mitocondrial de
canids d’Eurasia i Ameérica que posa de manifest
el parentiu de tots els gossos amb canids europeus
antics 0 moderns i suggereix que la domesticacio,
feta per cacadors-recol-lectors europeus, va tenir
lloc entre fa 32100 i 18800 anys. Aprofito per re-
tre homenatge a Xavier Domingo (a qui vaig te-
nir 'honor de dirigir-1i la tesi, conjuntament amb
Josep Egozcue), que va participar en aquest estu-
di, publicat per desgracia for¢a després de la seva
mort per cancer als quaranta anys (quasi al mateix
temps i del mateix tipus de cancer que lenyorat
Egozcue). Un altre estudi (Friedmann et al., 2014),
amb participacié d’'investigadors del CSIC i la
Universitat Pompeu Fabra, amplia els limits entre
34000 i 9000 anys, en tot cas abans de lorigen de
lagricultura, i reafirma que els gossos tenen més
parentiu entre ells que amb el llop, per més que
després de la domesticacié sha seguit produint

Fig.57. Home i gos representats en una pintura rupestre. Foto:
Alessandro Passaré — Fondazione Passaré (CC BY-SA 3.0 via Wi-
kimedia Commons).

alguna barreja entre gossos i llops. Aquest treball
deixa oberta la possibilitat que els gossos no de-
rivin directament dels llops actuals sin6 d’alguna
especie germana ja extingida.

Es pot pensar que Ievoluci6 del gos és només pro-
ducte de la selecci¢ artificial, perd no és ben bé aixi.
S’ha produit coevolucid i el que podriem anomenar
evolucié paral-lela. Sha constatat per exemple, que
tant els humans com els gossos han estat sotmesos a
selecci6 natural paral-lela, per exemple, per digerir
el mido, cosa que van fer tots dos de la mateixa ma-
nera, multiplicant els gens que determinen la pro-
duccid de les amilases en relacié als que tenen els
llops i els altres primats. Es tracta d'un canvi essen-
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cial per a l'adaptacié a la vida agricola, en permetre
aprofitar aliments alternatius a la fruita i les prote-
ines, i és interessant esmentar que aquest canvi no
s’ha donat en aquelles races de gossos que no viuen
en societats agricoles, com el husky siberia o el din-
go. Aquesta evolucid no és propiament coevolucié
en el sentit d'una adaptacié mutua, sin6 evolucié
d’adaptacid paral-lela a una dieta compartida.

Es evident que, en associar-se, les dues espécies han
compartit formes dalimentacio i habitats. Quan es
pensa en els origens, cal adonar-se que llops i hu-
mans probablement van establir una relacié mutu-
alista lligada al fet de ser totes dues espécies socials i
cacadores. Es quasi segur que els humans, en adoptar
una manera de viure lligada a la gesti6 dels ramats
salvatges d’herbivors, van aprendre dels llops estra-
tegies de caca i de cooperacio que els llops havien
desenvolupat molt més que els primats no humans
i que els felins. Alguns creuen (Schleidt i Shalter,
2003) que, en aprendre cooperaci6 dels llops, també
vam “aprendre ética’, vam aprendre a ajudar els altres
ia compartir el menjar. En copiar la manera de viure
dels llops, els humans haurien evolucionat, biologi-
cament i cultural, cap a societats amb més tendeéncia
a la cooperaci6 de la que tenen molts altres primats.

Potser, pero, més que “aprenentatge” étic, es trac-
ta d’un altre cas devolucid paral-lela. Mentrestant,
els llops van evolucionar en el seu comportament
i la seva morfologia i fisiologia per adaptar-se a la
convivencia amb els humans. Estudis comparatius
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han demostrat que la “intel-ligencia social” (reco-
neixement de cada individu del grup, capacitat per
preveure les seves accions, organitzacio jerarqui-
ca) és més gran en el gos que en cap altre animal,
llevat dels humans. Part d'aquesta intel-ligéncia ja
la tenien els llops, part 'han adquirit els gossos al
llarg de processos evolutius en associacié mutua-
lista amb humans. La meva interpretacié és que
la formaci6 d’associacions entre humans i gossos
per gestionar els recursos que suposaven els grans
ramats va produir un procés coevolutiu en xarxa
que afecta a levolucié no només de les dues es-
pecies esmentades sind també daltres, des dels
herbivors als parasits, en la construccié d'un nou
sistema de relacions ecologiques, com un primer
pas cap a les societats mixtes que tenen a la nostra
especie com a vertebradora principal.

Levolucio humana s’accelera

Molta gent pensa que levolucié humana s'ha aturat i
que el canvi ara és només cultural. No és cert. Hawks
et al,, (2007) van estudiar l'acceleracio del canvi evo-
lutiu associada a I'increment de la mida de les po-
blacions en els humans, que té molta relacio amb els
canvis culturals, amb resultats for¢a espectaculars.
Les seves conclusions indiquen que aquesta accele-



raci6 ha estat molt gran al llarg dels darrers 40.000
anys. Richerson et al. (2010) també insisteixen en els
actuals processos de seleccié que experimentem en
els ambients nous generats culturalment, sobretot
des de la introducci6 de l'agricultura i la ramaderia,
que han persistit al llarg de moltes generacions.

