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3. L'EFECTE DE L'HETEROGENEITAT AMBIENTAL




3. L'EFECTE DE L'HETEROGENEITAT AMBIENTAL

3.1. Introduccid

Les andlisis de les poblacions, tant tedriques com experimen--~
tals, a les quals es considera l'ambient uniforme tant a la seva di
mensid temporal com a l'espacial, possiblement no consideren fac- -
tors (els lligats a la heterogeneftat ambiental) essencials per com
prendre alld observat a la natura i al laboratori. Per exemple 1'e§
plicacid de la seleccid dependent de les freqliencies propasada per
White (1973) (capitol 8) guan tracta d'una manera general les pro--
pietats dels polimorfismes cromosdmics per inversions, &s una mos-—-—
tra de com un fenomen dificil d'explicar en principi t2 una explica
ci6 bastant simple (si s'adapta b& o no a un cas concret &s una al-
tra questid) quan es considera el medi subdividit. Els trets fonamen
tals de l'explicacid sbn els segiients: si hi ha diferents tipusd'in
dividus (per exemple segons el seu cariotip) els quals tenen dife
rent eficdcia segons la part del medi on experimenten la seleccid,
les parts del medi sdn de capacitat limitada, i els organismes po--
den "escollir" d'alguna manera la part del medi, un increment exces
siu de la freqtiéncia d'un tipus determinat saturard el seu medi dp-
tim de manera que caldrid que n'ocupi de menys adequats i l'eficdcia
global d'aquell tiéus disminuird. No cal que les parts del medi si-
guin llocs fisics concrets, es bodria pensar per exemple en dife- -
rents tendéncies a liaparellament entre tipus de mascles i de feme-
lles en un estudi‘de 1l'eficdcia dels tipus de mascles d'una pobla--

cid. Aixd indica que la consideracid d'un nivell més fi d'organitza
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cid de les relacions entre organismes i medi pot portar a explica--
cions (siguin en un cas concret vdlides o no) de fendmens, com ara
la seleccid dependent de les frequiencies, dificils d'interpretar

sense fer-ho.

Perd la no homogeneitat del medi a l'espai o el temps &s
quelcom que, a més de ser dificil de tractar experimentalment i
tedrica, ja d'antuvi presenta alguns problemes de definicid de con-
ceptes i d'aclariment de quines sdn realment les quiestions tracta--
des, els nivells d'organitzacid implicats, etc. L'apartat segient
es dedica a intentar definir una série de concéptes relacionats amb

aquest tema.

3.2. Heterogeneitat en el temps i a l{espai. Nivell macrogeogradfic

i microgeografic. Principals conceptes: ambient en "mosaic" (o “com-

partimentat”, en "clapes", etc...), "granulacig" del medi, seleccid

"dura" i "tova'.

Sembla evident que el medi presenta heterogeneitats tant a
l'espai cém al temps, ara bé&, un cop feta aquesta constatacid cal
precisar com mé&s acuradament millor en qué es pensa guan en una dis
cusid es tracta de l'heterogeneitat del medi. S$6n qliestions comple-
tament diferents, que segurament requeriran técniques d'andlisi tam
bé diferents, 1'efecte ) de la variacid de la temperatu

ra segons la latitud que les variacions de temperatura i humitat,se

gons el lloc, dins d'un petit bosc.
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A algunes discusions tedriques hom representa les poblacions
(o en general els sistemes bioldgics) com punt o conjunts de punts
en espais multidimensionals, essent les diferents dimensions re--
presentacions dels parametres que caracteritzen a la poblacid en
si (p.e. fregtiéncies géniques) i/o parametres que caracteritzen el
medi "extern" com ara abunddncies d'espécies competidores, coorde-
nades espacials o abunddncies de recursos. Una descripcid o model
dindmic no pot prescindir d'afegir una dimensid més: el temps,
aleshores la poblacid (o millor tot el sistema estudiat) es pot
considerar com una trajectdria (o una altra figura adequada) en un
espali de r=n+m+4 dimensions, n definint el medi, m la poblacid en
s;; 3 les coordenades espacials (x,y,2) 1 una el temps. Cada punt

tindrd unes coordenades (t, x, v, 2z, Vir Vor e VoW

N AR wm)

i la dindmica del sistema.ééwpossible que puguirdescriure's com
una funcid x'=f(x), essent x=(t,x,y,...ywm) 0 com un sistema
d'equacions o com un procés estocdstic (la forma més corrent i a
la que ens referirem més sovint). La forma matemdtica concreta pot
ser molt complexa, ja que a més d'intervenir nombroses variables
poden estar relacionades entre elles de moltes maneres, per exem-—-
ple l'drea ocupada per una poblacid pot dependre del temps, les va

riables fisiques del temps i del lloc i estar relacionades entre

elles, ete.
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"

(t,x(t))

Evolucid del medi d'una poblacid la localitzacid de la qual es supo
sa funcid del temps i amb medi funcid del temps i el lloc on &s. Es
suposa que tant les caracteristiques fisiques del medi (v) com la
localitzacid (x) sén una sola variable.

Un tipus d'heterogeneitat ambiental d'una existencia real evi-
dent sén les variacions ambientals en el temps. Imaginem que les ca
racteristiques, fisiques i bidtiques que caracteritzen al medi i la
poblacid,a cada moment, sén constants (o aixi es poden considerar
al nivell al qual es treballa) respecte de les coordenades espacials
(per exemple en un ambient mari d'aigles molt barrejades). Alesho--
res ens podem éblidar d'agquestas coordenades espacials, hi ha homo-
geneitat espacial del medi, i paflar solament de les altres. Si per
tota parella d'instants t, i t el medi estd en el mateix estat

1 27

concret (v1, Vs e vn) amb probabilitat 1, &s a dir que respecte
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al temps és constant, es pot parlar d'abséncia d'heterogeneitat am-
biental respecte al temps. Si no es compleix aixd parlarem de varia
cions temporals del medi. Perd aquestes variacions poden ser de di-
ferent mena. Pot ser que, malgrat que l'estat varii segons el temps,
per tota parella d'instants t_ i t, la coneixenga de l'estat a l'ins

1 2

tant t1 no modifiqui per res la probabilitat (o la densitat de pro-

babilitat) de l'estat de la poblacid a l'instant t._ (en considerar

2

l'estat del medi com una variable aleatdria V).

prob (V(t,) = v'/v(t,)=v) = prob (V(tz) =v')

8s a dir que hi pot haver independéncia estocdstica entre instants
successius. AixS correspon a les designacions de medi o ambient va-
riable en el temps perd "imprevisiblement" o "no autocorrelaciocnat”
segons els treballs comentats més endavant. En aquest cas la varia
cid Eemporal es pot considerar una mena de perturbacid aleatdria

que sofreixen els sistemes, totalment imprevisible.

Si l'evolucid temporal de l'ambient es pot considerar un veri-
tabie procés estocdstic, no un cas degenerat com els anteriors, es
po# parlar de medi autocorrelacionat o parcialment previsible, la
previsibilitat del qual augmenta amb el grau d'autocorrelacid del
procés estocdstic fins arribar als casos d'autocorrelacid total (+1
o =-1), quan hom parla de medi totalment previsible, seleccid cicli-

ca, etc...

Si les caracteristiques fisiques o bidtiques de 1l'ambient no

sdn constants respecte de les coordenades espacials parlarem de me-
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di heterogeni a l'espai, aquesta heterogeneitat pot presentar diver-
ses estructures i nivells que hom discutirad més endavant. L'heteroge
neftat espacial pot acoblar-se amb la temporal de manera que l'estat
del medi V (que com s'ha dit pot ser un vector) dependrd del temps i

del punt de l'espai considerat V(t; x, y, 2).

Malgrat la clara diferéncia que en principi sembla gue existei-
xi entre ambdds tipus d'heterogeneitat del medi, hi ha autors, com
Bryant (1974),queeniahalitzarles caracteristiques més importants de
cada tipus de variacié, proposen d'identificar la variacid espacial
amb aquells aspectes completament previsibles de 1l'ambient, mentre
que consideren la variacid temporal com una perturbacid aleatdria.En
aquesta memdria no es considera valid aixd 1 es segueix una linia de

racnaments com l'apuntada als paragrafs anteriors.

L'heterogeneitat del medi &s quelcom que no té& cap sentit si no
s'especifica el nivell al qual els organismes la perceben. Aixd vin-
drd donat per la seva mobilitat i activitat, estabilitat enfront a
les variacions del medi, durada i @poca de les fases del cecle vital,
etc. Concretament, la distincid entre variaci§ microgeogrdfica i ma-
crogeogrdfica es considera molt relacionada amb la mobilitat. Es con
siderara variacid microgeografica la que té 1loc dins dels limits
d'una unitat panmitica, &s a dir, variacid espacial de les caracte--
ristiques del medi perd dins duun marge de distdncies en el qual tot
aparellament poséible t& la mateixa probabilitat de produir-se lle--
vat de diferéncies genédtiques, condicionaments, etc. que nc depen- -

guin de la distancia i per tant de la mobilitat. Segons aquesta defi



nicid el model de Levene (1953) (veieu més endavant) &s un tipic

cas d'estudi de variacid microgeogrdfica. Quan intervingui més d'una
unitat panmitica, com el model de Kimura (1953) ("Stepping stone")
on diverses poblacions mendelianes o unitats panmitigues alineades

poden intercanviar alguns migrants només entre veines

Pob. 1 Pob. 2 Pob. 3 ...

o al model d'isolacid per distancia de Wright(1940) on no hi ha di
ferents unitats panmitigques separades sind un continu d'individus
amb probabilitat d'aparellament decreixent segons la disténcia, es
parlard de variacid maérogeogréfica. Ambdés tipus de variacid es-
tan integrats i sembla que faci falta considerar-los conjuntament

per acabar d'entendre els patrons de polimorfismes observats a la

natura.

Usualment hom distingeix entre dos tipus fonamentals d'hetero
geneitat del medi (tént a l'espai com en el temps): es parla de va
riacid continua, o gradual, i de variacid en mosaic, o a clapes o
discontinua (en angléshom empra usualment el terme "patchy"). EL
primer tipus correspon a aquells casos en qué les composants del
medi estudiades s6n una funcid continua de la variable temps i/o
de les coordenades de posicid. Per exemple, quan s'estudia una cli

na de freqiiéncies d'un al-lel i s'intenta relacionar-la amb la tem
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peratura la qual es suposa una funcié continua de la latitud,
com a Johnson (1971) on s'estudien els al-lels de l'enzim LDH
a una espécie de blennids. El segon tipus (variacié en mosaic)
correspon el cas en qué hi ha canvis bruscs de les composants
del medi segons les coordenades temporals o espacials, possible-
ment amb intervals no aptes per la vida dels organismes. Aixo
probablement determinara l'existéncia d'una série de compartiments
taques, clapes (patches) disjunts , de propietats diferents.
Un cas que possiblement s'ajustaria a aquest model seria una
poblacié de Drosophila que tingués diferents llocs on ovipositar,

per exemple fruits infectats per diferents espécies de llevats.

Relacionada amb aquest darrer concept hi ha la éﬁestié
de la '"granulacidé'" de l'ambient (Levins (1962, 1968)). Els orga-
nismes o els grups sotmesos en un ambient en mosaic es pot consi-
derar que "l'utilitzen'" o el !'"perceben" '"granulat'", per unitats
discretes o '"grans" ja sigul a nivéll de clapes o unitats espa-
cials o de contingéncies que es presenten en el temps. En la
nocié original de Levins sembla que es considera que un organisme,
una fase del cecle biologic, o tot un grup‘ 0 poblacid, perceben
l'ambient amb una ‘granulacié '"gruixuda'" quan tota la seva vida
(o tota una generacid) passa a una de les unitats. Aquest seria
el cas de fases més aviat  sedentaries del cecle bioldgic d'un
organisme, com les larves d'espécies de Drésophila que normalment
creixen en un lloc espacialment limitat com un fruit en descompo-

=icid. Un organisme (o fase, o poblacidé) percep l'ambient amb
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granulacié "fina' quan durant la seva vida és sotmés repetidament
a les diferents contingéncies que es poden presentar o utilitza
repetidament els grans de 1l'ambient. Aquest seria el cas dels
adults mobils de Drosophila i la seva utilitzaoié dels llocs

de menjar, si n'hi ha de difereents tipus 1 no manifesta una

preferéncia estricta per cap d'ells.

Wiens (1976) proposd generalitzar aquests conceptes, defi-
nint-los de la manera segtient: una utilitzacié granulada finament
és aquella a la qual les unitats de 1l'ambient sén utilitzades
en proporcid directa a la seva probabilitat dfaparicié o abundan-
-cia, una utilitzacid granulada gruixudament és aquella a la qual
les unitats no s'utilitzen d'una manera directament proporcional
a la seva probabilitat d'aparicidé o abundancia, els organismes
o poblacions mostren 'preferéncies". Aquestes preferéncies poden
ésser purament passives, p.e. produides per predacié diferencial
dels organismes en algunes clapes i a altres no, o implicar alguna
eleccié per part dels organismes. Un organisme pot no detectar
o no poder evitar estar sotmés a una sdrie de contingéncies am-
vbientals produides al llarg dei temps, aleshores mostrara wuna
resposta granulada finament, o pot, alternant adequadament els
periodes d'activitat i laténcia, defugir unes situacions i tro-
bar-ne d'altres, la qual cosa implicara una resposta granulada

gruixudament.

Wiens (1976) ressaltd la relativitat d'eixos conceptes:

per exemple, alld que pot ser una contingéncia més per un individu
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de vida llarga (p.e. un mamifer) pot ser Ll'ambient que troba
tota la seva vida un lepiddpter. El primer.exhibira granulacid
fina, el segon gruixuda. També per algunes dimensions la percepcid
de l'ambient pot ser gruixuda i per altres fina: una larva pot
passar tota la seva vida al mateix ffuit, experimentant gruixuda-
ment l'ambient a l'espail, perd estar sotmesa a nombroses contin-
géncies temporals (canvis de temperatura, pluges, ...) experimen-
tant finament granulat l'ambient en el temps. Un altre factor
important és el nivell al qual s'esta parlant: el que pot ser
una utilitzacié granulada gruixudament a nivell individual (un
individu a una sola clapa) pot ser una utilitzacié finament granu-
lada a‘nivell de poblacié: els recursos utilitzats en proporcid

" directa a la seva abundancia.

Wallace (1968) va definir éls conceptes de seleccid "dura'
i "tova" (hard and soft selection). A causa de 1'dmplia difusié
d'eixos conceptes 1 de 1'(s no sempré adequat que se n'ha fet,
ha cregut necessari discutir-los més detalladament i definir-
los amb més precisidé (Wallace (1975)). Per seleccid dura entén
aquella independent de la densitat i de la fregiiéncia, per exéﬁple
la mortalitat per letals és independent del nombre d'individus
i de les proporcions dels diferents tipus. Per seleccid tova entén
aquella dependent alhora de’ la densitat i la freqliéncia, per
exemple aquest és el cas de larves que competeixen per una quanti-
tat limitada dé recursos, la probabilitat d'arribar a adult depeén
del nombre o densitat de poblacié (si n'hi ha pocs dels diferents

tipus sobren recursos, n'hi ha prou per a tots) i de les freqién-



68

cies (si hi ha pocs competidors eficagos, els que ho sén menys

tenen més probabilitat de sobreviure).

Per aclarir aquest concepte podriem estudiar un model senzill
de competicié. Imaginem una poblacié de =zigots constituida per
dos tipus possibles A i B en proporcions P i Q = l;P respecti-
vament, per exemple els dos fenotips possibles associats a un
locus amb -dos al-lels i dominancia absoluta. Aquesta poblacid
s '"molt gran" (tedricament infinita). Un nombre finit N d'aquests
zigots (una mostra aleatdria simple) arriben a un medi on poden
esenvolupar-se i esdevenir adults. Aquest medi estad constituit
per Kk '"unitats de medi" o caselles cada una de les quals pot
suportar el desenvolupament d'un‘ sol zigot. Es suposa que les
"arribades!" es produeixen d'una en una en instants t, <t %

1 2
< ... < tN i amb reparticié totalment aleatdoria dels zigots -
a les caselles. Si dos zigots coincideixen a la mateixa casella
es produeix una '"competicidé'' instantania en la qual un zigot
desplacga a l'altre; el "guanyador" pot continuar el seu desenvolu-
pament( i el 'perdedor" mor. La regla de competicid és: si un
A i un B coincideixen, A sempre desplaga a B; si coincideixen

dos fenotips iguals es produeix una eleccid aleatdria amb probabi-

litat 1/2 per cada un.

] *‘§\j:::§;A B
LA
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Aguest model es podria simular fdcilment amb un taulell (per
exemple d'escacs k=64) fitxes de dos colors i una urna amb la compo
sicié adequada ?er produir esdeveniments segons les probabilitats
desitjades. Per exemple si k=64, N=200 i P=1/4, n'hi hauria prou
amb una urna amb 64 boles numerades del 1 al 64 1 amb la guarta
part d'elles vermelles. En extreure una bola, si fos vermella tin-
driem l'arribada d'un zigot A i en cas contrari un B, en retornart-
-la a l'urna i1 extreure'n una altra tindriem el nGmero de la case-
lla on va, caldria aleshores col-iocar una fitxa (A o B segons el
color de la primera extraccid) a aquella casella. Si la casella ja
fos ocupada caldria aplicar la regla de competicid (llengant  una
moneda, per exemple, pel cas de competicid entre dues fitxes del

mateix tipus). Aquest proc&s caldria repetir-lo N=200 vegades.

A l'apéndix 1 estudiem matemdticament aquest model simple.
All1 es demostra que la probabilitat de supervivéncia fins a l'es-

tat adult reproductor d'un zigot A dels N zigots competidors és

k P P.N P N+1
LN R L
i la d'un B &8s
k P, N+1 1, N+1 (1-p) 1+P N
= e———— 1 - = - —-— - . - )
s = 5o | VR (-9 PR

les quals sén evidentment funcié de P, la fregténcia,i de N o X,
la densitat. A les taules seglents.es donen alguns valors de WB/WA

gque cal comparar amb el valor 1 = WA/WA’ ja que cal recordar que
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FREQUENCIA .1 FREQUENCIA .5
Unitats de Medi. Unitats de Medi.
100 200 300 400 500 600 700 100 200 300 400 500 600 700
Zigots Zigots
100 .626 .785 ,849 ,884 ,905 ,920 .931 100 .605 ,778 ,846 .882 ,904 ,919 ,931

200 .418 .626 .726 .785 .823 ,849 ,869 200 .366 .605 ,716 .778 .818 .846 .866
300 .295 .508 .626 ,700 .749 ,785 ,812 300 .221 ,471 .606 .686 .740 ,778 .806
400 .219 .418 ,544 .626 ,684 .727 .759 400 .134 .367 ,512 ,606 .670 .716 .751
500 .169 .349 ,475 .563 .626 .674 .711 500 .081 ,285 ,434 ,534 .606 ,659 ,699
600 .134 .295 .418 .508 .575 ,626 .667 600 .049 ,222 ,367 .471 .548 .606 .651
700 .109 .253 .370 .460 .529 ,583 .626 700 .029 .,173 .310 .416 .496 .557 .606
800 .090 ,219 .330 ,418 ,488 ,544 .589 800 .018 .134 .263 ,367 .448 ,513 ,564
900 .075 .191 ,296 .382 .451 ,508 ,555 900 .010 ,104 .222 .324 .406 .472 ,325
1000.064 ,169 .266 ,349 ,418 ,475 ,523 10006.62 .081 .188 .286 .367 .434 .489

FREQUENCIA .2 FREQUENCIA .6
Unitats de Medi. Unitats de Medi.
100 200 300 400 500 600 700 100 200 300 400 500 600 700
Zigots » Zigots
100 .620 .783 ,848 ,883 ,905 ,920 ,931 100 .599 ,776 .845 ,881 ,904 .,919 ,930

200 .404 .621 ,724 ,783 .821 .848 .868 200 ,354 .600 .713 .776 .817 .845 .866
300 .275 .498 .621 .69%6 .747 .783 .810 300 .205 .462 .600 .683 ,738 .777 ,805
400 .195 .405 ,536 .621 ,680 .724 .757 400 .118 .355 .505 .601 .e66 .713 .749
500 .142 .332 ,465 ,536 .621 .670 .708 500 .067 271 .424 3527 ,601 ,655 ,696
600 .106 .276 405 ,499 ,568 .621 .663 600 ,037 .206 .355 .463 .541 .601 ,647
700 .081 .231 ,355 ,449 .521 .5377 .621 700 .021 ,156 ,297 .406 .488 ,551 ,601
800 .062 ,195 ,312 .405 ,478 .536 .583 800 .011 .,118 ,248 ,355 ,439 ,505 .558
900 .049 .166 .276 .366 .440 ,499 ,547 900 6.47 .089 .207 .311 ,395 .463 .518
1000.038 .142 ,243 ,332 .405 .465 .514 10003.57 .067 ,172 .271 .355 .424 ,481

FREQUENCIA .3 FREQUENCIA .7
Unitats de Medi. Unitats de Medi. .
100 200 300 400 500 600 700 100 200 300 400 500 600 700
Zigots Zigots

100 .615 ,781 ,847 .,883 ,905 .920 ,931 100 .594 ,774 .844 .881 ,904 .919 .830
200 .391 .616 721 ,781 ,820 .847 .867 200 .342 ,595 ,710 .775 .816 .844 ,865
300 .256 .489 .616 .693 ,745 ,781 .809 300 .191 .454 .595 .680 ,736 ,775 .804
400 .172 .392 .528 .616 ,677 .721 ,755 400 ,104 .343 .497 .596 .662 .711 ,747
500 .118 .316 .454 ,548 .616 .666 .705 500 .055 .257 .414 .521 ,596 .651 ,693
600 ,083 .257 .392 .489 .561 ,616 .659 600 ,029 ,192 ,343 ,454 ,535 ,596 .643
700 .058 .210 .339 .438 .512 ,570 .616 700 ,015 ,142 ,284 ,395 ,480 .545 ,596
800 .042 .,173 ,295 .392 .468 .528 ,576 800 7.67 .104 .234 ,344 .,430 .498 ,552
900 ,030 .143 ,257 ,352 .428 .490 .540 900 3.89 .076 .192 ,298 .385 ,454 ,511
1000.022 ,119 .224 ,316 ,392 .454 ,506 10001.96 ,055 157 ,258 .344 .414 .473

PREQUENCIA. 4 FREQUENCIA .8

Unitats de Medi. Unitats de Medi.

100 200 300 400 500 600 700 100 200 300 400 500 600 700
Zigots : ‘Zigots
100 .610 ,780 .847 .882 ,905 .920 .931 100 .589 ,773 .843 .880 .903 .919 .930

200 .378 .610 ,718 .780 .819 .847 ,867 200 .331 ,590 .708 .773 .815 .843 .864
300 .238 .480 .611 ,6%0 .742 ,780 .808 300 .178 ,445 ,5%0 .677 .733 .773 .803
400 ,152 .379 .520 .611 ,673 .719 .7S3 400 .092 ,332 .490 .591 .659 .708 .745
500 .098 .300 .444 .541 ,611 .662 ,702 500 .046 ,245 ,405 .514 .591 .647 ,690
600 .064 .239 ,379 .480 ,555 .611 ,655 600 .022 ,179 .332 .446 .529 .,591 .639
700 .042 ,190 ,325 ,427 ,504 .564 .611 700 .010 ,129 ,272 .386 .472 ,539 .591
800 .027 .152 ,278 ,379 .458 .520 .570 800 5.15 .092 ,221 333 .421 .490 ,546
900 .018 ,122 ,239 ,337 .417 ,480 .532 900 2.41 ,066 .179 ,286 ,374 .446 ,504
1000.012 ,098 .205 .301 ,379 .444 ,497 10001.11 ,046 ,144 ,245 ,333 ,405 .465

Proporcid W_/W segons diferents valors de fregiiéncia de A, nombre d'unitats
de medi i zIgots produits. Els valors superiors a 1 estan multiplicats per 10 3,
-
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allo important sén les proporcions entre les probabilitats W dels fe
notips A o B, no els valors absoluts de probabilitat, gue depenen

també de causes independents del fenotip.

Si no hi ha cap altra diferdncia selectiva entre A 1 B, 1 1
WB/WA es poden considerar les eficdcies d'ambdds fenotips. Es compro
va que l'eficacia de B augmenta en disminuir la frequéncia relati-

va de A, en concret si P ~+ 1 (mantenint N i k constants) es té que

1)N+1)_(1__L)N].

1
> ylea-Q-¢ 7K

1 .
W "'*(1-E)N mentre que si P -0, W

B B

Per N=200 i k=64, aquests valors sén respectivament WB=O.O428662
per a P=1 1 WB==O.3054555 per a P=0. Igualment es comprova gue
C k 1 1 N , .

lim Wy = = |1 -+ (%—EEJ - (1-= i lim W, = 1, que pels matei

1
P N k k , 20 A

x0s valors de N i k sén 0.2398317 1 1. La proporcid WB/WA val
0.1787345 per P=0 1 0.3054355 per P=1, de manera que el geno--
tip B &s més afavorit Quan la freguéncia de A &s als voltants de
zero. Aixd no concorda amb la troballa frequent de la superioritat
del tipus rar. Possiblement, tal com hem comentat al principi d'aques
ta seccid, els mecanismes de seleccid dependent de les freguéncies

amb el tipus rar afavorit requereixen l'existéncia d'heterogeneftat

ambiental.

Si k * =, no hi ha limitacions gquant a aquest recurs del medi
(per exemple espai), ambdues eficAcies tendeixen al maxim ja que
WA -1 i WB *>1. En canvi si k ¢€s fa petit es ressalten les dife--

réncies en les probabilitats d'arribar a adults reproductors d'ambdds

fenotips.
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L'assoclacid entre seleccid dependent de les fregiiéncies i de
la densitat amb la competicid té& base experimental. Sén interes- -
sants per exemple els treballs de Gromko i Richmond (1978) a cai--

xes de poblacions de Drosophila paulistorum.

També es podria pensar en l'existéncia de dos tipus més de se-
leccid: dependent de la freqliéncia i independent de la densitat i
viceversa, dels guals a Wallace (1975) se'n donen exemples, i gue

no es poden considerar casos de seleccid ni dura ni tova.

Tal com es veurd en repassar els models amb medi subdividit,
sovint es parla de seleccid dura i tova (per exemple Christiansen
(1975), Christiansen i Feldman (1975)), perd es demostra fdcilment
que la nocid d'eixos conceptes que tenen els autors d'agquests tre-
ﬁalls no coincideix exactament amb la idea de Wallace (Wallace
(1975) , possiblement si que hi ha concordanga amb treballs ante- =
riors del mateix autor) de manera que poden produir-se confusions

que caldra evitar.

3.3. Variacid espacial macrogeografica.

Aquesta seccid tracta de resumir alguns treballs experimentals
i tedrics als quals s'estudia la possible relacid entre la varia--
cid de les fregténcies géniqugs, cromosémiques, o dels caracters
morfoldgics, i 1l'heterogeneftat ambiental a nivell macrogeografic.
Amb aquestes questions s'hi relacionen Intimament altres problemes

com l'explicacid dels polimorfismes i 1l'especiacid al-lopatrica.Un



73

estudi més aprofundit es realitza a la tesi d'en G. Alonso (en pre-

paracid) i la tesina del mateix autor (Alonso (1975)).

Hi ha nombroscs treballs on es demostra l'existéncia de varia-
cid genética a nivell macrogeografic, un repés es troba a Gould i
Johnston (1972). La interpretacid d'aguests complexos patrons ha por -
tat a una polémica que encara dura. S'han donat interpretacions se-
leccionistes, basades en l'existéncia d'heterogeneftat ambiental
que influiria en el valor selectiu de les diferents formes presents
a les poblacions, interpretacions neutralistes basades en 1l'efecte
de l'aillament i la deriva, i encara aquestes interpretacions han

estat complementades amb consideracions histdriques.

S'han proposat algunes proves estadistiques per determinar si
la variacid geogréfica_(o‘temporal) observada pot atribuir-se a 1la
seleccidé en un medi heterogeni o no hi ha raons per rebutjar una hi
pdtesi neutralista. Lewontin i Krakauer (1973) han definit un test
basat en la distribuéié de l'estadiIstic Ee = S; / 5(1—§), anomenat
"coeficient d'inbreeding efectiu", deduida per técniques de éimula~
cid. S; és la variéncia mostral de les frequéncies d'un al-lel (o
una ordenacid o quelcom estudiat) exteses a totes les poblaciocns
mostrejades, i P 8&s la freqéncia mitjana. La idea fonamental &s
que si la diferenciacid &s deguda a causes aleatdries, aquestes ac-
tuaran igual sobre tots els loci 1 l'heterogeneftat en els valor de
Ee pels diferents loci haurd de poder atribuir-se a 1l'atzar,contra

riament a alld que seria d'esperar si es donés seleccid, la qual é&s

d'esperar que actuf diferentment pels diferents loci. La validesa
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de les conclusions extretes d'aquest test ha produit també alguha po
‘lémica (Nei i Maruyama (1975), Robertson (1975 a,b), Lewontin i Kra-
kauer (1975)). Smouse i Kojima (1972) han definit un test, basat en
criteris de mdxima versemblanga, per estudiar la significacid de l'as
sociacid entre freqiéncies i variables ambientals. Schaffer, Yardley
i Anderson (1977) han definit un test orientat a la deteccid de se~-
leccid direccional - que actua en el temps, quan canvien les fre- -

guéncies temporalment.

Tamb& s'han utilitzat sovint técniques d'estadistica descripti-
va com correlacié,regressié i andlisi multivariable (un repds es tro
ba.tamb& a Gould i Johnston (1972)) per descriure associacions entre

freqiéncies i caracteristiques del medi.

Nevo (1973), Nevo,'Dessaueri Chuang (1975), Nevo i Bar (1976),
Gorman, Soulé&, Yang i Nevo (1975) iChristiansen i Frydenberg (1974a,
b), mitjang¢ant el test de Lewontin i Krakauer (1973) han detectat
efectes significatius de la seleccid depeﬁdent de 1l'heterogeneftat
del medi a diferents polimorfismes enzimdtics detectats per electro-
foresi. Kojima, Smouse, Yang, Nair i Brnic (1972) han trobat quelcom
semblant aplicant el test de Smouse i Kojima (1972), també a polimor
fismes enzimdtics. Koehn i Rasmussen (1967) han trobat correlacions
positives entre freqUéncies al.léliques i caracteristiques ambientals,
igual que Johnson (1971) que a més ha fet estudis concordants de su-
pervivéncia segons les condicions dels diferents genotips. Tomaszews

ki, Schaffer i Johnson (1973), Rocwood-Sluss, Johnston i Heed (1973),
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Schaffer i Johnson (1974), han analitzat els polimorfismes enzima=-
tics (igual que tots els treballs citats en aquest paragraf) amb re
lacid a l'heterogeneitat espacial mitjangant analisi multivariable,

trobant tamb& asscciacions.

El treball de Mckechnie, Erlich i White (1976) &s una miscel-13
hia molt completa d'aplicacions de técnigues estadistiques per demos
trar l'accid de la seleccid natural a nivell macrogeografic, utilit-
zant dades sobre polimorfisme enzimdtic a 8 loci de les papellones
Euphydryas editha i E. chalcedona. L'aplicacid del test de Lewontin
i Krakauer déna allunyaments significatius d4'alld esperat scta 1l'ac-
cid de deriva i flux genétic. També hi ha correlacid significativa
entre els valors d'una matriu de distincies taxondmiques entre pobla
cions i una matriu de distancies entre ambients, on viuen aguestes
poblacions, basada en 14 parametres fisics de 1'ambient. Les correla
cions entre fregiidncies géniques i paradmetres ambientals sén igual--
ment significatives. Finalment es troben associacions mitjangant re;

gressid miltiple i andlisi de components principals.