Sabem que han produit canvis en al-lels relacionats
amb les dietes riques en mido vegetal, amb la tole-
rancia a la lactosa (en algunes poblacions) i amb
les malalties epidemiques, perd també se n'han vist
en molts altres gens, i la tendencia segueix en les
societats modernes. També sha comprovat que els
humans han vist modificat el seu sistema immune
com a resultat de la seleccié imposada per les epi-
demies: un estudi fet per investigadors de I'Institut
de Biologia Evolutiva, la Universitat Pompeu Fabra
i el CSIC sobre romanesos i gitanos europeus ho
ha demostrat en el cas de la pesta negra (el treball
és de publicaciéo imminent en linia, en el moment
descriure, a la revista PNAS).

Molts dels canvis genétics que shan observat en-
cara no se sap quins efectes tenen, i potser no en
tenen, pero poden ser conseqiiéncia de la modi-
ficacio de les pressions selectives en els nous nin-
xols construits. Aquest és un camp que comenca
a rebre atenci6 i a aportar novetats d’'un gran in-
teres. Situant degudament les relacions entre cul-
tura humana i canvi evolutiu en el marc general
de la construccié de ninxols, podem avangar en la
comprensio de levolucio.

;De quina manera la cultura afecta a levolucié? Com
en qualsevol alteracié ambiental, davant dun canvi
cultural certs individus poden mostrar-se més efec-
tius i tenir més probabilitats de sobreviure i deixar
descendents. Certs autors han defensat que 'herencia
cultural és tan important en 'home que la biologica
ja quasi no té paper, pero aquesta és una posicié mes
ideologica que cientifica i ha estat amplament rebatu-
da per levideéncia del pes de la informacié genetica, no
només damunt les variacions individuals en trets des
danatomics a psicologics, sind, de manera més inte-
ressant, en les predisposicions innates col-lectives de
lespecie per desenvolupar les mateixes activitats cul-
turals, ja que posen de manifest que, en 'home, no es
pot separar la cultura de la seva base biologica. Es més
enraonat, segurament, fixar-se en els processos coe-
volutius entre biologia i cultura, entenent la cultura
com una informacié compartida (Laland et al., 1996).

La cultura dels humans afecta la tria de parella, la
supervivencia dels infants (recordem la practica
de l'infanticidi, en alguns casos eliminant sobretot
les nenes per controlar la demografia), les relaci-
ons entre poblacions (des de la “cooperacié” que
representen els intercanvis comercials als conflictes
que poden derivar en mortalitats elevades en certes
classes dedats, seguits o no de booms de natalitat),
etc. De manera indirecta, la cultura incideix en la
construccié de ninxol, modificant el medi fisicoqu-
imic, i aquest té una acci6 selectiva que, de vega-
des, pot ser totalment imprevista. El medi és massa
complex per poder dir que dirigim la nostra evolu-
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cié mitjancant la cultura: la causem, en part, per la
nostra especifica manera de construir ninxol, on la
cultura hi té un gran pes, pero no la dirigim.

La cultura, motor d’evolucio

Els organismes obtenen informacio a escala despe-
cie per la via genética mitjangant seleccid, a escala
individual per processos daprenentatge fisiologic
(p. e., el sistema immune) o comportamental (la
ment) i a escala de grup o societat per la via de la
imitacid i la cultura. La informacié obtinguda a es-
cala individual o social es transmet en part entre
generacions per la construccié de ninxol, i el llegat
que aixo suposa, i molt per la transmissié cultural
fixada en el llenguatge oral i escrit, Iart, etc. (apre-
nentatge). Mentre que la informacié genetica es
transmet de pares a fills, les altres dues poden fer-
ho entre individus o grups socials sense parentiu.
Pero la capacitat per mantenir aquestes dues altres
vies de transmissié d'informacié es basa en meca-
nismes codificats geneticament i la via cultural re-
quereix lexisténcia de les altres dues previes.

Poblacions humanes diferents de la mateixa es-

pecie poden divergir com a resultat de mutaci-
ons seleccionades en medis una mica diferents,
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pero també ho poden fer per haver desenvolupat
comportaments o invencions culturals propis,
els quals han aplicat a distintes construccions de
ninxols, rebent, en retroaccid, una seleccié també
diferent. O sigui que I'inici de la diversificacié pot
trobar-se tant en diferéncies en els medis com en
laparicié de diferencies genetiques o culturals i en
el canvi conseqiient de 'acciéo damunt lentorn i les
taxes de seleccié derivades.

Si partim de dues poblacions humanes i supo-
sem que, en una daquestes, es produeix I'invent
del cultiu d’alguna planta productora de gra, la
modificacio de lentorn i de la dieta es traduira en
canvis de comportament i en el metabolisme di-
gestiu. Si hi afegim l'invent de la coccio, aquesta
poblacié tindra unes necessitats d’invertir energia
en obtenir i digerir els aliments forca menors que
la primera. Una altra poblacié pot desenvolupar
técniques de tractament per malalties genetiques,
permetent que individus que duen mutacions
perjudicials arribin a viure i deixar descendents.
O sigui que els canvis poden anar en direccions
“positives” o “negatives” (o neutres, és clar) des
del punt de vista estricte de l'adaptacié genética.