Les relacions entre els polimoifismes enzimdtics i les caracte-
ristiques fisiques del medi també han estat estudiades per métodes
bioquimics per Koehn (1969), Merritt (1972), Day, Hillier i Clarke
(1974 a,b,c) i Vigue i Johnson (1973) i per métodes de seleccid arti
ficial, mesura de composants dé l'eficacia en poblacions en diferents
condicions, etc. (podriem dir-ne métodes gendtics) a Endler
(1973), on una realitzacid experimental del model de Kimura (1953)

(Stepping-stone) déna lloc a una clina, Johnson i Powell (1974),

<77 .} ol



Bijlsma i Van Delden (1977), Bijlsma (1978), Marinkovic i Ayala
(1975,a,b), Wills i Nichols (1971, 1972), Cavender i Clegg (1978) i

Delden, Boerema i Kamping (1978).

En canvi també@ hi ha nombrosos trxeballs on s'observen diferen-
ciacions geografigues en les fregiiéncies al-:leliques d'al'loenzims
sense aparent canvi al medi o sense que es puguin atribuir a l'ac--
cid de la seleccid natural, per exemple a Selander i Kaufman (1975)
s'estudiaren electroforéticament 5 loci al cargol Helix aspera, els
costums migratoris del qual fan pensar en el model d'isolacid pexr
distancia de wWright (1940) i trobent que existeix una clara diferen
cliacid geografica perd sembla dificil atribuir-la a seleccid depen-
dent de la localitzacid. Tampoc les clines que trobd Jones (1973) a

Cepaeca nemoralis no es poden atribuir a cap heterogeneitat ambiental.

M8s interessants encara sén els resultats de Ward i Hebert
(1972) on, pel locus ADH a D. meZanogdster, s'estudia la resposta
per linies seleccionades per aita activitat d'aquest enzim i linies
seleccionades per baixa activitat. Malgrat tractar-se de linies homo
zigdtiques per un al-lel ADH, la resposta selectiva é&s holt rapida,
la cual cosa fa pensar en seleccid a nivell de gens modificadors,en
reajustos a la requlacid, o coses similars, 1 sembla que tregui im-
portancia als resultats sobre propietats fisico i quimiques, i la
seva relacid amb caracteristiques del medi, dels diferents al-:loen-
zims. Realment, com l'electroforesi només detecta una part de la va

riabilitat, també podria ser que no es treballds amb linies pures.
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ward (1974) troba gran variabilitat dins les linies 'rapides"
i 'lentes" quant a Ll'activitat d'ADH, encara que les primeres
sén per terme mitja més actives. Aquests resultats podrien indicar
aixd darrer, encara que també diferéncies a nivell de gens modifi-
cadors, interpretacidé reforgada en part pels resultats de creua-
ments entre soques de diferent linia, amb indicis de dominancia
que, potser, podria explicar-se postulant dominancia a nivell
de gens modificadors. Dades posteriors en aquest mateix sentit

es troben a McDonald i Ayala (1978).

Els treballs‘citats anteriorment sembla que donen més émfasi
al paper evolutiu de la regulacié i de les interaccions entre
gens, on podria incloure's l'evolucid a nivell d'ordenacions cromo-
sdmiques, que a les modificacions de les propietats fisico-quimi-
ques dels enzims, causades per substitucidéd d'alguns aminoédcids.
Aixd estaria amb concordanga amb algunes contradiccions entre
evidéncies de diferenciacid morfoldgica o de comportament, inclis
d'especiacid, 1 grans similituds a nivell electrofofétic (Avise,
Smith i Ayala (1975), Carson i Kaneshiro (1976), Kornfield i Koehn
(1975), Nevo i Shaw (1972), Turner (1974)), acompanyades sovint
de diferenciacions cariotipiques, o dades com les de Nair, Carson
i Sene (1977) on es critiquen estimacions de distancies evélutives
entre Drosophila setosimentum i'D. ochrobasis calculades a partir
de les freqgliéncies al.léliques tfobades electroforéticament: apa-
rentment hi ha una gran diférenciacié ja que un polimorfisme per
cert enzim és present a una espécie i no a l'altra als adults,

perd a les larves hi ha una total identitat; es tracta d'una dife-

réncia a nivell de regulacid durant el desenvolupament.
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Variacid cromosomica a nivell macrogeografic també ha estat ob-
servada freqientment, de fet &s probable que sigui més freqlent que
l'al-lélica segons les consideracions éeériques d'alguns autors (Po-
well (1973)), (vegeu també la discussié de les diferéncies entre po-
blacions marginals 1 centrals, respecte als polimorfismes enzimatic
i cromosomic, que es troba a l'apartat 3.4.3 dedicat a la discussid
de la hipdtesi de variacid del ninxol i les seves alternatives, 1
les dades presentgdes als paragrafs anteriéfghi segilents &'aquest

apaftat).A

Ja s'han citat els treballs classics de Dobzhansky i col-labora
“dors a D. pseudoobscura i D. persitmilis on les associacions entre ti
pus cromosdbmics i canvis ambientals a l'espai 1 el temps semblava
quéinaiquessimun valor selectiu d'aguests. Dades més recents en
aquest mateix sentit sén les de Levitan (1978) amb Drosophila robus—
ta i Stalker (1980) amb Drosophila melanogaster. També es pot esmen=
tar el treball dels autors europeus a D. subobscura, resumit a la te
sina d'en' G. Alonso (Alonso (1975)), i a altres treballs com Prevos-—
ti, Ocafia i Alonso (19735), Prevostil(1978) i Krimbas i Loukas (1980)
encara que a aquests darrers treballs la interpretacid, sense despre
ciar la seleccid, &s més aviat histdrica. Mayhew, Kato, Ball iEpling‘
(1966) han trobat clines nord-sud per les ordenacions SC i TL a D.
psudoobscura que sembla possible relacionar amb factors ambientals.
Clines del mateix tipus (nord-sudi han estat trobades a D. melanogas
ter, als Estats Units, per Mettler, Voelker i Mukai (1977). Contra--

riament, a Dobzhansky (1963), Dobzhansky, Anderson, Pavlovsky, Powell
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i Yardley (1975) es descriuen canvis al patrd geografic de les fre-
glidncies d'arranjaments cromosdmics a D. pseudoobscura, seguits al
llarg del temps, que no indiquen cap efecte d'heterogeneitat ambien
tal ni de canvis temporals en el medi, sindé més aviat factors histb
rics (dispersid de nous arranjaments apareguts en un punt i que sem
bla gque impliguin un avantatge selectiu a tota la zona d'extensid
de 1l'espécie). A Fontdevila, Ruiz, Alonso i Ocafa (1981} s'estudia
el polimorfisme cromosdmic a poblacions de Vell Mén de D, buzzatit,
espécie orgindria d'América. Les dades presentades sembla que indi
quin una clara preponderancia dels factors histdrics (efectes fun-
dacionals) sobre els factors selectius a nivell macrogeografic. Hi
ha diferéncia entre les zones de colonitzacid primaria (associades
a l'antic comer¢ amb América) més polimdrfiques i les zones de colo
nitzacid secundaria, menys polimdrfiques, possiblement dependents
d'esdeveniments de fundacid atzarosos, sense cap relacid amb les
condicions macroclimatiques. En canvi si que hi ha indicis de valor
adaptatiu donada la preséncia a tot arreu de certes ordenacions.Tam
bé sembla que els factors microambientals (per exemple llevats i es
peécies concretes d'Opuntia) puguin dsser importants en l'explicacid

dels polimorfismes.

Un altre conjunt de dades interessants &s el referit a la com—-
paracidé dels graus de polimorfisme de les poblacions centrals i max

ginals.

Hi ha dades bastant antigues sobre la preséncia de menor varia

bilitat genética a les poblacions marginals que a les centrals (p.e.
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Towsend (1952) a Drosophila willistoni). EL desenvolupament de les
tecniques d'andlisi electroforética ha permes comparar el grau de
polimorfisme enzimatic de les poblacions centrals i marginals, i
comparar, igualment,aqqegﬁesdades amb dades de polimorfisme cromosé
mic. Llevat de casos particulars contradictoris, sembla que la ten
déncia general (Prakash, Lewontin i Hubby (1969) a D. psudoobscura,
Ayala} Powell i Dobzhansky (1971), Ayala, Powell, Tracey, Mourao i
Perez-Salas (1972), Tabachnick i Powell (1977) a D. willistoni) 8s
una superioritat significativa del grau de polimorfisme cromosomic
de les poblacions centrals enfront a les marginals i una igualtat
o petita diferéncia entre el polimorfisme enzimdtic de les pobla--
clons marginal i centrals. Aixd admet nombroses explicacions, no
necessariament contradictdries. Una d'elles es basa en la validesa
de la hipdtesi de variacid del ninxol (vegeu la propera seccid):
l'ambient utilitzat de les poblacions centrals &s més variat i es-
table, i pot ser explotat per una més gran variacid de races éromg
somiques, mentre que el de les poblacions marginals &s més unifor-
me espacialment 1 inestable temporalment sustentant un menor poli-
morfisme cromosdmic. En canvi, el polimorfisme énzimétic es basa en
alguna propietat fisico-quimica general gque afavoreix 1l'heterozigo
si. Perd aguesta no &s 1l'finica explicacid possible. Per exemple
Ayala, Powell i Dobzhansky (1971) ressaltaren la importidncia dels
efectes fundadors, que poden &sser la causa de la caiguda del poli
meorfisme cromosomic 1 també, iniciélment, per l'enzimatic, perd re
cuperant-se aquest darrer per mutacid recurrent. En canvi, les ex-

periéncies de Cordeiro, Salzano i Marques (1960) a D. willistonz,
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on "s'injecten"masses de 60.000 mosques portadores d'ordenacions

"centrals" (membres de la F, obtinguda en creuar mosques de les po-

1
blacions centrals amb mosques de les marginals) a poblacions margi-
nals sembla que afavoreixin una interpretacid seleccionista de bar-
reres de coadaptacié o pot ser basada en la variacid del ninxol.Mal
grat l'elevat nombre de "migrants" la freqléncia de les ordenacions
centrals disminueix rapidament i les poblacions marginals retornen

al seu estat monomdrfic originari. El que tots els autors citats an
teriorment rebutgen &s una interpretacid neutralista. Brown, Mars--
hall i Weir (1975) construi un model tedric segons el qual, les da-
des d'Ayala, Powell i Dobzhansky (1971) no serien possibles en una

situacid neutralista, llevat de cénsiderar indexos de migracid ex--

tremadament grans.

A la seccid 3.4.4,, en tractar de les hipdtesis alternatives a
la hipotesi de variacid del ninxol, es discutiran el treballs de
Carson, Sould i Prevosti on es déna més emfasi a factors d'estabili
tat ambientals i antiguetat de les poblacions per explicar les dife

réncies entre els diferents tipus de poblacions.

Una altra classe de variabilitat geografica que ha estat estu-
diada des de fa temps &s la fenotipica, com grandaria i cploracié a
reptils, patrd de les bandes i coloracid de les closques de cargols
i pigmentacid a insectes (Kettléwell (1973) déna un repas molt ex--
tens dels coneixements sobre melanisme). En molts d'aquests treballs
8s dificil destriar entre variacid macro i micro -geografica. Es pot

citar el treball de Cain i Sheppard (1954) sobre la variacid geogré
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fica al fenotip de Cepaea wuemoralis on es discuteix que una
explicacid adequada d'aquesta variabilitat pot ser una combinacid
de factors selectius que inclouen predacid diferencial en diver-
gsos substractes 1 superioritat dels heterozigots, amb factors
de deriva i de fundacié. Al treball de Lamotte (1959) es genera-
litza 1l'explicacidé donada a l'anterior, incloent dades sobre
diferéncies fisioldgiques a diferents microclimes, associades
amb diferents tipus de closques, a més de dades sobre variacions
de l'ambient en el temps i efectes de la deriva en poblacions
subdividides, qﬁeétié estudiada tedricament als treballs d'en
Malecot i d'altres autors més recents, tal com es discutira
breument més endavant. La variacid geografica present a
Lepaea en abséncia de variabilitat ambiental com a minim apa-
rent, els "efectes d'area" (Cain i Curry (1963)) sembla que
indiquin la imporféncia de les explicacions no seleccionistes;
malgrat que Goodhart (1963) i Clarke (1966) han donat interpreta-
cions seleccionistes a aquests efectes, Clarke (1968), en un
repas sobre dades de variabilitat a cargols conclogué que cal
una explicacid complexa que integri la seleccid dependeht del
lloc geografic amb els efectes de l'ambient genétic, la deriva,
la mutacid, la migracié, etc. El treball d'en Brussard (1975)
sobre poblacions Nord-americanes de (epgeq, d'origen recent,mos—
tra la importancia dels factors histdrics en la interpretacid
de la variabilitat macr‘égeogréfica r‘especte del fenotip de la
closca i també del genotip per tres loci enzimatics. L'aplicacié
de métodes d'analisi multivariable porta a definir dos grups

clarament diferenciats de coldnies que .poden relacionar amb
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gran seguretat amb dues colonitzacions, perfectament documenta-
des, des d'Europa. Perd l'alta taxa d'extincions, de colonitza-
cions fallides, també documentada al treball dels naturalistes
americans, fa pensar al mateix temps en la importancia de la
seleccid (sembla que foren introdulides a llocs '"equivocats'),
encara que no hi ha dades de quins sén els factors selectius

més importants.

Hi ha una quantitat creixent de treballs tedrics sobre els pa-=-
trons macrogeografics de polimorfisme. Ja s'han citat algﬁns tre~ -
balls sobre métodes estadistics per analitzar la significacid, res-
pecte de la controvérsia seleccid-neutralitat, dels patrons de fre-
giéncies observats. Agquesta discussid també s'ha expressat en la
construccid de nombrosos models matemdtics i de simulacid. Ja s'han
citat els treballs de Kimura (1953) (Stepping-stone) i de Wright
(1940) . La demostracid que hi pot haver polimorfisme global a una
poblacid subdividida a lé qual les subpoblacions locals es diferen-
cien pels efectes de la deriva, en contra de les tendéncies unifor-
mitzadores de la mutacid i de la migracid, en abs&ncia de seleccid,
es troba al treball d'en Malecot (1950, 1951, 1959, 1962, 1966) ,con
tinuat a Bodmer i Cavalli-Sforza (1968), Maruyama (1970) que dona
una extensid al‘cas de poblacions subdividides dels models neutra--
listes de Crow i Kimura, demostrant que el polimorfisme &8s més ver-
semblant en aquest cas, i Latﬁe; (1973). Feldman i Cﬁristiansen
(1975) han estudiat el model de Kimura (1953), en pcblacions fini-
tes i condicions de neutralitat, trobaren que el model usual (pobla
cions éproximadament de la mateixa grandaria alineades i amb possi-
ble canvi entre veines Gnicament) pel cas de dos loci, tendeix a la

igualtat entre subpoblacions i a l'anul-lacid del desequilibri  al
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lligament, amb velocitat dependent de la frequiéncia de recombinacid,
mentre que si la seqiéncia de poblacions finites &s entre dues pobla
cions infinites de diferent constitucid, s'obt& un estat d'equilibri
amb una clina lineal de freqiéncies géniques associada amb una clina
de desequilibri al lligament, amb una velocitat d'apropament a aquest

equilibri, independent de la recombinacié.

Pollak (1972, 1974) i Bulmer (1972) han estudiat les condicions
necessaries per l'establiment d'equilibris polimdrfics en una pobla-
¢i18 subdividida en diferents subpoblacions parcialmentlafllades, ini-
cialment monomdbrfica, guan apareix un mutant amb freqiidncia iniqial
molt baixa. Al model de Bulmer es fa la suposicid, poc natural, que
l'al-lel mutant, encara que amb freqiéncia inicial baixa, &8s present

a totes les subpoblacions.

L'aparicid de patrons espacials de freqiéncies géniques, com ara
clines, en condicions de seleccid dependent de l'espai ha estat estu
diada, entre altres, als models de simulacid de Hastings i Rohlf
(1974) , Felsenstein (1975) i Slatkin‘i Charlesworth (1978). Al pri--
mer s'analitzd una situacid semblant a la del model de Kimura (1953)
amb poblacions finites i amb superioritat dels heterozigots que va--
ria gradualment d'un extrem a l'altre de la seqiiéncia de poblacions.
Es dedueix que, sobretot per poblacions petites, el factor essencial
&s la intensitat de la migracié i no el patrd selectiu. Es necessari
un cert grau de migracid minim perquée es formi una clina, si no s'ar
riba a fixacions per deriva de diferents al-:lels a diferents subpo-

blacions, amb polimorfisme global pero sense formar cap clina, la
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qual cosa recorda els resultats d'en Malecot. Slatkin i Charles--
worth han fet una série molt completa de simulacions analitzant 1la
sort d'un al-lel introduit de nou a una poblacid subdividida segons
un arranjament lineal o un arranjament bidimensional de subpobla--
cions, en considerar els casos de gens avantatjosos, deleteris i
neutres. Molts aspectes de l'evolucid de les freqgiiéncies a les di-
ferentg subpoblacions sén iguals pels tres tipus d'al-lels (forma
cid de clines, probabilitat que un al-lel es trobi exactament a 1
subpoblacions (1 € i<n, on n &s el nombre de subpoblacions)
abans de perdre's ...). On difereixen més significativament els
tres tipus d'al‘lels &8s a la probabilitat d'arribar a fixar-se,
practicamen nul-la pels deleteris. Sembla que el progrés d'un al-
lel &s afavorit per les perturbacions aleatdries causades per 1la
deriva que fa que sigui més facil que incrementi en fregiiéncia a
una subpoblacid fins que la migracid cap a les veines sigui efec-
tiva. També& es troba que la dispersid d'un al-lel &s més efectiva

a arranjaments bidimensionals de poblacions.

Als models matematics i de simulacid de Slatkin i Maruyama
(1975) i de Felsenstein (1975) s'estudia l'efecte de la deriva so
bre els models deterministes, per explicar les clines. A Karlin i
Richter-Dyn (1976) s'ha fet un estudi molt complet del model "step
ping—stone; pel cas d'un locus, amb dos al-lels amb un al-lel maxi-
mament afavorit en un éxtrem i 1'altre a 1'extrem contrari, amb va

riacid gradual entre mig.

Balkau i Feldman (1973) estudiaren l'efecte de la seleccid so-

bre un gen modificador de la migracid. La norma general &s la disg-
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minucid de la intensitat de migracid fora de les poblacions de mi-
llor adaptacid. Es tracta d'un model haploide (encara que s'apunta
la versid diplofde)'basat en la teoria general de poblacions des--
crites per 2 loci amb 2 al-lels cada un (p.e. Karlin i Feldman

(1970)) perd amb un locus seleccionat i 1l'altre associat a la mi--

gracid, pero en si neutre.

‘Una extengid i generalitzaciéidels models citats anteriorment
s la teoria general de l'evolucid dels mecanismes o gens modifica
dors, ja esmentada (Karlin 1 Mc Gregor (1972a, 1974), Feldman i Bal
kau (1973), Feldman iKrakauer (1976)). Com s'ha dit, la tdnica ge
néral €s la tendéncia a la disminucidé de la migracidé i més en gene
ral l'intercanvi genétic (o recombinacid, o mutacid), que es po—-
dria considerar com una éerturbacié aleatdria a l'eficiéncia de
1'adaptacié. Hi ha estudis de camp, com el de Selander i Hudson
(1976) a poblacions del sud de Franga de Ruming on sembla que hi
hagi una clara especialitzacid a la utilizacid de microhdbitats per
part de linies d'autofecundacid quasi isolades entre élles i mono-
méréiques (amb poblacid global polimdbrfica). Tamb& sembla en aques
ta linia el treball de Rick i Fobes (1975) sobre tomaquets de les
illes Galidpagos. De tota manera, aguestes dades no sén tan freqﬁenfs
com per permetre afirmar la validesa general d'aquesta teoria. Cal
remarcar que el treball esmentat anteriorment es refereix a micro--
distribucid, a nivell d'una poblacid local (un parc de Montpeller),
pero no é&s del tot inadequat incloure'l en la discussid en aquest
punt ja que hi ha restriccions a l'intercanvi genétic entre subpo-

blacions tant o més intenses que algunes que es podrien observar en



una escala geografica superior. De fet la distincid que es fa en
aquesta memdria entre nivell macro i microgeogréfic &s forga arbitré
ria. L'enfocament més adequat &s un estudi general, considerant dife
rents graus d'intercanvi genetic (que poden anar d'un total aillament
a un intercanvi sense restriccions) entre subgrups o subpoblacions .
Aquest &s l'enfocament d'alguns treballs tedrics que es discuteixen

a l'apartat 3.4.4, ampliacions del model de Levene (1953), perd a la
practica no estd mancada de sentit la distincid que s'ha fet per
agrupar d'alguna manera el material, sobre tot tenint en compte la
usual manca de dades sobre els valors concrets dels parametres tedri

cament més rellevants (como ara taxes de migracid).

La validesa explicativa i predictiva dels models anteriors €s
fortament condicionadaipel coneixement deirveritable valor a les po-
blacions dels parametres que els defineixen (objeccid també aplica--
ble als models i explicacions verbals i a les diécussions de molt
treball experimental). Concretament, en molts dels models &s impor--
tant el coneixement dels parametres que defineixen la migracid, ex-
pressats en forma matricial en els més elaborats, segons una matriu
de migracid "progressiva' o "endavant" (forward) o una matriu de mi-
gracid "regressiva" o "enrera" (backward). A la primera, diguem-ne
M!' = (mij) i,3=1,...,n, l'element mij indica la proporcié d'indi
vidus de la subpoblacid i que m}gren cap a la j, a la segona,
diguem-ne M==(mij) i,j=1,...,n, l'element mij indica la propor--
cid d'individus de la subopoblacid i que procedeixen de J. Ambdues
tenen el sentit de matrius de transicid de probabilitat. El seu co--

neixement implicaria el de les grandaries efectives de les pobla- -

cions i el del nombre d'individus que migren i arriben a aparellar-se
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o reproduir-se a l'altra poblacid.

El estudis clidssics sobre mobilitat a Drosophila pseudoobscura
(Dobzhansky i Wright (1943, 1947)) emprant mutants "orange" distingi
bles fenotipicament (perd amb l'inconvenient que poden afectar la
biologia de les mosqgues) i els treballs més recents emprant pols
fluorescent a altres espécies de Drosophila (persimilis, azteca i mi
randa) de Powell i Dobzhansky (1976) on a més es discuteix el tre- -
ball primerenc de E.A. i N.W. Timofeeff-Ressovsky a D. melanogaster
i D. fumebris, permeten fer algunes estimacions de la grandaria de
les unitats panmitigques i de la mitjana i la varidncia de la distan-
cia recorreguda didriament. La mobilitat observada &8s totalment insu
ficient per permetre migracid entre poblacions que sovint sén separa
des per centenars de guilometres. Sembla que l'intercanvi entre po--
blacions hauria d'estar associat a factors de difusid passiva, llefec
te dels quals no ha estat gaire ben estudiat quantitativament. També
€s probable que la mobilitat de les mosques sigui diferent segons la
distancia entre llocs de menjar (Johnston i Heed (1975)) incremen---
tant-se la mobilitat amb la distancia i que quan el medi no és homo-
geni quant a llocs favorables i1 desfavorables, el moviment a 1l'atzar,
modelitzat amb bastant d'aproximacid pel procés de Wiener o moviment
brownia als estudis de Dobzhansky, Wright i Powell, no &s una suposi
clid correcta, ja gue es dén un moviment direccional des dels llocs

desfavorables als més favorables.
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3.4. El polimorfisme al-l&lic i cromosdmic, i la variacid a nivell

microgeografic.

Entre les nombroses explicacions alternatives proposades per ex
plicar el polimorfisme genétic observat a les poblacions, dins del
grup de les hipotesis de caire seleccionista, cal incloure el - model
de "“variacid del hinxol" (niche-variation). Com que l'aportacid fona
mental d'aquesta memoria &s un estudi, mitjangant models de simula--
cid, de la possible validesa de l'esmentat model per explicar 1l'apa-
ricid i el manteniment de polimorfismes cromosbﬁiCS, sembla 1dgic es

mergar una quantitat superior d'espai a la seva discussid.

L

El model de variacid del ninxol, d'una manera planera i poc com
promesa, compétible amb la majoria de les seves variants, pot enun--
ciar-se dient que hi ha una relacié creixent entre grau de variacid
(temporal i/o espacial) del ninxol i grau de polimorfisme de les po-
blacions que ocupen aguell ninxol, &8s precisament aquest polimorfis-

me un mecanisme d'adaptacid a l'heterogeneitat del medi.

Els treballs comentats en aquest apartat empren tots aquest con
ceptes (variacid del ninxol, nombre de microclimes, explotacid del
medi...}) a un nivell poc precis‘a les seves discussions =-per altra
banda, la fregiient manca de dades faria diffcil precisar més-. Normal

=~

ment no s'especifica la "granulacid" del medi, ni la "duresa" de les

possibles forces selectives, ni cap dels factors discutits anterior=-
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ment, factors que, segons la teoria, poden E&sser fonamentals en el

manteniment d'un polimorfisme.

Encara que sovint es considera el treball de Van Valen (1965)
com la primera formulacid explicita d'aguest model, hi ha referen-
cies indirectes i altres d'especifiques a treballs anteriors, tant
tedrics com experimentals. En aquest sentit es podrien citar els
treballs de Dobzhansky, Spassky i Spassky (1952, 1954), Dobzhansky
i Spassky (1953) i Pavan i altres (1951), on es comparen els graus
de variabilitat genética (en forma de letals, semiletals, subvi- -
tals, etc...) emmagatzemada a diverses espécies relacionades de
Drosophila (willistoni, prosaltans, melanogaster, persimilis i pseu
doobscura), i es troben relacions entre variabilitat emmagatzemada
i adaptabilitat a diverses condicions, encara que les dades puguin
admetre també explicacions alternatives, com ara les basades en di

ferdncies a l'antiguitat de les especies.

També& sén en aquesta linia els treballs en caixes de poblacions,
amb Drosophila pseudoobscura, de Beardmore, Dobzhansky i Pavlovsky
(1960) , Battaglia i Smith (1961), Dobzhansky i Pavlovsky (1961},
Strickberger (1963) i Dobzhansky, Lewontin i Pavlovsky (1964), on,
sota condicions de fortgcompeténecia entre adults i/o larves, s'ob-
serven difereéncies en composants de l'efichcia i en el parimetre
general r ¢ mesura de la capacitat per créixer ,(vegeu Birch i
altres (1963)), entre poblacions polimdrfiques i monomdrfiques per

. \ . ]
ordenacions cromosomiques, a favor de les primeres. Es comparable

als anteriors el treball de Nickerson i Druger (1973) sobre compe~
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ticid de poblacions polimdrfiques i monomérfiques cromosdmicament de
D. pseudoobscura amb D, nebulosa. Es parla d'heterosi i de facilita
cid entre cariotips com a possibles mecanismes explicatius d'alld ob
servat, que sembla que correspon a una millor explotacid del medi per
part de les poblacions polimdrfiques. E1 fet que Ohba (1967), també
a D. psudoobscura, no trobi cap avantatge de les poblacions polimdr-
fiques cariotipicament en condicions de baixa competéncia no contra-
diu la‘intepretacid feta dels resultats anteriors, en la 1linia de 1la
hipotesi de Variacié del ninxol. Possiblement s'aconsequeixi una mi-
llor explotacid del medi, en condicions deforta competéncia, a base
de l'adaptacid de tipus concrets a parts concretes del medi, no ne-
cessdria en condicions de baixa competéncia. També es podria inter--
pretar diferentment, dient que en un medi melt hostil es manifesten
els avantatges de certs tipus (per exemple els heteroéériotips)i no
en un medi "relaxat", on hi ha recursos per tots els individus, si
la principal forcavselectiva és la competicid per un o mé&s factors

del medi.

El treball de Da Cunha i col-laboradors durant els anys cinquan
ta, sobre el polimorfisme cromosbmic d'espécies americanes de Droso-
phtla, principalment D. wtllistoni, és clarament en la linia de la
hipotesi de variacid del ninxol, amb intents especifics de provar-la.
A Dobzhansky, Burla i Da Cunha (1950) hi ha un estudi similar als regf
litzats per Dobzhansky, Spassk? i altres, citats abans, pero respec
te el grau de polimorfisme cromosomic i no la variabilitat quant a
letals, semiletals, subvitals i altres al-lels mutants. A Da Cuhha,

Burla i Dobzhansky (1950), on es compara el grau d'heterozigosi es--
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tructural de diverses poblacions sud-americanes de D. willistont,
s'enuncia explicitament una hipotesi explicativa d'agquest caire: el
polimorfisme cromosdmic é&s adaptatiu, una poblacié explota més mi--
crohibitats com més polimdrfica sigui. La zona central de distribu-
cid de l'espécie 8s més heterozigdtica, en corresponddncia amb una
probable major complexitat del medi. Paral-lelament, el fet que els
terrenys de maxim polimorfisme siguin geoldgicament nous estéxﬂlcog
tradiccid amb una interpretacid de tipus histdric. A Da Cunha,Brnic
i salzano (1953) s'amplia 1'estudi anterior i es reforcen les seves
conclusions. A Da Cunha i Dobzhansky (1954) i a Da Cunha, Dobzhans-
ly, Pavlovsky i Spassky (1959) s'intenta validar les hipdtesis ante
riors d'una manera quantitativa, estudiant la correlacid entre el
nembre mitja d'inversions heterozigdotiques i la divefsitat ambien--
tal, mesurada en una escala ordinal basada en l'avaluacid de dife--
rents caracteristidques del medi com ara clima, complexitat bidtica
(nombre d'espécies relacionades, possibles competidors, de manera
que com més petit sigui més valor tindra la poblacid a l'escala de
diversitat ambiental, ja que es suposa que t& més microninxols lliu-—
res) i fidelitat (restriccions, basades en el comportament, en 1'ds
del medi). La correlacid &s positiva i significativa, encara que al
gunes poblaciong la trenquen fortament,ja que sén molt poc polimdr-
fiques i de medi teoricament moiﬁ variat. Aixd fa pensar que la hi-
potesi pot ser aproximadament valida perd gque cal complementar-la
amb la consideracid d'altres facﬁors, com els discutits per Carson,

que es comenten més endavant.

Els treballs citats al paragraf anterior sén ambigus quant a

una interpretacid més especifica del significat evolutiu del poli-
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morfisme cromosdmic. No es concreta si es tracta d'una adaptacié con
creta de certs cariotips (heterocariotips o homocariotips) a certes
parts també& concretes de l'ambient o si hi ha certs cariotips, gene~-
ralment els heterocariotips, que mostren una major estabilitat i efi
cicia davant de les diverses contingéncies (temporals, microhdbitats)
de 1l'ambient, la qual explicacié sembla que derivaria, en darrer ter
me, en una classica de superioritat dels heterozigots. A Da Cunha
(1956) es descriuen experiments amb caixes de poblacions de D, wi- -
llistoni, on poblacions polimdrfiques, totes elles amb la mateixa
composicié inicial, foren sotmeses al mateix medi, excepte la preseén
cia de diferents llevats. Encara que, en general, l'evolucid de les
caixes fou semblant, amb progrés dels heterocariotips sobre els homo
cariotips, es produi la desaparicid de moltes formes cromosdmiques i

un clar augment d'heterocariotips especifics a cada tipus de caixa.