Els canvis de comportament i culturals poden,
per la via de la construccié de ninxols, canviar
les taxes selectives, en molts casos accelerant-les,
i com que la propagacié daquesta mena de can-
vis és rapida, la poblacio afectada pot créixer molt
de pressa. Ara, la mida de la poblacio, per si sola,



també és un factor dacceleracié de levolucié bio-
logica. La globalitzacid, en canvi, implica menys
isolament i esdevé una mica més improbable la
divergencia evolutiva.

Molt sovint, la construccié de ninxols tendeix a
contrarestar factors ambientals adversos: les cases o
coves ens aillen parcialment d'un clima dificil. Aixo
segurament ens estalvia devolucionar biologica-
ment per adaptar-nos i ens permet especialitzar-nos
menys. Tanmateix, se sap que les poblacions huma-
nes en llocs molt freds havien desenvolupat pro-
teccions de greix notables (és el cas dels fueguins).
Avui, aix0 no passaria amb igual intensitat perque
les fluctuacions ambientals sesmorteixen cultural-
ment. Daltra banda, els humans han estat seleccio-
nats per augmentar la transmissié d’informacié de
pares a fills en un ambient cada cop més controlat.
Aixo implica una evoluci6 cap a una creixent estabi-
litat social i afavoreix l'acumulacié d’informacié cul-
tural. El que actua és, crec, una seleccid biologica de
grup que afavoreix la cohesio i una seleccié cultural
que ho reforga, promovent I'interes general o, massa
sovint, el dels individus dominants.

La tendencia a creure en explicacions religioses
0 a experimentar sentiments d’aquesta mena és
cohesionadora i pot haver estat afavorida selec-
tivament. Les imatges de cervells en activitat, en
situacions experimentals, mostren diferéncies no-
tories entre persones religioses i d’altres que no ho
son, i sha demostrat que existeix una predisposi-

ci6 innata a les creences sobrenaturals en moltes
persones. Com que les religions tendeixen a pro-
pugnar els beneficis de la reproduccid, tot i que els
canvis culturals, sobretot relacionats amb el paper
de la dona, puguin funcionar en sentit contrari,
ara mateix sespera que les properes decades cone-
guin una expansi6 de la religiositat i de les creen-
ces en fenomens paranormals.

¢Es la cultura el cim de Uevolucié?

La pregunta no pot tenir una resposta afirmativa.
En levolucié no existeix progrés, solament can-
vi. Levolucié no s’ha de veure com un arbre amb
I’home a l'apex superior, siné com un arbust molt
ramificat, no piramidal. Chome i la seva cultura
son un dels molts experiments evolutius. Per a
nosaltres, és clar, és el més interessant, pero no és
lobjectiu de levolucio, que no en té dobjectiu.

Levoluci6 cultural, tot i els seus lligams amb la
biologica, és evident que no té les mateixes cons-
triccions que aquesta: es basa en la transmis-
si6 de “caracters” adquirits i, molt sovint, esta
orientada per objectius finals. Es tracta d'una
innovacié que s’ha anat gestant en levoluci6
d’un bon nombre de grups i que ha “explotat”
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en la nostra espécie. Es aviat per entendre quin
és el balang de “T'invent” de la cultura en el con-
junt de levoluci6. Per a lespecie humana ha
suposat possibilitats immenses de traduir més
i més recursos en més i més biomassa huma-
na. L'inconvenient és que, com més forcem les
capacitats del medi per mantenir humans, més
vulnerables som a fluctuacions grans i sobtades
d’aquest medi. La cultura ha accelerat alguns
processos devolucié biologica humana i, al ma-
teix temps, nesta frenant d’altres (les activitats
relacionades amb la salut tendeixen a limitar els
efectes de la seleccié natural).

El fet que l'activitat de construccié de ninxol dels
humans abasti ja, en alguns aspectes, el conjunt
de la biosfera té enormes repercussions sobre eco-
sistemes i espécies de tota mena. Aixo faria reco-
manable que orientem la construccié de ninxol
amb una major saviesa, amb una enginyeria eco-
logica prudent, pero els conflictes d'interessos i la
complexitat dels coneixements necessaris pero, en
bona part, no disponibles, ho fan dificil. I potser
també ho fa dificil que el comportament huma
probablement no esta adaptat a la consideraci6 de
sistemes de durada i amplitud grans en relacié ala
vida individual i a la xarxa familiar-tribal de rela-
cions, a 'hora de prendre decisions. E. O. Wilson
(com. pers.) creu que els humans només potser
reaccionariem de manera col-lectiva solidaria,
deixant de banda els interessos particulars de
grups i nacions, davant d'un enemic extern estra-
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terrestre o després que un problema global (crisi
biosférica) es deixés sentir duna manera dolorosa
i fos impossible de combatre sense pactes globals.
Aix0 ho va expressar més com una esperanga que
com una creenga ferma.