Sembla gue hi hagi una superioritat general dels heterozigots
combinada amb associacid entre tipus especifics (també& heterocario-
tips) i llevats. Les dades de Da Cunha, Shehata i De Oliveira (1957)
sobre llevats afllats a l'estomac de diferents espécies simpatriques
de Drosophila i sobre atraccid de diferents espécies per diferents
llevats (tot en condicions naturals) també mostren associacions sig-
nificatives, perd a nivell d'espécie i no de tipus cariotipic, enca-
ra que si es relaciona l‘especigcié amb la preséncia de canvis es- -
tructurals als cromosomes, aixo podria ser alguna evidéncia més a fa
vor de l'existéncia d'associacions entre cariotips i microhibitats.
Dades d'aquest tipus es discuteixen amb certa extensid més endavant

(3.4.2.).
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A la discussid general feta per Da Cunha (1960) (on entrxe al-
tres coses es fa un repas general dels casos, a insectes, on hi ha
o ne hi ha superioritat dels heterozigots estructurals) es discu-
teix gque hi ha dues possibilitats a la hipdtesi general que lliga
el grau de polimorfisme cromosdmic i l'adaptacid a la variabilitat
ambiental: a) homozigots (i perqué no heterozigots?) adaptats a di
ferents microninxols, b) heterozigots, més estables, amb un marge
més ampli de microninxols possibles. No es precisa quina d'ambdues
possibilitats, o alguna combinacid o solucid intermitija, &s la hi-

potesi explicativa més adeguada a les seves dades.

El treball tedric de Levins (1965), és més explicit en
aquest sentit. Levins, es basa en experiéncies de s%mulacié
continua per estudiar l'estratégia poblacional odptima (ajust
dels parametres que defineixen el sistema genétic) quan a maxi-
mitzar l'eficdcia mitjana a un medi variable, proposd que hi
ha tres tipus basics (hés totes les combinacions possibles)
d'estratégies mitjangant les quals es pot aconseguir tal maximit-
zacid: 1) l'estrategia de la qual Drosophila melanogaster en
seria un representant tipic, basada en l'explotacidé d'un ninxol
ampli, alta homedstasi individual 1 baixos nivells de polimorfig-
me, amb poca tendéncia a subidividir-se en espécies: 2) l'estra-
tégia de la qual p, willistont en.seria un representant, basada
en l'explotacid d'un medi ampli, baixa homedstasi individual
i alts nivells de polimorfisme, amb tendéncies vers l'especiacid;
3) l'estrateégia representada per D. prosaltans,de ninxol restrin-

git, baixa homedstasi individual 1 baixos nivells de polimorfisme
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poblacional. A aquest estudi, fet en condicions de variacid temporal
imprevisible, s'obtingué que l'estratégia optima passa per la mini--
mitzacid de la resposta a la seleccid; relacionat amb aixd hi ha el
fet que a especies amb estat®gia de tipus 1 serd tedricament més fre
quent la variancia gen&dtica amb base additiva, de resposta selectiva
més intensa perd minimitzada per l'estabilitat a nivell individual,

amb hibrids intermitjos i poca davallada a la F, de creuar dues po--

2
blacions diferents, mentre que per espécies de tipus 2 la variadncia
serd més de tipus epistdtic o similar, amb gran davallada a la Fz,la
qual cosa pot estar relacionada amb la preséncia de polimorfismes
per inversions. Aguestes previsions es compleixen parcialment en el
experiments descrits a Levins (1969) sobre resist®ncia a altes tempe
ratures i dessecacid, excepte a D. willistoni gue, malgrat tenir un
ninxcl aparentment ampli, no mostra ni gaire homedstasi individual
ni un grau gaire alt de variabilitat respecte a la resisténcia térmi
ca. Perd sembla que l'activitat de D. willistoni es reparteix d'una
manera no aleatdria, de manera que &s possible que aquesta espécie
presenti molta més homeodstasi individul (basada en el compo:tament)
que la prevista inicialment. Evidentment aquestes experiéncies sén
lluny d'aportar una informacid decisiva quant a l'explicacid del sen
tit dels polimorfismes al:.-lélics o cromosdmics observats a les pobla

cions. També cal recordar els problemes associats a les teories 1 ex

plicacions basades en criteris d'optimalitat i de seleccid de grup.

La versid proposada a Van Valen (1965) de la hipdtesi de varia-
cid del ninxol per explicar el polimorfisme fenotipic a poblacions

d'aus &s del tipus 2, (i sovint es considera la veritable definicid
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d'aquest model, creiem, perd, millor donar una definicid mé@s general,
com la proposada al principi d'aquest apartat, per incloure un nombre
major de treballs interessants relacionats amb el tema), es basa en
postular que 1) la poblacid &s dividida en diversos grups a, b, c,...
i el medi en parts A, B, C, ..., sense excloure la possibilitat de
variacid continua a ambdds casos, 2) els individus a es reprodueixeﬁ
millor que b, ¢ ... a A, els b millor gque a,c,... a B, etc., 3)
la diferdncia entre a,b,c... &s en part gengtica, i 4) existeix alqun
mecanisme distribucional, de preferencia per l'aparellament, etc. que
implica diferéncies entre a,b,c... quantg lg utilitzacié de A,B,C,...
Segons l'autor, aixd implicara la preséncia de variacid continua o de
polimorfisme, a més d'una grandaria poblacional superior a les pobla-
cions polimdrfiques, en explotar més possibilitats del medi. Van Va—-
len (1965) ha fet un fépés de les dades sobre variacid morfoldgica a
aus, comparant poblacions continentals, presumiblement sotmeses a un
medi més restringit a causa de la pres@ncia de nombroses espécies
afins, competidores, amb poblacions d'illes, on la manca de competi--
dors fa que, en‘principi, es pugui suposar l'existéncia d'un ninxol
més ampli. L'aplicacid de la prova de Bartlett de comparacid de va~ -
riadncies, indica que, en general, per cada espdcie i cariicter mdtric
4 estudiats, la varidncia de les illes &s superior a la del continent.
El fet que Fringilla a les Candries mostri un ninxol clarament res--
tringit i al mateix temps unes.variéncies molt menors a les espera--
des en una illa, s'interpreta com una evidéncia a favor de la hipbtg

si i contra l'existéncia d'una possible variable concomitant que im-

pligués una correlacid aparent entre amplitud del ninxecl i variacid.
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Willson (1969) i Soulé i Stewart (1970) han criticat la hipote
si de variacid del ninxol, aportant dades en contra. Willson (1969)
no observd diferencies entre regions amb poques espécies d'aus i
regions amb moltes espécies, quant a dimorfisme sexual i llargada
del bec. Soulé i Stewart (1970) no trobaren correlacions, a ocells,
entre varietat d'aliments i variacid a caracteristiques del bec. Es
réona que si la variacié en aquestes caracteristiques &s un medi
d'adaptacid a la varietat d'aliments, la variacid hauri de ser supe
rior a les espécies eurifagiques que a les estenofagiques, la qual
cosa no s'observa. Es donen una série d'explicacions alternatives
possibles: immigracid des de poblacions genéticament diferents i

seleccid direccional que afecti la canalitzacié.

Van Valen i Grant (1970) han replicat als treballs anteriors,
assenyalant que comparen esp&cies no relacionades, on dificilment
&8s possible relacionar nombre d'espécies i grau d'interaccid asso-- ’
ciat a disminucid a la grandaria del ninxol disponible. Tamb& pot
ser que adaptacions totalment irrellevants provogquin diferéncies a
la variacid. A més, no distiﬁgeixen entre especies eurifagiques d'in
dividus molt flexibles (precisament el cas de lamajoria d'espécies
estudiades per ells) i especies estenafagiques amb individus poc fle

xibles individualment,perd quepresenten molta variacid a nivell de

grups.

A Soulé (1972) s'estudia la variacid fenotipica a poblacions in
sulars del llangardaix Uta stansburiana, mitjangant un estudi de re-

gressid i correlacid miltiple, €s buscid quins sén els millors predic-
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tors de la variabilitat total.Aquests sdn el logaritme de l'area de
1'illa, directament relacionat amb la variabilitat, i 1l'aillament,

inversament relacionat. Es considera que aixd no déna suport a cap
interpretacid basada en la variacid del ninxol siné a interpreta- -

cions d'un altre tipus, com ara les de tipus histdric.

També hi ha una quantitat creixent de dades referides a varia-
bilitat genética, sovint dades d'al-loenzims, i variacid temporal o
espacial del medi. Moltes sdn favorables a la hithesi de variacid
del ninxol, o si més no compatibles amb ella. Beardmore (1970) ha
fet un repas d; les dades experimentals a favor que els polimorfis-
mes son mantinguts selectivament i segons la variabilitat espai-tem
poral del medi. Hoenigsberg, Castro, Granobles i Idrobo (1969) tro-
baren més llast genétic, utilitzat com a mesura de variabilitat, a
poblacions tropicals de Drosophila que a poblacions de zones tempera
des. L'heterozigosi sembla més afavorida a les primeres, que proba-
blement estan sotmeses a un ambient més complex. Pero el fet que al
gunes de les poblacions tropicals estudiades estiguin sotmeses a un
régim de colls de botella similar al de les temperades i mostrin un
patrd de variabilitat similar al d'aquestes sembla que indiqui la
importancia de l'estabilitat del medi enfront a catastrofes ambien-
tals fortes, d'acord més aviat amb hipotesis alternatives de les co
mentades més endavant. A Powell (1971), amb D. willistoni, nova- -
ment a Powell i Wistrand (1978) amb D. pseudoobscura (en aquest tre
ball posterior no sén valides les objeccions fetes al primer, basa-

des en la preséncia d'inversions les quals serien les realment se--

leccionades) i a Minawa i Birley (1978) amb D. melanogaster, es pre
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gsenten dades de caixes qe poblacions, amb ambients progressivament
méscomplexes;on d'una manera significativa es troben associacions
entre complexitat (espai-temporal) del medi i variabilitat genéti-
ca. Dades de poblacions naturals on s'observa relacid entre poli--
morfisme a poblacions de mol-luscs marins i variacid del medi es
troben a Koehn i Mitton (1972), Levinton (1973) on s'observa un
gradient de variabilitats genétiques segons la profunditat (asso--
ciada amb diferent variabilitat del medi), Mitton i Koehn (1973)
-juntament amb l'apendix de Prout (1973)~ i Koehn, Milkman i Mitton
(1976) on s'observen canvis forts a les freqliéncies al-ldligues a
distincies molt curtes, correlacionats amb canvis de salinitat en-
tre llocs veins. A Bryant (1974 a,b) es relaciona el polimorfisme
al-loenzimatic a Drosophila amb variacid temporal (climatologia),
mitjangant técniques d'analisi multivariable. A Nevo (1976) s'estu
dia la variacid per 26 a 32 loci al+loenzimatics a set poblacions
de quatre espécies d'anurs israelians, (amb 14 loci comuns) de nin
xol molt restringit fins a ninxol molt variable, passant per graus
intermitjos. Es mesuren: el nombre mitja d'al-lels per locus i la
proporcid mitj;ha de loci polimdrfics i la de loci heterozigotics
per individu. Totes les variables sén significativament diferents
entre espécies i mostren una o:denacié d'acord amb la variacid del
medi propi de cada especie. Sembla gue aguesta variacid genética
no es pot correlacionar amb l'edat geoldgica ni amb la grandaria
poblacional. Steiner (1977) ha reiacionat variacid genética i gran

daria del ninxol a Drosophila mitjangant métodes de regressid.

L'estimacid de la grandaria del ninxol es basa en dades sobre llocs
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d'oviposicid i d'alimentacid larvaria coneguts. Es fa una primera

andlisi relacionant giau d'heterozigosi al-loenzimdtica i grandaria
del ninxol, per 12 especies, corresponents a 12 punts a analitzar i
una segona anilisi per 8 poblacions de D. setosimentum (8 punts) a
diferents alcades (es sospita que el nombre de substractes alimenta
ris diferents podria incrementar-se amb l'algada) relacionant alga-
da amb polimorfisme al-loenzimatic i cromosomic. Totes les regres--

sions 'lineals sén significatives.

També sén coherents amb la hipotesi els resultats de tipus ne-
gatiu analegs als ja esmentats a Van Valen (1965) sobre Fringilla
a Canaries. Aquest &s tamb& el cas de Prakash (1973) que detecta
molt poca variabiiitat a Drosophila busckii, especie de ningol molt

restringit.

Blaylock i shugart (1972) i Shugart i Blaylock (1973), mitjan-
gant un altre enfocament han proporcionat unes dades i una analisi
tedrica concordants amb la teoria de variacid del ninxol. Estudia--
‘ren caixes de poblacions on coexitieén soques molt consanguinies de
Drosophila simulans i D. melanogaster. Cada 21 dies es feia un can-
Qi a medi fresc, pero abans es sotmetia als individus de D. simulans
a radiacions d'una freqgiéncia de 8 rads/segon, en dosis de 250, 500
i 1000 rads segons el tipus de caixa. Aquestes caixes. es mantingue-
ren en condicions constants de éis mesos a dos anys. Es detectaren
diferéncies entre caixes control i caixes a 250, 500 i 1000 rads se
gons una analisi canonica basada en el nombre total d'individus, el

nombre de simulans, el nombre de melanogaster i el tant per cent de
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stmulans de les diferents répliques. Si suposemque la radiacid incre-
menta la taxa de mutacid, els increments al nombre total d'individus
i al percentatge de D. simulans, observats a 250 i 500 rads, es po--
den interpretar com produits pér increments a la variabilitat gen&ti
ca que permeten ocupar més espai ecoldgic, en part no ocupat pravia-
ment i en part a expenses de D. melanogaster. A 1000 rads no s'obser
va cap progrés de D, simulans ans el contrari, possiblement a causa

d'un nombre molt alt de mutacions deletéries en aquesta dosi.

A Spiess (1968b) es repassendades d'increments de la variabili--
tat genética (per hibriditzacid i/o irradiacid) associats a incre- -

ments de la biomassa i de la grandaria poblacional.

A Mc Donald i Ayala (1974) es troben diferéncies al grau d'hete
rozigosi enziméticé a caixes de poblacions de D. pseudoobscura, fun-
dades en les mateixes condicions inicials excepte el grau de varia--
cid ambiental, basat en els llevats, el menjar, la temperatura i la
il-luminacid. Les poblacions en condicions més variades mostren  un

*grau d'heterozigosi significativament superior.

Juntament amb aquestes dades. que encaixen amb la teoria de la
variacid del ninxol, malgrat gue no en siguin tampoc una demostracid
convincent, també& n'hi ha de contradictdries. Ja ha estat citat el
treball de Willson (1969), Soulé i Stewart (1970) i Sould (1972) so-
bre variacié fenotipica. A nivell de polimorfisme gendtic hi ha da;—
des de preséncia de forta variacid al.lelica en absdncia d'aparent
diversitat espai-temporal de l'ambient, Tal és el cas de l'estudi de

Gooch i Schopf (1972) per espécies d'aigiies marines profundes, medine
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considerat fortament estable i uniforme, llevat d'un possible gra--
dient de pressions, no analitzable amb el disseny experimental em=--
prat pels autors. També hi ha casos amb manca de correlacid entre
diversitat ambiental i polimorfisme al-:loenzimatic. Sabath (1974)
no troba correlacions significatives entre grandaria del ninxol (su
possada funcid de la diversitat d'aquest ninxol) i proporcié de lo-
ci heterozigotics per individu, ni entre granddria del ninxol i pro
porcid de loci polimorfics, estudiant 10 especies de Drosofil-lids.
Kornfield i Koehn (1975), han estudiat el polimorfisme al-loenzima-
tic per 30 loci a dues espécies de peixos d'aigiia dolga, dé les
quals una viu en aigies gllasi constants i 1'altra en aiglies molt va
riables temporalment. Ambdues sén molt similars electroforéticament
i molt poc polimdrfiques. Tampoc a Somero i Soulé& (1974) no es tro-—
ben diferéncies significatives respecte del grau de polimorfisme en
zimatic, entre poblacions de peixos sotmeses a gran variacid de tem
peratures i poblacions que viuen en medis estables i uniformes tér-
micament. A Soulé i Yang (1973) en un estudi similar al de Soulé
(1972) a poblacions insulars de llangardaixos, pero estudiant la va
riacié al-loenzimatica per 20 loci, es troben unes correlacions bai
xes entre les diferents combinacions de variables dependents (gran-
daria de les illes, algada maxima, complexitat bidtica, distdncia al
continent, entre altres variables) i el grau de polimorfisme expres
sat com a proporcid mitjana de loci heterozigotics. El nombre d'es
pécies emparentades &s la Variablé que correlaéiona millor i positi-
vament. Com que es considera que el nombre d‘espécies relacionades
és inversament proporcional al nombre de microninxols disponibles,

1 . . N\ . . . .
aixd es considera una evidencia, feble, contra la hipdtesi de varia
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cié del ninxol. En general sembla que en aquestes poblacions corre-
laciona molt millor la variabilitat fenética que 1'al-:loenzimatica
amb les caracteristiques del medi. Aix0 possiblement no ddéna suport
ni contradiu la hipotesi de variacidé del ninxol ni cap de les seves
alternatives, sindé que més aviat fa pensar en un escas valor selec-
tiu del polimorfisme al°® loenzimatic. També es troba una manca de
correlacid entre grandaria del finxol i polimorfisme al‘loenzimldtic
al repas que feren Selander i Johnson (1973) a diferents espécies
de mamifers amb dades que ressalten més aviat la importancia dels
factors histdorics i la deriva.