Manipulacio cultural de la vida

Els humans han manipulat culturalment no no-
més els ecosistemes sin¢ la biologia i la mateixa
evolucié. En primer lloc, mitjangant la seleccié
artificial de plantes i animals domeéstics. Ja hem
parlat del cas dels gossos i que els gossos poden
haver estat coevolucionant amb els humans molt
més temps del que es creia, quan potser seguien
els humans com carronyers (o a l'inrevés...). A
escala genetica, els gens seleccionats positiva-
ment durant la domesticacié d’aquest gossos es
relacionen molt amb la llista de gens seleccio-
nats positivament en humans i aquesta evolu-
ci6 paral-lela és més clara en gens que tenen
a veure amb la digestié, el metabolisme, els
processos neurologics i el cancer (Wang et al.,
2012). Hem seguit intervenint amb higiene i
medicina en les taxes de mortalitat o emprant
tecniques de reproduccio assistida i modifica-
cié genetica dels organismes.



El creixent domini de noves teécniques de la
genetica, lepigenetica i la biologia molecular co-
menga a fer possible la “construccié” dorgans i,
fins i tot, déssers vius de disseny. Es el que es co-
neix com a biologia de sintesi, que reuneix bio-
logia i enginyeria. Els interessats poden trobar
més informacié a de Rosnay i Papillon (2010).
Des del 2000 s’han construit virus al laborato-
ri. Ja shan fabricat genomes procariotes nous,
com el desenvolupat per Craig Venter i els seus
collaboradors el 2008: van agafar el genoma d’un
bacteri, li van afegir gens i en van treure d’altres.
Aquest genoma té milions de parells de bases i el
2010 van trasplantar-lo a una cel-lula d'una espe-
cie propera a la qual se li havia tret tot el genoma.
Després van fer que es dividis i van anomenar el
nou ésser viu Mycoplasma laboratorium. Es clar
que van partir de DNA preexistent, pero el cami
de la biologia sintetica esta obert. També s’ha fa-
bricat un cromosoma al laboratori (vegeu Science
online http://scim.ag/Annaluru i el comentari de
Gibson i Craig Venter a Nature 509: 168-169). Ro-
nald Davis (de la University School of Medicine
in California, a Stanford) va proposar ja fa deu
anys la construccié de cromosomes artificials
de llevat (un eucariota) per instal-lar-los en una
cel-lula. Jef Boeke, que treballa a Nova York, té
en marxa aquest projecte amb la col-laboracio de
molts altres centres. Naturalment, manipular els
genomes traient i afegint material geneétic i veient
els resultats és un aprenentatge magnific sobre el
funcionament del genoma.

La construccié d’'una cellula implicaria conside-
rar, a més del programa que constitueix el DNA,
Iepiprograma. El programa es podria fer, en teoria,
fins i tot modificant el codi genétic i les bases em-
prades en el DNA: ja sha cultivat amb éxit E. coli amb
un alfabet genétic modificat, amb sis bases, incorpo-
rant dos nucleotids hidrofobics anomenats d5SICSTP
idNaMTP (Malyshev et al., 2014): el bacteri és capag
de propagar-se de manera estable. Aixo vol dir que,
en lloc dels vint aminoacids que es poden fer a par-
tir de les quatre bases de 'RNA, amb les sis bases de
I'RNA modificat seria possible disposar de 172 ami-
noacids per a la construccié de proteines... Encara
que el tema és a les beceroles, planteja unes possibi-
litats que saparten del que sabem sobre la universal
estructura de les quatre bases del DNA. Es poden fer
DNA diferents, amb més o altres bases, encara que
no sabem gran cosa més sobre els resultats, i noves
proteines que poden servir per produir nous far-
macs (i potser nous contaminants). Lepiprograma
encara no és tan conegut, perd també podria ser
manipulat. Les possibilitats daquestes tecnologies
per avancar en la comprensié dels mecanismes
que fan funcionar les cel-lules (amb les aplicacions
mediques, agricoles i altres que hom pot comengar
a imaginar) son extraordinaries. Si fins i tot es fa
possible experimentar amb altres bases en el DNA,
com deiem, es podrien formar nucleotids inexis-
tents a la natura i, a partir daquests nous aminoa-
cids i enzims, i potser formes de vida radicalment
diferents de les que coneixem, que comengarien a
evolucionar pel seu compte. No son petits, pero, els
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riscs que virus i organismes manipulats o comple-
tament nous sexpandeixin per accident, o intencio-
nadament, amb finalitats bél-liques criminals.

Lenginyeria que barreja bacteris i materials espe-
cials també esta en marxa. Un equip de Massachus-
sets ha reprogramat el genoma d’Escherichia coli
per tal que, combinats els bacteris amb materials
apropiats, es puguin construir circuits electronics i
dispositius optics. Per exemple, els bacteris fan bio-
films incloent certes fibres, i el conjunt es compor-
ta com un bon conductor emprant nanoparticules
dor afegides pels experimentadors. Lesperanca
daquests és que els dispositius que inclouen micro-
bis puguin autoreparar-se (Service, 2014).

Fig.58. Ma artificial del projecte LifeHand 2. Foto: Unviersita
Campus Bio-Medico di Roma (CC BY-NC-SA 2.0 via Flickr).
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Deixant de banda els microorganismes, també sobre
la possibilitat de modificar el nostre propi cos. Les
protesis son productes culturals: ’'home modifica
el propi cos (i el dalguns animals) i, en alguns ca-
sos, en millora les prestacions (un cami que sembla
que té molt de futur), pero ho fa per via cultural i
no genetica. Algunes protesis son molt antigues. El
primer cop que apareixen unes ulleres, un tipus de
protesi Optica, en un retrat és en una pintura del se-
gle XIII. Forga protesis sén mecaniques, pero tam-
bé sempren dispensadors de medicaments inserits
al cos que vénen a ser protesis quimiques. No esta
exclos que es pugui arribar a modificar la geneti-
ca per una accio cultural (modificacié del DNA) o
la seva expressi6é (manipulaci6 epigenetica). En la
domesticacio, ja fa milers danys que 'home, mit-
jangant una accié cultural (selecci6 artificial, trans-
genics, etc.), modifica la genética daltres especies.
També practica altres formes dalteracié biologica
com els empelts en plantes cultivades.

La carrera per fabricar organs artificials humans
esta ja forca llancada, i no em refereixo a robots o
mecanismes artificials inclosos en el cos (els ciber-
humans ja existeixen, Oscar Pistorius nés potser
un exemple celebre, avui tristament per lafer en
judici de l'assassinat de la seva companya), tot i
que per aquesta banda també savanga molt (p. e.,
implantacié de marcapassos cerebrals en la lluita
contra I'Alzheimer), siné a organs de sintesi ob-
tinguts per biotecnologia a partir de cél-lules del
pacient, i amb lajut destructures polimeriques



biodegradables de sintesi (p. e. poliglicols, copo-
limers, etc.) o dorigen natural (col-lagen, alginats,
etc.) com a matrius per obtenir la forma i mida
desitjada, en les quals es puguin inserir les cél-lules.
Els teixits cartilaginosos articulars lesionats, els os-
sos, fins i tot els nervis, poden ser objecte de téc-
niques d’aquesta enginyeria dels teixits. EI 2008,
a la Universitat de Minnesota, ja es va fer que un
cor bioartificial bategués un temps. Ara es treballa
en laplicacio de dispositius flexibles amb electro-
des que es poden integrar als teixits humans per
resoldre problemes cardiacs o cerebrals (aritmies,
tremolors deguts al Parkinson) i en els organs sen-
sorials (oida, en aquest cas fins a percebre registres
impossibles per als humans normals). Aquests dis-
positius es fabriquen amb impressi6 3D. La pell ar-
tificial és un altre objectiu en aquesta linia. El tema
basic és que lelectronica pot arribar a interactuar
no sols a escala macroscopica sin amb les cél-lules
individuals, amb microcablejat ultrafi, cosa que
pot permetre en el futur avancgar en el control del
funcionament dorgans danyats i en la comprensio
de les causes del mal funcionament i la seva co-
rrecci6. Alguns dispositius flexibles son capagos de
“cicatritzar”. Ja no es pot dubtar que el futur dels
ordinadors passa també per l'aplicacié de disposi-
tius microelectronics flexibles. En la construccié
de ninxol es produiran canvis importants, com
pot ser per exemple I'is de biofilms (ecosistemes
microbians en capes molt fines que poden contri-
buir a modificar el metabolisme global del sistema
urba) en el recobriment dels edificis.

Les aplicacions mediques no generen rebuig, pero
els estudis que les fan possibles sendinsen en camins
que poden plantejar problemes. Podrem modificar
el genoma huma per fer-nos més resistents a certes
malalties, pero potser també per fer-nos més amisto-
sos 0 més docils. Lamansiment huma fou un objec-
tiu primordial de leducacié dita humanista (amb la
idea optimista que llegint els classics serem millors
persones). Avui seria un projecte periclitat segons
comenta, a El parque zooldgico humano, el filosof
Sloterdijk (per cert, un dels molt pocs filosofs que
tenen en compte el canvi radical que suposa que els
humans prenguem el control sobre la nostra repro-
duccid, i no em refereixo aqui a qiiestions detica).
Pero6 aquest amansiment es podria intentar per la via
de la manipulacié biogenetica, cosa que neguiteja
forca. Cada dia es tenen més coneixements pel que
fa a tecniques daquest tipus, per exemple la creacié
sintética dacids nucleics esférics per nanotecnologia
que, per la seva resisténcia a atacs enzimatics, poden
ser vehicles per introduir elements de terapia génica.
;Podriem dirigir la nostra evolucié? Probablement.
;Cap on? ;Qui prendria les decisions? Preguntes
dificils de respondre. ;Cal aturar aquesta recerca,
encara que sigui frenant importants progressos me-
dics? ;Es pot aturar? Uns temes sobre els quals el de-
bat étic i politic esta servit.