:

3.4.2. Problemes experimentals de la validacid del model de varia-

cié del ninxol. Relacid amb els sistemes de recombinacid.

El'modél a nivell d'ecosistemes.

A l'apartat anterior es fa un repas d'alld que s'entén per
"model de variacidé del ninxol" i d'alguns treballs experimentals
relacionats amb aquest model, a favor i en contra. La validesa
d'aguestes dades és solament relativa ja que generalment admeten
interpretacions complementaries o alternatives, segons quins valors
dels parametres considerats importants (i usualment desconeguts)
hom admeti com a certs. Manca una analisi més profunda, tal com
es fa notar en algunes discussions generals (per exemple Rothstein
(1973), Wiens (1976)). En particular manquen dades i indexos ade-
qliats per mesurar alguns del factors considerats importants, i ex-

periments que modelitzin les situacions supossades al model.
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Un parametre fonamental &s la "diversitat" del medi considera-
da sovint com a sinonim o quasi sindnim de "granddria" del ninxol
realitzat, segons el model conjuntista de Hutchinson (1957), é&s a
dir, com a gradaria del conjunt de punts de l'espal (possiblement
de moltes dimensions) ecoldgic. que una poblacid realment ocupa. Ja
ha estat citat el treball de Da Cunha 1 col.laboradors. Rothstein
(1973) ha proposat gue, en una primera aproximacid, es consideri di
rectament proporcional a l'abundancia de la poblacid i inversament
proporcional al nombre d'espécies relacionades simpatriques, 8s a

dir, queel seu criteri &8s més simplista que el de Da Cunha.

Roughgarden (1974) ha definit un metode per partir la varian--
cia total de la variablé usada‘pef mesurar la utilitzacid del nin~--
x0l (la grandaria de les preses), en una part entre individus i una -
part dins dels individus, que correspondria a la flexibilitat de ca
da individu. Aquest enfocament encara que per un cas molt particu-~
lar (poblacions de llangardaixos) i pel ninxol caracteritzat per una
sola dimensid (grandiria de la presa) és interessaﬁt ja que conside-
ra‘els dos problemes (variacid del medi/flexibilitat individual, va-
riabilitat poblacional) conjuntament. Aquest aspecte ha estat ressal
tat sovint, per exemple recordem el treball de Levins (1965,1969).
També cal citar a Selander i Xaufman (1973) que han comparat el grau
d'heterozigosi a an;mals “superiors" i "inferiors", menor als primers.
Aixo s'interpreta a nivell de diferéncies a la "percepcid" de 1l'am--
bient per part d'uns 1 altfes: els vertebrats pexceben l'ambient gra
nulat finament, els "grans" de l'ambient no sén res més que contin--

géncies gque troben durant la seva vida, consideren que la seleccid
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natural afavorira els individus més homeostatics enfront a aquestes
contingencies; els invertebrats, menys mdbils, perceben l'ambient
granulat grollerament, la seleccid natural afavoriré l'adaptacid a
parts (o grans, tagues) concretes del ninxol i la diversificacid
que implicara polimorfisme. Powell, Dobzhansky, Hook i Wistrand
(1975) en un repas de les dades sobre mobilitat a Drosopiila pseudo
obscura, contfériament, han deduit que la mobilitat observada dels
adults 8s suficient per evitar la microdiferenciacid a no ser gue
els propis adults busquin llocs especifics per aparellar-se, ovopo-
sitar, menjar, etc. (encara que, caldria afegir, la poca mcbilitat
dels estats larvaris semblaria que donés ver.semblanga a l'explica--
ci8é de Selander i Kaufman (1973)). Aquesta &s una gquestid que es
tractard uns gquants paragrafs més endavant, ja gue sembla essencial

quan es vol discutir la validesa del model de variacid del ninxol.

Partint de la idea expressada a Da Cunha (1960) i Dobzhansky
(1962) podriem dir que hi ha dues variants fénamentals del model de
variacid del ninxol: a) els individus heterozigotics sén en general
més estables, en un medi variat podran fer front amb éxit a més con
tingencies o podran explotar amb éxit un nombre major de parts del
ninxol. b) hi ha diferents tipus amb diferents parts especifiques

del ninxol optimes.

La primera possibilitat es redueix al model clissic de supe~-
rioritat dels heterozigotics, que, com hom sap, 8s una possible ex-
plicacid seleccionista del polimorfisme estable observat a les po--

blacions. L'existéncia de mecanismes d'aguest tipus sembla ben pro-
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provada, cal recordar, per exemple, els treballs de Spiess a Drosophi
la, per homozigots 1 heterozigots cromosdmics per inversions,citats
a la seccid 2.2. També es pot citar el treball de Lewontin (1956,

1957), en la linia d'aquesta versid de la hipdtesi de variacid del
ninxol. Recordem finalment el treball de Fontdevila, comentat a la

seccid 2.

En el treball tedric sobre la segona possibilitat Hi ha unes
condicions pel polimorfisme que. en certa manera també recorden la
condicidé de superioritat dels heterozigotics. Per exemple al model
de Levene (1953), tal com discutirem a l'apartat 3.4.4, les condi--
cions pel polimorfisme es redueixen a superioritat de la mitjana
harmonica de les eficacies dels heterozigotics enfront a les mit- -

~ R N .
jans harmoniques del homozigotics.

El problema fonamental &s si la superioritat dels heterozigco-
tics pot explicar les nombroses dades sobre polimorfisme existents,
tant experimentals com de camp. La resposta sembla negativa. Sembla
ria wma explicacid forga valida dels polimorfismes de dues variants,
per exemple al-lels d'un locus o ordenacions cromosdmiques. En si--
tuacions més complicades sembla que &s una explicacid insuficient.
Recordem per exemple el treball de Dobzhansky i col‘laboradors en
caixes de poblacions amb coexisténcia de m&s d'una ordenacid o amb
ordenacions de diferent origeh geografic, i les critigques tedriques

de Lewontin, Ginzburg i Tuljapurkar (1978), a l'apartat 2.2.

La segona versid del model de variacid del ninxol és basa en

la suposicid,com s'ha dit, d'existéncia de diferents tipus, ordena-
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cions cromosomiques per exemple, especialment ben adaptats a parts
especifiques del ninxol ocupat per la poblacibé. A part dels possi-
bles problemes tedrics, que es discuteixen al seglient apartat,

aquesta variant del model presenta alguns problemes importants de

dades.

1) Una suposicid basica &s que l'eficacia &s una funcid tant
del genotip com de la part del medi que ocupen els individus amb
aquell genotip. Ja hem presentat, a les seccions anteriors, algu--
nes dades relacionades amb aquesta questid. Recordem els treballs
sobre diferéncies bioquimiques i d'eficacia entre diferents variants
electroforetiques d'un enzim segons diferents valors de parametres
fisics i quimics. També s'han citat els treballs de Spiess i col-la
boradors on s'intenten relacionar diferents ordenacions cromosdmi--
ques i factors com humitat o temperatura. Es interessant el treball
de Da Cunha (1956) sobre D. willistoni on s'testudia l'evolucid de
diferents caixes de poblacions, inicialment polimdrfiques cromosbmi
cament, totes amb la mateixa constitucid inicial i amb el mateix me
di excepte diferents llevats,amb desaparicid de molts tipus cromos§
mics i augments en frequeéncia d'altres, correlacionats amb els lle-

vats.

Hi ha dades de camp on s'observen "correlacions amb 1'habitat"
a nivell microgeografic, &s a dir distribucions "en taques" o "gra-
duals" dels tipus d'organismes, correlacionades amb distribucions
del mateix tipus del medi. A plantes, es pot citar el treball de

Bratton (1976) que ha trobat relacions entre gradients microtopoggﬁ



fics i temporals i difereéncies morfologiques a plantes herbacies, en
cara que aquestes dades es podrien interpretar com adaptacions a ni-
vell individual basades en diferents respostes de creixement segons

1l'ambient, sense una base genética evident. Kessell (1979) també des
criu associacions entre caracteristiques de 1'habitat i dues varie--
tats morfoldgiques simpatriques, amb base gendtica, a l'avet Tsuga

canadiensts. També& sén significatives les correlacions entre els ge-
notips per . cinc loci enzimatics i diferents microclimes en una zo-
na de transicid entre dos tipus de vegetacid, presentades per Ham— -
rick i Allard (1972) a Advena barbata. Jain i Bradshaw (1966) han pre
sentat dades de dues poblacions adjacents i sense aparents restric--
cions a la pol-linitzacid mitua, en medis presumiblement diferents,

i amb fortes diferéncies genétiques.

Cal, no obstant, prendre aquests treballs amb una certa precau
cid, scobretot quan els parametres que defineixen les diferéncies am-—
bientals no estan ben definits. Les difer&ncies observades podrien
&sser causades per altfes mecanismes, com ara l'isolament reproduc--
tiu (no sembla que sigui aguest el cas del treball de Jain i Brad--
shaw) recordem por exemple el treball sobre mol-luscs, com Cepaea.
Schaal (1975) (vegeu també& Jones (1977) i Schaal (1977)) ha presentat
un estudi molt complet sobre l'estructura genetica, per 27 loci al-
loenzimatics, i diferenciacions locals o l'herba Liatris cilindracea,
per seixanta.quadrats de terreny de 3 mz. Hi ha clares diferencia--
cions locals, pero les freqieéncies al-ldliques no correlacionen sig
nificativament amb cap de les nombroses variables eddfiques estudia

des (excepte 2 loci, amb correlacid negativa) les quals tamb& varien
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segons els quadrats. Sembla que el factor fonamental a la diferencia
cid sén les abelles, que presenten un comportament pol-‘linitzador
complex. No obstant, hi ha diferéncies clares en l'éxit de llavors
de diferent procedéncia a diferents tipus de terreny, perB no corre-
lacionables amb els al-*lels dels loci estudiats. Aixd, novament, sem
bla que tregui importancia selectiva al polimorfisme enzimatic detec
tat per electroforesi. En animals també& &s dificil relacionar les di
ferenciacions locals al genotip per loci al‘loenzimdtics i les dife-
réncies microclimdtiques.2ixi, el polimoxrfisme observat per Burns i
Johnson (f§71) a la papallona Hemiargus isola sembla associat a un
‘medi variable pero també& a complexos costums d'aparellament, realit-
zat preferentment dins dels veinatges del lloc d'origen. Semblen més
clareé les dades de Saul i col. (1978) gque troben associacions‘signi
ficatives entre tipus d'habitat larvari (arbres: roure o faig) i al-
lels d'un locus esterasa al mosquit Adedes triseriatus. També hi ha
dades senzillament negatives com les de Baker, Maynard Smith i Stro-
beck (1975) que no trobaren cap correlacid entre freqgiéncies al'léli

ques i composants d'un medi heterogeni.

Cal no exagerar la importancia d'aguestes dades negatives,que
podrien estar causades senzillament per no haver estudiat els carac-
ters fisics o genétics que realment correlacionen. També &s molt sim
plista intentar correlacionar les fregilencies al-leligques a un locus
individual i les variables defiﬁidores del medi, semblaria més ade--
quat correlacionar grups de variables ambientals amb les fregiiéncies
genotipiques a molts loci, per intentar reflectir interaccions segu-

rament molt fines, quasi impossibles de detectar a nivell de loci in
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dividuals. Tamb& &s molt possible, quan s'estudien diversos loci,
que les relacions de lligament siguin determinants a la deteccid o
abséncia d'associacions genotip /ambient. Mitter i Futuyma (1979)
han fet un repas de dades d'associacid entre al-lels de loci al--
loenzimatics i microninxols a diferents espécies d'insectes fitd--
fegs (Geometridae). No han trobat associacions llevat d'un cas
(dels 7 loci i 3 espécies estudiades). En canvi, si que han trobat
una clara associacid pel cas d'una arna partenogenética. Aquest &s
un cas al qual 1l'abséncia de recombinacid s'associa a una resposta

aparent a la seleccid disruptiva.

Les inversions cromosdomiques, interpretades com a supergens,
sembla més raonable que correlacionin significativament amb parémg
tres que defineixin heterogenéitats del ninxol, pero sigui per man
ca d'estudis d'aquesta mena, sobre tot a nivell d'estructura cromo
sdmica dels estats sedentaris, o per manca real d'associacions, hi
ha poques dades i no sdén concloents. De fet, autors com Carson
(1959) 1 Soulé (1973), que han prbposat explicacions alternatives
al model de variacid del ninxol per explicar el polimorfisme cromo
sdmic, parteixen de negar explicitament l'existdncia d'aquestes as

sociacions, donada la manca de dades positives.

Les possibles correlacions amb 1'habitat estan associades in-
timament al procediment de dist?ibucié dels tipus als microninxols.
Aguesta pot ser a l'atzar o, d'alguna manera, direccioﬁal. La dis-
tribucid a l'atzar-entesa com aquella que es produeix dfun manera

independent del genotip o del fenotip, de la procedéncia dels indi
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vidus, dels altres individus 1 de les caracteriétiques del medi-pot
implicar associacions a causa de la seleccid diferencial, si a cada
subdivisid sdén afavorits tipus diferents. La distribucid direccio—-
nal implica alguna forma d'eleccié del medi, la qual, quan depen

del tipus d'individu, implica correlacid. La implicacid inversa no

- .
és necessariament certa.

Hi ha nombroses dades experimentals que indiquen allunyaments
significatius de la distribucid a l'atzar per part dels organismes
i de la utilitzacid aleatdria dels recursos, perd, certament, po--

ques que ho relacionin amb caracters genétics concrets.

Del Solér i Palomino (1966) a D. melanogaster trobaren que el
nombre d'cus postos per pot no segueix una distribucid de Poisson
sind una binomial negativa, observaren tendéncies gregaries iadei
xar els ous a llocs que préviament ja han estat ocupats per larves.
Del Solar (1968) comprova que el grau d'agregacid &s sota control
genétic, amb una rapida resposta selectiva. Les experi&ncies de se
leccid, realitzades sobre poblacions homocariotipiques per les or-
denacions AR i CH; i sobre poblacions heterocarictipiques AR/CH no

indiquen cap diferéncia entre cariotips. Ayala i Ayala (1969) ,tam
bé a D. melanogaster trobaren allunyaments significatius de la dis
tribucié a l'atzar dels llocs d'oviposicid, associades amb possi--
bles heterogeneitats dels llevaés,a diferents plaques i/o a la cons
titucid genética de les soques emprades, peroc sense definir-les més
clarament. Dethier (1954) feu un repas dels costums alimentaris

dels insectes fitdfegs, que també sembla evident que sén lluny de
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l'aleatorietat, en contrast amb el fet que els requeriments alimenta
ris bdsics no sén molt heterogenis. Ford (1976) ha discutit que Bis-—
ton betularia sembla que esculli el color de la superficie on es po-

sara, segons el seu propi color, i no ho fa aleatoriament.