Ho deixaré aqui, amb la constatacié que la cultura
és un motor cada cop més potent en termes am-
bientals i evolutius i que els humans tenim una
propensié a fer daprenents de bruixot. Estem
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disposats a alterar la genetica d’altres organismes
i la nostra, i lepigenética, i a modificar l'ambient
a escala global. Els possibles beneficis s6n enor-
mes. Tanmateix, amb la nostra incapacitat fins ara
demostrada devitar que els poderosos facin us
dels coneixements de que disposem per a les se-
ves propies finalitats, és segur que els riscos també
sén molt considerables.

| Noticies sobre Evolucié



14. Consideracions finals

Levoluci6 és un procés que genera la complexitat
i diversitat de la materia i de la vida. Requereix
innovaci6 i un constant joc de combinacions. La
vida esta formada per sistemes discontinus de
mida i durada variable que es poden, de vegades,
fusionar o encaixar el uns dins dels altres, que in-
teractuen, que neixen es reprodueixen i moren.
Tot aixo es fa a cavall d’'un gradient termodinamic
denergia endo i exosomatica, amb I'is de materi-
als existents en el medi. Mentre, els sistemes vius
acumulen informacié de moltes maneres.

Per tal de reproduir-se, han hagut de generar
mecanismes de transmissié d’'informacié especi-
fics, que han passat per diversos estadis fins a ar-
ribar a complexos moleculars. El codi basic esta
actualment confiat, en tots els éssers vius que es
coneixen, a una molécula molt estable, el DNA,
que es troba, en els eucariotes, embolcallada
en histones i molt plegada. Seqiiéncies d’aquest
DNA poden, a través de moleécules mitjanceres
de RNA, ordenar la construccié de moltes prote-
ines. Tanmateix, el DNA esta al seu torn regulat
per processos cel-lulars que poden alterar la po-
sicié de les seqiiencies i la geometria tridimen-
sional del complex DNA/cromatina, modificar
lactivitat de parts del DNA per la fixacié de ra-

dicals com el metil o la modificacié de les cues
de les histones o per l'acci6 de RNA no codifi-
cadors, etc. Aquests processos estan influenciats
per 'ambient de les cel-lules (en especial pel pro-
teoma) i per lentorn en general i es pot parlar
d’una serie de codis superposats que determinen
els passos des de la seqiiencia de bases del DNA
al fenotip finalment expressat.

La biologia molecular ha establert que el pas d'in-
formacio seqiiencial va sempre del DNA cap a les
proteines i no a I'inrevés, pero la regulacié daquest
pas no es fa, en gran part, directament des del DNA
sin6 des de la céllula (radicals, RNA, proteines).
Sense alterar substancialment el DNA, per la via
de la regulacid, és tanmateix possible modificar el
fenotip i influenciar indirectament les generacions
posteriors (bé que no tenim una visi6 clara de la
freqiiencia i de la persisténcia daquesta mena de
canvis). El dictat dels gens esta modulat de maneres
molt complicades, des del propi genoma i des de
lepigenoma i la cél-lula. Per aixo, un mateix geno-
ma pot generar fenotips molt diferents, com passa
en la diferenciaci6 cel-lular durant el desenvolupa-
ment. La participacio, en la configuracio dels ca-
racters fenotipics, d'un nombre que sovint és elevat
de gens i de totes aquestes modulacions fa que rares
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vegades es pugui predir amb certesa l'aparici6 de
malalties, caracters o comportaments, tot i que la
composicio genica sigui ben coneguda. El temps de
les idees simples sobre el determinisme genétic ha
passat a la historia, tot i que els gens segueixin es-
sent molt importants. La nostra ignorancia és enca-
ra molt gran, de fet, com més sabem, més territoris
desconeguts descobrim.

Els sistemes vius interactuen constantment amb
lentorn, tant si es tracta denergia i materials inor-
ganics com si es tracta daltres sistemes vius, sem-
pre passant pel filtre de la selecci6 natural. Qual-
sevol canvi que produeixi un avantatge selectiu
sera admes. Es possible que la seleccié, sobretot en
medis molt fluctuants, també hagi afavorit aquells
sistemes que tendeixen a presentar molt sovint can-
vis, ja que aixo augmenta les probabilitats que es
presentin formes més adaptades a les noves condi-
cions. Els medis fluctuants, o els que han estat al-
terats fortament, poden ser més facilment centres
dorigen d’innovacions evolutives (ramificacions),
mentre que els medis estables donen lloc a tendén-
cies persistents a llarg termini i modificacions de
detall. Levoluci6 es desenvolupa en el marc de leco-
sistema, que és, al seu torn, un sistema que sauto-
organitza i que influeix sobre la manera com evolu-
cionen les especies, com va anticipar Margalef.

En l'interior dels genomes sacumula la informaci6

codificant, pero també existeix material que normal-
ment no codifica i que, tanmateix, pot constituir una

| Noticies sobre Evolucié

reserva de variacié que sactivi davant de determina-
des noves condicions. Aix0 pot permetre respostes
més rapides als canvis. També les alteracions epige-
netiques, si fossin transmeses a la descendencia, po-
drien suposar una capacitat dadaptacié rapida.

Les interaccions entre sistemes vius poden suposar
que uns saprofitin dels altres (depredador-presa),
pero també que es produeixi cooperacio i, de mane-
ra gens infreqiient, endosimbiosi o endoparasitisme,
fins a [extrem que els genomes dels dos sistemes es
modifiquin i, sovint, parts de I'un s'integrin en Tal-
tre, ja siguin seqiiéncies molt petites 0 més grans.
Ladquisici6é de simbionts i la interaccié amb para-
sits condicionen de manera important levolucié dels
hostes i a I'inrevés i, de vegades, permeten ladqui-
sicié de conjunts d’habilitats molt avantatjoses. El
conjunt d’hoste i comunitat microbiana associada
forma I'holobiont, un sistema amb més capacitat per
aprofitar recursos. El concepte d’holobiont pot obrir
noves perspectives en la comprensié de levoluci6 i
en les aplicacions mediques i agroramaderes.

El debat sobre la possibilitat de “refer’, per tecniques
de clonatge o enginyeria genetica, especies que shan
extingit (aixo es coneix com a desextincio) posa de
manifest que “daltres nivells” per damunt del mole-
cular i genetic han participat en levolucié daquestes
espeécies i aixo plantejaria dificultats als projectes de
reviure-les. Els problemes de salut de Tovella Dolly
ja van mostrar que el clonatge no tenia en compte
lepigeneética. Els individus reconstruits no tindrien



lepigenetica dels seus antecessors, ni tampoc el mi-
crobioma, ni potser el medi (molts organismes shan
extingit com a conseqiiencia de lalteracié del seu
habitat), ni cap herencia comportamental o cultural.
Tot aixo és part de levolucio.

El procés evolutiu és I'inic procés fisic autore-
ferencial que coneixem. Aixo vol dir que al llarg
de la historia esta constantment modificant les
regles del joc en funci6 del que ha passat abans.
Sabem que, d’aquesta manera, és capag de gene-
rar una immensa varietat i complexitat. El joc
de combinacions i integracions en estructures
funcionals cada cop més complexes fa que la se-
lecci6 actui simultaniament en diversos nivells,
i es poden produir conflictes quan existeix con-
tradiccié entre els avantatges a un nivell (p. e.,
l'individu) i a un altre de diferent (p. e., el grup).
Molts fenomens, per no dir tots, en evolucid, son
col-lectius.

La teoria neodarwiniana, basada en la genética
de poblacions, segueix essent capa¢ de donar-nos
una bona explicacié de com es produeixen gran
part dels fenomens evolutius elementals, com
laparicié d’un caracter nou avantatjés. Tanma-
teix, també és cert que hauria d’incorporar molts
fets que eren desconeguts fa setanta anys i que,
si no lenderroquen definitivament, si que recla-
men una visié oberta. Cal un esfor¢ per seguir
integrant, en una teoria evo-devo, la genetica de
poblacions amb el que sabem de lestructura i fun-

cionament del genoma i de la seva regulacié dins
‘ambit cel-lular, i del que es coneix del desenvolu-
pament. I cal progressar en el que es coneix com a
eco-evo-devo, integrant també el funcionament de
la coevolucio en xarxes ecologiques i l'adherencia
margalefiana entre evoluci6 i successid, per tal de
construir una teoria evolutiva més satisfactoria i
comprensiva. Es forca clar que I'aparell matema-
tic de la genetica de poblacions no pot treballar
amb més de dos o tres elements a I'hora, fet que
limita molt lestudi a casos elementals. No pot en-
frontar-se a canvis evolutius en cascada, com els
que solen produir-se en els sistemes ecologics. Els
estudis sobre xarxes ecologiques estan generant
noves aproximacions quantitatives que poden ser
d’interes. De moment, no sabem com es poden fer
aquestes integracions, la fisica dels sistemes evo-
lutius esta per fer, com han afirmat Goldenfeld i
Woese (2011). El que sabem és que és indispen-
sable realitzar-les per progressar en tots els camps
de la biologia, incloses les aplicacions agricoles,
mediques i altres.

En definitiva, em sembla interpretar, de tot el que
he anat exposant, que un dels problemes de la
comprensio de levolucio resideix en qué cal com-
binar la idea de la capacitat intrinseca de canvi,
d’innovacid, en els organismes amb el fet que vi-
uen en un moén d’interaccions i destructures jerar-
quiques. Anem a pams. La seqiiencia de lexplica-
cié neodarwiniana classica, en esquema, és: 1) el
genoma conté informacié per construir el fenotip;
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2) el genoma pot canviar per diferents “errors” en
la reproduccié del DNA; 3) els canvis genotipics
poden tenir conseqiiéncies fenotipiques, i 4) els
nous fenotips deixaran o no descendents fertils i
seran sotmesos al filtre de la seleccié natural.

Ara bé, aquest esquema, sens dubte molt esquematic,
deixa una mica de banda algunes complicacions que
s6n importants. El genoma resideix dins la cél-lula. En
la cél-lua, interaccionen el DNA i'RNA, les proteines,
etc. Per tant, no tenim un determinisme univoc del
fenotip pel genotip. El genotip en lestadi 1, a més, pot
ser condicionat epigenéticament, com a resultat de la
interaccid entre genoma i altres components cel-lulars
o pot ser alterat per elements del medi extern (transfe-
rencies geniques des daltres organismes, simbiosi, pa-
rasitisme, etc.). El genoma també pot passar a lestadi
2, és a dir, canviar, com a resultat de les interaccions
amb el medi cellular o extern. Iexpressié del geno-
tip en fenotips a lestadi 3 vindra condicionada per les
interaccions entre genotip i components cel-lulars, i
aixo en diferents nivells del fenotip, des del metabo-
lisme cel-Jular al desenvolupament, a la fisiologia, a la
morfologia o al comportament. Finalment, els canvis
fenotipics interactuaran amb el medi fisic i biotic, i
aixo de maneres diferents: els nous fenotips alteraran
el medi, generant un nou marc d’interaccions, i cons-
truint un ninxol, i el medi modificat actuara com a
filtre selectiu, deixant o no que els nous fenotips per-
sisteixin. Ievolucio estara constrenyida per la historia
evolutiva precedent de cada especie i per condicions
que depenen del conjunt de lecosistema.