L'existencia d'una base genética per aquests comportaments se
lectius ha estat comprovada repetidament des de la década dels sei--
xanta: Benzer (1967) detecta mutants associats amb el comportament
fototactic, Pimentel, Smith i Soans (1967), a Musca | domestica,‘reg
litzaren experiments de seleccid disruptiva per la tendéncia a ovipo
sitar a dos tipus de medis ("péix“ i "banana") amb diferents graus
de migracid entre ambdues linies (5%, 15% i 30%). Hi ha una clara di-
vergéncia, mantinguda en moltes generacions quan es deixa de selec--
cionar. Dobzhansky i Spassky (1967, 1969), Dobzhansky, Spassky i
Sved (1968) 1 Dobzhansky (1972) observaren resposta selectiva per
diferents graus de geotaxia i fototdxia a D. pseudoobscura i Poliva-
nov (1975) a D. persimilis. Kekic i Marinkovic (1974) ha observat in
tenses respostes selectives de Drosophila subobscura respecte de la
tendéncia a escollir diferents intensitats lluminoses, caracter amb
fortes regqularitats, tal com s'observa en experiencies amb individus
marcats amb pols fluorescents. La dependéncia de D. subobscura a la
intensitat de la llum &s superior a la de D. melanogaster i D. pseu-
doobscura. Sewell, Burnet i Connolly (1975) han observat, a D. mela-
nogaster, una rapida resposta selectiva pel comportament alimentari
rapid o lent de las larves. Fuyama (1976) ha observat difer&ncies a
la sensibilitat de cinc soques de diferent origen geografic respecte

de diverses substdncies oloroses. Pyle (1976) ha observat diferéncies
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al lloc d'oviposicid de soques de D. melanogaster seleccionades per
a diferents comportaments geotdctics, &s a dir, que sén caracters
amb base genética i relacionats. Tamb&, del Solar (1966) i Dobzhans
ky 1 Pavlovsky (1971) observaren gque de les experiéncies de selec--
cid artificial per geotaxia i fototaxia se'n deriva aillament sexual.
La genetica del comportament &s complexa i de vegades &s dificil
destriar els factors genetics dels d'altra mena, aixi,passaperexeg
ple a Ikeda (1976) on s'observa gque la velocitat d'aparellamept és
dependent d'una manera complexa de l'experiencia passadaj;delsxéong
titucid. geneética. Dobzhansky i Spassky (1962, 1967) observaren que
la respoéta selectiva a la geotdxia &s també altament dependent de
mecanismes de seleccid dependent de les freqlidncies relatives. Per
vertebrats, com els rats-penats Myotis lucifugus (Buchler (1976))
que manifesten un comportament altament selectiu en l'eleccid de
preses (insectes), basant-se possiblement en el patrd de vibracions
produides pel vol d'aquestes, encara &s més dificil relacionar di--

rectament factors genétics amb comportaments.

Que moltes components{del comportament, en particular les gque
poden determinar l'eleccid d'una part del medi, tenen base genetica
sembla forga versemblant. EL que ja no &s tan clar &s la identifica
cid dels gens implicats, 1 encara menys les possibles associacions
amb gens "fisioldgics" que dete;minin diferéncies d'eficacia a aques
tes parts del medi. Dobzhansky, Pavlovsky i Andregg (1975) per D.
pseudoobscura deduiren que el fototactisme depeén de gens repartits

per tots els cromosomes, principalment el tercer. Sembla que no hi
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ha gaires gens efectius o uns pocs amb efecte superior als altres.
A D. melanogaster, Burnet, Sewell i Bos (1977) han trobat que el com
portament alimentari (r3pid o lent) de les larves depen de gens re-
partits pels tres cromosomes grans, amb interaccions epistatiques i
de domindancia que tamponen bastant eixos caracters. Un dels pocs
exemples que semblen clars de polimorfisme genédtic associat a dife-
réncies a l'explotacid del medi &s el cas estudiat per de Souza, da
Cunha i dos Santos (1970) a D. willistoni. A caixes de poblacions,
inicialment les larves eren capaces de sobreviure Unicament als pots
de menjar. L'alta densitat de larves implicava certa mobilitat i
una part de les larves emigraven fora dels pots. La majoria morien
deshidratades o desnodrides. pero a poc a poc esdevingueren més fre
quents les larves que buscaven activament 1'exterior i arribaven a
pupar-hi normalment. Aques£ comportament esta associat a una dife--
réncia génica major i {nica, i correlacionat amb una serie de carac
ters com taxa de desenvolupament, més ripid a les exteriors, nombre
de quetes, pes, grau d'activitat i fototaxia, que determinen dues
races diferenciades. Les poblacions polimdrfiques per aquest ca--
ridcter presenten més biomassa que les monomdrfiques, que només po--

den explotar un ninxol més restringit.

Hi ha un mecanisme que pot implicar eleccid d'habitat relacio-
nada, indirectament, amb diferéncies genetiques: l'aprenentatge a
partir dels progenitors o parents. Un mecanisme ben estudiat &s
1'"imprinting"” (Lorenz (1937)), conegut des de fa temps a molts ani
mals (per exemple, a insectes: Thorpe (1939)). Dethier (1954) resu-

mi les dades conegudes fins aquell any, a insectes fitbfegs, de con
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diciocnament larvari respecte al lloc d'oviposicid: sembla com si

ies femelles "recordessin' les caracteristiques del medi on varen
créixer i ovipositessin amb més probabilitat a llocs similars. Da-
des més recents de condicionament olfactori i a xocs eléctrics . sdn
les de Quinn, Harris i Benzer (1974) a D. melanogaster. Si la via-
bilitat de les larves depen del seu genotip i del medi, aquest me-
canisme pot mantenir linies més o menys diferenciades per seleccid

disruptiva, i per tant polimorfisme. Tamb&, a la llarga, si agques-

tes diferencies fisioldgiques correlacionen amb d'altres relaciona
des amb la reproduccid, se'n pot derivar aillament reproductiu que
si &s absolut portara finalment al manteniment de dues linies homo
zigotiques per al.lels diferents i per tant un polimorfisme global,
o si &s relatiu a un estat polimdrfic d'equilibri amb coexisténcia
d'homozigots i heterozigots. El model matematic determinista de

Kalmus 1 Maynard Smith (1966) i el de simulacid de Seiger (1967)

porten a agquesta conclusid pel cas d'alllament derivat directament

-de condicionament sexual vers els individus similars.

Immelmann (1975) ha fet un repas de les dades sobre imprinting
i la seva importancia ecoldgica i genética. Considera gque una estra
tegia d'adaptacid al medi basada majoritdriament en 1'aprenentatge
8s superior a l'adaptacid de comportament amb una base genetica di-
recta, &s més flexible i alhora més precisa. Esta relacionada  amb
la constitucié genética dels individus pero indirectament, com a pa
rents dels individus "patrd" del comportament. També les diferén--—-—
cies de capacitat per aprendre i recordar poden estar lligades a di

ferencies genetiques, aquest &8s el cas descrit per Dudai, Jan, Byers,
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Quinn i Benzer (1976) d'un mutant associat a carencia de memoria a

llarg termini.

A nivell d'espécies simpatriques hi ha fortes evidéncies a fa
vor que l'explotacid direccional del medi disminueix la competicid
i permet la coexisténcia entre elles. Al genere Drosophila hi ha
els estudis sobre distribucid espaéial de Dobzhansky i Pavan (1950),
estudis sobre la microdistribucid delé llocs de menjar, tant per
adults com per larves, i oviposicid: Carson (1951), Da Cunha, Dob-
zhansky 1 Sokoloff (1951), Mcore (1952), Dobzhansky i Da Cunha
(1955), Da Cunha, Shehata i De Oliveira (1957), Cooper (1960), Ling
say (1958), Pipkin, Rodriguez, Leon (1966); respostes fototéctiques
i geotdctiques: Spassky i.Dobzhansky‘(1967), Mc Donald i Parsons
(1973), Rocwell i Seiger (1973), Rocwell, Cooke i Harmsen (1975) i
Parsons (1975). Aixd sembla que indiqui que a nivell d'espacies, es
a dir, de grups aillats entre ells, hi ha dades convincents a favor
d'una interp£etaci6 del tipus del model de variacid del ninxol, no
solament al nivell més o menys groller de les correlacions entre di
versitat en espécies 1 diversitat del ninxol, sind de veritables as
sociacions entre subconjunts del ninxol i espeécies. La questid basi
ca é&s si dins de les espéciesbtambé as donen situacions similars:
subdivisions en "races" diferenciades genéticament i especialitza--
des en parts del ninxol ocupat per 1l'espécie, mantenint-se aixi un
polimorfisme més o menys estable, 1 en quines condicions aquestes
races poden esdevenir espécies aillades, o si aquesta coexisténcia
s posterior a l'aparicid de mecanismes d'aillament sexual i dins

dels grups amb intercanvi genétic no &s una explicacid valida del
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polimorfisme. Si 1l'especiacid es produis per aillament de grups de
polimorfisme, per exemple a partir de races cromosdmiques, agquestes
diferencies haurien de ser heretades per les espécies. Aquest sem~
bla el cas de moltes espécies bessones, com D. persimilis iD. pseu
doobscura. Perd també& hi ha casos, com el de les espécies de Droso
philalhaﬁaiianes, D. silvarensis 1 D. heedi on l'especiacid no es
correspon aﬁﬁ canvis cromosdmics ni en les freqiiéncies d'al-lels
per loci enzimatics, malgrat que coexisteixen en un area molt res-
tringida i presenten un alt grau de separacid del ninxol gquant a
l'oviposicid (Kaneshiro, Carson, Clayton i Heed (1973)). Heed
(1971) no trobd associacid especifica entre espécies hawaiianes
simp&triques i substractes per ovipositar i menjar, sind associa--
ci6 entre unitats taxondmiques superiors i substractes. Aixd es po
dria interpretar com que l'especiacid s'ha produit per una via di-
ferent a l'especialitzacid ecologica i ha estat anterior a ella,

com a minim en aquests casos.

El treball en el camp de la seleccid artificial i natural dis
ruptiva, &s a dir, respecte a dos o més Optims extrems, &s un con-
junt d'experiéncies gen&tiques que modelitzen, d'una manera simple,

les situacions discutides a pardgrafs anteriors.

Segons Mather (1955) la seleccid disruptiva pot donar lloc a:

1) Aparicid de polimorfismes al-lélics o fenotipics, supocsicid que
sembla confirmada experimentalment. Entre d'altres es podria citar
a: Thoday i Boam (1959), Gibson i Thoday (1962), Wolstenholme i

Thoday (1963), en experi®ncies de seleccid artificial pel nombre
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de quetes a Drosophila melanogaster, on es seleccionen només mas--
.cles, en linies per alt nombre de quetes y baix nombre de quetes,
peré creuant-los amb femelles d'una linia oposada agafades a l'at
zar: hi ha una clara diferenciacid (després d'unes primeres gene-
racions en les que la seleccid sembla inefectiva) de la poblacid
en dues subpoblacions, amb alt 1 baix nombre de quetes, malgrat
que ambdues subpoblacions s'han de considerar dins d'un mateix

"pool" geneétic, a causa del metode d'aparellament emprat.

Clarke i Sheppard (1960) han ressaltat també l'exist2ncia de
seleccid disruptiva en l'evoluéié del polimorfisme fenotipic asso
clat amb les ada?tacions mimeétiques, en poblacions naturals_de Pa
piiio dardarus. Snaydon (1970) ha analitzat la diferenciacid de
poblaéions naturals de plantes (Anthoxantum odoratum) sotmeses a

diferents tipus de terra.

2) Bparicid de mecanismes d'isolacid reproductiva entre les subpo
blacions més o menys ben adaptades als distints optims del @ medi
(per exemple els diferents patrons que pot mimetitzar una especie)
base de la seleccid disruptiva, com un primer pas versl'especia--
cid. Un repas bibliografic, comparatiu d'animals i plantes, refe-
rit a les dades experimentals disponibles sobre 1'aparicid d'ei--

x0os mecanismes d'alllament es troba a Levin (1970).

El efectes 1 1 2 no han d'anar forgosament associats. Mather
(1955) afirma que es donara només polimorfisme sense isolament

(s a dir, que apart dels gens "responsables" del polimorfisme,
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les subpoblacions compartiran el mateix "pool" genetic) quan es do
nin certes circumstancies, com ara que 1l'Sptim d'un fenotipus de--

pengui de les freqiiéncies dels altres (aixd sembla clar, per exem=—

ple, en el dimorfisme sexual i en el polimorfisme associat a l'adap
tacid mimética, on l'eficdcia d'una determinada cripsi depen de
la frequencia a la que s'adopten els diferents patrons d'imitacid).
Aquest cas correspondria a un regim de seleccid del tipus de Leve-
ne (1953), tal com discutim als apartats 3.4.4 i 6.4. Thoday i Gib
son (1970) han discutit les condicions que afavoririen l'aparicid

‘ d'alllament reproductiu en condicions de seleccid disruptiva.
Aquests podrien &ésser per exemple l'exist®ncia de pleiotropia en
la qual els gens que controlin el cardcter (o caracters)més direc-
tament responsable de l'eficidcia, con£rolin tamb& els mecanismes
d'alllament (contrariament al que creu Maynard Smith (1966)), i el
lligament entre loci relacionats amb la seleccid i loci relacio- -
nats amb la isolacid reproductiva, sobretot quan hi ha egquilibri en

el lligament.

Als treballs esmentats en aquest apartat en general no es dis
cuteix el paper de les modificacions de la frequéncia de recombina
cid, Cal dir que Thoday i Boam (1959) 1 posteriors del mateix
equip, interpretaren els seus resultats mitjangant l'ocurréncia de
fets de recombinaci®, mecanisme que donada la petita grandaria pobla
cional emprada (20 individus per linia) i per tant la forta incidén- .
cia de la deriva gendtica, &s explicable dins de les prediccions de

Hill i Robertson (1966).
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Una recopilacid de dades presents a la literatura, fins 1l'any
1958, de la relacid entre sistemes de recombinacid i factors ecold
gics i genétics, en plantes, 8s el treball de Grant (1958). Sembla
gue hi ha una clara associlacid® entre les plantes llenyoses, amb
temps llarg de generacid 1 els sistemes de recombinacid més aviat
lliure (alt nombre de cromosomes, fecundacid creuada, baixa fre--
quéncia d'inversions i translocacions, etc...) i entre les plantes
herbacies de vida curta i els sistemes restringidors de la recombi
nacid (baix nombre de cromosomes, autofecundacid més fregiient,
abundancia d'inversions i translocacions ...). Grant ho interpreta
com un efecte de que les darreres estiguin més adaptades a ambients
particulars i aproximadament fixos en el temps. Si la recombinacid
fos lliure es produirien molts gamets escassament favorables en
tals ambients. En canvi, els arbres produeixen molts més zigots
dels que realment donaran lloc a nous individus, la éeva adaptacid
es realitza mitjangant un sistema éue permet mantenir un grau molt
més alt de variabilitat potencial, mentre que en les plantes herba

cies l'adaptacid &s oportunista i a curt termini.

Un repas recent de la bibliografia sobre la relacid entre sis
temes de recombinacid i estructura espai-temporal del medi, enplan
tes, &s el de Levin (1975). Sembla gque es pot establir que les pro
pietats dels sistemes de redombipacié estan estretament lligades
amb la posicid de l'espécie en la successid ecoldgica, duresa de
l'ambient, longevitat i predictibilitat del clima o de certs compo

nents abidtics de l'ambient aixi com de les malalties i la preda--
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¢id. Hi ha una marcada associacid entre sistemes oberts de recombi
nacid i comunitats tropicals en climax, que experimenten pestes in
tenses, sistematiques (ﬁedi "predictible") i susceptibles de coevo
lucionar amb els hostes. Les dades sdn prou complexes perque no si

gui possible establir una relacid simple.