| Noticies sobre Evolucié

Si veiem les coses des daquesta perspectiva ens
adonem que potser el neodarwinisme té un biaix
historic massa atomista-determinista (que sexpres-
sava en leqiiacié un gen-un enzim, ja desfasada)
i que les interaccions adquireixen un paper clara-
ment decisiu en la marxa del procés de levolucié. I
potser es pot respondre, a més, a la pregunta de per
que es produeix evolucio, per que els éssers vius no
han romas en un estat estacionari, per exemple pe-
tites cel-lules o una lamina tnica de teixit fotosinte-
titzador. Aquesta pregunta no es respon facilment
si només es consideren els canvis dorigen intrinsec
(mutacions, transposicions, etc.) o els canvis aliens
a la vida generats en el medi extern. En un medi
constant, els canvis intrinsecs promourien una evo-
lucié de curt recorregut, no existiria cap motiu per
anar complicant les estructures. En un medi can-
viant, tampoc es veu cap rad per produir estructu-
res complicades: podrien desenvolupar-se formes
relativament simples que alternessin estadis més o
menys productius o resistents. La millor explicaci6
de la tendéncia de levolucio a la complexitat és que
levolucié és un procés interactiu (competéncia,
mutualisme, etc.) i d’'incorporacid, en el si de siste-
mes ecologics autoorganitzatius.

La caracteristica més notable dels éssers vius és
que interaccionen amb altres éssers vius i amb el
medi fisicoquimic. Ho fan a escala del genotip i a
escala del fenotip. Darwin deia que levolucio és
descendéncia amb canvi. Aixo sembla igualment
valid avui, pero si aquest procés ha donat lloc a la



fantastica varietat i complexitat de formes de vida
que observem (i les que encara no coneixem o que
han desaparegut, que sén moltes) és perque la in-
teraccidé constant genera modificacions en tots els
nivells, des de la informacié genetica al “paisatge”
selectiu (altres especies, recursos, etc.) que, segons
els casos, donen avantatge a formes més comple-
xes o més simples, dins les possibilitats limitades

per les estructures preexistents en cada moment,
i aix0 en un espai molt heterogeni i en seqiiénci-
es temporals afectades per la contingéncia. Es a
dir, que entendre levolucid exigeix reconeixer que
els jocs d’interacci6 que es donen en molts nivells
tenen molta més importancia del que els ha estat
normalment concedida per una visié excessiva-
ment focalitzada en el genoma.
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Agraiments

Aquest llibre s’ha beneficiat dels comentaris, aportacions i esmenes de Josep Vigo, Miquel Fortuny, Ri-
card Guerrero, Ferran Alexandri i Carme Tomas. També de la generositat dels autors de fotografies que
n’han cedit els drets. Cal agrair també al CREAF el seu suport institucional que ha fet possible la publica-
ci6 on line i a la Universitat Autonoma de Barcelona que ha finangat, amb un contracte com a professor
emerit, el temps dedicat per 'autor a la redaccié d'aquest i altres treballs i, tant al CREAF com a la UAB,
la cessid de lespai i els mitjans de treball que I'han fet possible.
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El progrés dels coneixements en biologia molecu-
lar, genomica i epigenetica, en biologia del desen-
volupament, en microbiologia, en ecologia i cien-
cies del comportament i en molts altres camps
aporta un allau d’informacions relacionades amb
levolucié. La noci6 dels gens com un enfilall de
perles en la cadena de DNA, emetent ordres de
manera unidireccional per construir les protei-
nes ha passat a la historia. Lomnipresencia de
fenomens com la simbiosi apunta a mecanismes
d’adquisicié de paquets sencers de gens capagos
de permetre noves funcions, dificils d'integrar en
la genetica de poblacions.

Pot ser que la seleccié actui a nivells superiors
als dels gens i I'individu, potser als dels grups o
daltres. Per alguns cientifics destacats, el para-
digma imperant des de fa setanta anys, la Sintesi
Moderna o neodarwinisme, no pot integrar molts
nous coneixements i levolucié va molt més enlla
de processos de mutacio i seleccio. Molts d’altres
defensen el paradigma, pero resulta evident que
cada dia ens assabentem de descobriments fasci-
nants que la teoria ha d’assumir. Aquest llibre és
un esfor¢ per copsar la situacié i preparar-nos per
comprendre i seguir les novetats en un camp que
és clau per totes les disciplines biologiques.

Unitat d’Ecologia

UrnB

Universitat Autonoma de Barcelona