Levin (1975) ha indicat la possibilitat d'aplicar teacniques
matematiques derivades de la teoria de la decisid, que donin el sis
tema de recombinacid optim donada l'estructura estadistica del me-
di. La seva interpretacid &s la segiient: la recombinacid lliure
pot E8sser afavorida si gran part de la variabilitat en eficadcia és
d'origen genetic i hi ha seleccid intensa associada a competicid
en habitats fortament saturats; aixo estaria d'acord amb els resul
tats del model matematic de Williams 1 Mitton (1973); aleshores
1'adaptacid &s més aviat en el temps. En canvi, si l'adaptacid s'ha
de congiderar en l'espail, acomplida per mecanismes ecoldgics o eto
ldgics, amb una adaptacié als habitats progressivament més restrin
gida 1 especialitzada per part dels diferents genotips, minimitzant
la superposicid, com en el model de teoria de jocs de Gilpin (1974),
pot &sser favorable algun mecanisme de restriccid de la recombina---
cid. Aixd sembla gque concordi amb les dades existents sobre les po-
blacions centrals de Drosophila subobscura, més ricament polimorfi-
ques (Carson (1955a), Ayala; Powell i Dobzhansky (1971) 1 altres),
si s'admet un mecanisme d'adaptacié semblant. En general un allunya
ment dels sistemes oberts de recombinacid sembla que porti associat

un increment de la grandéria poblacional (Levin (1975)), que podria
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estar relacionat amb una explotacid del medi optimitzada segons al
gun dels criteris esmentats abans. Aquesta interpretacid de Levin
(1975) sembla que concordi amb la del treball més antic de Grant
(1958) . Aquestes idees concorden amb els resultats de treballs de
caire tedric (Levins (1964,1965)) que discutirem a 1l'apartat 3.4.4.
Aixd portaria a una extensid valida del model de variacid del nin-

x0l als polimorfismes cromoscmics.

Novament, als paragrafs anteriors, hem retrobat discussions
basades en criteris d'optimitzacid i de seleccid de grup. Aquesta
sembla una caracteristica de tots aquells raonaments que, explici
tament o no, tenen un enfocament "de teoria de jocs" o "de teoria

an

de la decisid". ﬁs,possible que emprant-la més acuradament, la tec
ria de jocs proporcioni un llenguatge adequat per tractar aques--
tes guestions dins dels esquemes de la teoria classica de geneti-

ca de poblacions. Un exemple n'és el treball de Hanselli Marchi

(1974) .

Hi ha un conjunt de dades i discussions molt relacionades amb
allo discutit als paragrafs anteriors: els eétudis de la diversi~
tat d'especies a nivell d'ecosistemes. Sovint es troben a la lite
ratura explicacions del grau de diversitat en espécies, a un eco~
sistema o a un nivell trdfic, basades en la hipdtesi de variacid
del ninxol, per exemple a Mac Arthur, Recher i Cody (1966), on es
relaciona diversitat en especies d'ocells i variacié realitzada

(realment percebuda) a les diferents capes de vegetacid i a Ricklefs
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(1977), on es relaciona la diversitat de la flora amb 1l'hetero-—
geneitat en les condicions dels sols. Perd aquesta no és l'inica
explicacid, de fet tota la problemdtica anterior es retroba perd
a un nivell diferent, on les explicacions sovint sdén més comple-
xes 1 d'una profunditat. Un repas es troba a Pianka (1966,1974).
S'han proposat explicacions basades en l'antiguitat dels ecosis-
temes: la tendéncia general és vers la diversificacid, sigui
per aparicidé de noves formes adaptades a l'ambient, arribada
de formes d'altres llocs; tot depén de l'estabilitat temporal
i de la durada. Aixd permetria explicar la superior diversitat
de les comunitats tropicals, no sotmeses a las glaciacions re-

cents, quan se les compara amb les de zones temperades.

Un altre tipus d'explicacions es basaria en la disminucié
de la competicidé, a base d'especialitzacid a parts concretes
d'un ambient suposadament variat, entre espécies que competeixen
per un mateix recurs, en la linia del principi de Gause. Aquesta
seria prdpiament una explicacidé basada en la variacid del nin-
x0l. Ja hem vist evidéncies experimentals al seu favor als para-

grafs anteriors.

Una altra explicacid es basa en la predacid (i aparentment
es. contradiu amb l'anteri03)i la predacié intensa (i 1'abundan-
cia de parasits) disminueix la grandaria de les poblacions de
preses, disminueix l'espail ocupat per un tipus de presa i deixa

espal 1lliure per a altres espécies o tipus, 1les quals
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a la seva vegada poden ésser preses per a d'altres predadors,
etc... la qual cosa implica una mena de mecanisme de retroalimen-

tacidé afavoridora de la diversitat, possiblement limitat per

la productivitat del sistema.

Hi ha explicacions que donen émfasi a l'estabilitat climati-
ca a llarg termini del medi, que permetria l'establiment de
fines relacions entre i dins de les espécies per explotar optima-

ment el medi.

Finalment, hi ha explicacions on s'intenta relacionar
la productivitat amb la capacitat dels ecosistemes per .sustentar

un nombre gran d'espécies.

El més versemblant és que totes aquestes explicacions si-
guin aspectes d'un mateix esquema, més que explicacions alterna-
tives. Per exemple Menge i Sutherland (1976) fan notar que l'apa-
rent oposicid entre competicidé i predacid no és real i ambdues
causes depenen fortament de 1l'estabilitat, com a minim quan
es comparen sistemes intertidals de les costes Est i Oest dels
Estats Units. La seva importancia depén de 1l'estructura trdfica
i del nivell concret que es considera. Aixi, la costa Est dels
Estats Units és més variable temporalment, l'ambient és menys
previsible, els ecosistemes sén més simples trdoficament i sembla
que el principal factor relacionat amb la diversitat és la

competicibé. La major estabilitat de la costa Oest es relaciona
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amb ecosistemes més complexos 1 un paper preponderant de la
predacié als nivells superiors, juntament amb una major importan-

cia de la competicid als inferiors.

Aquesta breu disgressié en un camp relacionat amb el que
es tracta al present apartat d'aquesta meméria té dues finali-
tats. Una, assenyalar que el treball dels genétics de poblacions
en aquest camp és excessivament simplista i deixa de banda qlies-
tions possiblement importants com les esmentades als pardgrafs
anteriors (d'altra banda els ecdlegs acostumen a ignorar els
canvis evolutius experimentats per les espécies d'aquesis ecosis-
temes). L'altra, introduir conceptes que intervenen en les hipd-
tesis que es discuteixen a la seccid seglient com a alternatives

a la hipdtesi de variacidé del ninxol.

3.4.3. Altres models explicatius del polimorfisme.

El model de variacidé del ninxol no és 1l'Gnica explicacid
del polimorfisme genétic proposada a la literatura. S'han propo-
sat nombroses explicacions, la majoria de les quals, encara
que hom les ha presentades sovint com a alternatives a aquest
model, s6n perfectament compatibles amb ell, perd emfatitzen
altres aspectes, com ara els é&fectes de la grandaria poblacional

o del temps passat.

L'explicacié més antiga és la suposicidé de superioritat

dels heterozigots, la qual és valida tant a nivell dels al-.lels
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d'un locus com a nivell de les variants estructurals que pot
presentar un cromosoma, 1 que '"capturen'" al.lels diferents dins
de les respectives constitucions genétiques. Ja ha estat esmenta-
da en diferents llocs d'aquesta memoria, principalment a l'apar-

tat 2.

L'heterosi ha estat integrada en models més generals que
pretenen explicar els complexes patrons de polimorfisme obser-

vats a les poblacions naturals.

Carson (1955a, 1959) integra els mecanismes heterdtics a
la seva teoria explicativa del polimorfisme i de l'especiacié.
Els trets fonamentals de la teoria de Carson es podrien resumir

en els seglients punts:

a) A les poblacions de la zona central de l'éreavque ocupa
una especie, on normalment el grau d'adaptacidé de 1'espécie
al medi és maxim, es déna alld que Carson qualifica d'heterose-—
leccid, seleccié a favor dels heterozigots, els quals sén en
general més eficagos enfront a les nombroses, perd 'habituals',
contingéncies d'un medi ampli i variat (sense suposar adaptacid
d'homozigots o d'heterozigots especifics a parts concretes del
medi). Aixd explicaria l'existéncia d'un grau superior de poli-
morfisme a nivell de loci indiQiduals i a nivell d'ordenacions

cromosomiques produides per inversions.
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Aixd darrer eg pot explicar de dues formes complementaries,
com associat a un nombre superior d'heterozigots al-lélics 'cap-
turats" als heterozigots estructurals, en la linia de les expli-
cacions primerenques de Dobzhansky, o com a mecanisme preven-—
tiu de 1l'alt cost selectiu, en arrossegar molt llast genétic,
que hi hauria associat en un alt grau de recombinacié i per
tant a la produccié de molts genotips mal coadaptats,
en la linia d'explicacions posteriors de Dobzhansky i col‘*labora-
dors (vegeu l'apartat 2). Aquest segon mecanisme, que implica
heterosi a nivell cromosomic sense necessariament presuposar-
la a nivell de gens, és el que sembla que manté Carson. No sola-
ment explicaria el manteniment de polimorfismes cromosdmics
siné també el de tot altre mecanisme reductor de la recombinaciéd
produétora de 1llast genétic. La teoria d'aquests mecanismes
ha estat repassada a l'apartat 1, i pel cas concret de les inver-

sions a l'apartat 2.

b) Les poblacions de les =zones marginals estan sotmeses
a un ambient allunyat de 1l'Optim de la zona central de l'espé-
cie, aixd implica una forta seleccid direccional a costa de
la variabilitat potencial i per tant una caiguda del polimor-
fisme cromosdmic. Aixd estard amplificat pels possibles 'colls
de botella" fundacionals o ’associats a reduccions drastiques

de la grandaria poblacional a causa de l'ambient estressant.
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Aquest procés a les poblacions marginals pot tenir diverses
congeqiiéncies. Una d'elles és l'aparicid de nous genotips que
eventualment poden passar a la zona central i competir amb els
ja existents o ocupar parts del ninxol encara no explotades.
Una altra és la possible formacid de noves espécies a causa
de la divergéncia genética experimentada en aquestes poblacions

(Carson (1959, 1965)).

El descobriment d'alts graus de variacié al . lélica a
loci enzimatics detectats per eiectroforesi ha estimulat
ltaparicié de nous models explicatius ja que el model hetérétic
classic sembla massa limitat. La polémica fonamental es troba
en la contraposicid del punt de vista seleccionista (del qual
el model de superioritat dels heterozigots i el model de varia-

cié del ninxol en formen part) amb el punt de vista neutralista.

El model neutralista (Kimura (1968), Kimura i Chta (1971))
suposa que les diferents variants al .léliques no tenen cap
significat adaptatiu. Mitjangant técniques matematiques bastant
refinades es demostra que el grau de polimorfisme (per exemple
expressat com el nombre d'al :-lels mantinguts a la poblacid
o com la proporcié de loci heterozigdtics) depén positivament
de la grandaria efectiva de la poblacié i de la taxa de mutacid.
Per exemple la proporcid d'heferozigots H es pot expressar
com H =4 Ne p/ (4Ne y+ 1) on Ne és la grandaria efecti-

va i y la probabilitat de mutacid.
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Malgrat que la seva elegdncia matemdtica la fa forga
atraient, la teoria neutralista no explica un gran nombre de
polimorfismes observats a les poblacions. Per exemple, per
grandaries poblacionals grans, de l'ordre de 104‘ o més suposant
una taxa de mutacid de 16:7 ol 10—8 , els graus d'heterozigosi,
tedricament, haurien de superar en molt als habitualment obser-
vats. De tota manera, com és dificil tenir estimacions fiables
d'aquests parametres, suposant valors adequats nombroses dades

encaixen amb el model, per exemple al repds de Fuerst, Chakra-

borty i Nei (1977).

Ohta (1976) ha combinat el model neutralista amb la suposi-
cibé que existeix un tipus enzimatic optim i totes les altres
variants al .léliques sén lleugerament (i en el mateix grau)
deletéries, ha obtingut una teoria que s'ajusta millor a les

dades experimentals.

Dins del camp seleccionista també hem esmentat en aquesta
memdria els mecanismes de seleccid dependent de les fregiidncies
(Petit (1966), pel cas d'ordenacions cromosdmiques: Ehrman
(1966), per un repas de dades sobre l'existéncia d'aquest meca-
nisme a molts nivells de variacié: Ehrman i Probber (1978)).
Com hem dit al principi de la seccidé 3, alguns casos de seleccid
dependent de les freqiidncies es poden reinterpretar en termes
de variacid del ninxol. Hi ha altres casos on aquesta interpre-

tacié no és tan clara. Ehrman i Probber (1978) han repassat
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els problemes tedrics associats a 1la seleccid dependent de
les freqiidncies com a explicacid general dels nembrosos polimor-

fismes observats.

Hi ha repassos de les dades sobre polimorfisme, com el
treball de Spieth i Heed (1972) sobre polimorfisme cromosdmic
a diferents espécies de Drosophila on es ressalta la importancia
d'un altre factor: la durada o antiguitat de les poblacions
i el temps passat en condicions suposadament estables. Aquesta
dimensié temporal és essencial en les idees de Soulé i de Pre-

vosti.

M. Soulé ha postulat la importancia del temps des del
darrer ''coll de botella". A Soulé (1973) es proposa un model
general per explicar els patrons de dades de polimorfisme com
ara els trobats per Ayala i col. (1972), amb un polimorfisme
cromosomic superior a les poblacions centrals que a les margi-
nals 1 gairebé el mateix grau de polimorfisme enzimatic a ambdds

tipus de poblacions. Es basa en part en les idees de Carson.

Els punts fonamentals del model de Soulé (1973) sén:

a) Si el patré geografic del polimorfisme cromosdmic fos expli-
cable segons el model de variacid del ninxol, s'haurien de
trobar associacions entre llocs concrets d'oviposicid, de men-

Jar, etc. 1 cariotips especifics, dades que no s'han trobat.
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b) Es més important 1'ADN regulador que les diferéncies al-léli-
ques a 1'ADN estructural, que segurament porten associades mini-
mes diferéncies funcionals la major part d'elles. L'heterosi
en algunes composants de l'eficacia, realment existent, no és
gaire important respecte a les fines interaccions epistatiques
entre gens reguladors 1 estructurals necessaries per adaptar-
se a 1l'optim de cada ambient. Com a conseqliéncia la seleccié
serd molt més intensa (i la resposta més rdpida) a nivell

de cromosomes que a nivell dels al-lels dels gens individuals.

¢c) Les poblacions ecoldgicament marginals estan sotmeses a una
forta seleccié direccional a nivell cromosdmic que implica una
forta caiguda del seu polimorfisme cromosomic. Si, posteriorment,
el medi es manté estable durant un periode llarg de temps sera
possible l'aparicié de noves ordenacions cromesdmiques adaptades
al nou medi. En canvi el polimorfisme als gens estructurals
e3 mantindria a causa de l'heterosi sempre present, llevat de
possibles efectes fundadors o de deriva per grandaria poblacional

petita que es poden recuperar per mutacid recurrent posterior.

d) Les poblacions centrals presenten un grau superior de polimor-
fisme a causa de la seva estabilitat durant periodes llargs
de temps que ha permés l'aparicidé de formes cromosdmiques ben

adaptades.
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Soulé ressalta més l'estabilitat i la durada de les pobla-
cions que cap altre factor, tot i acceptant diferéncies selecti-

ves a nivell d'al+lels i d'ordenacions cromosdmiques.

A Souléd (1976) es discuteix la relacié entre la variacié
al:loenzimatica i la durada, sense analitzar el'paper del poli-
morfisme cromosdmic. Segons la teoria neutralista, la proporcid
de loci heterozigdtics depén, a més de la grandaria poblacional
i de la taxa de mutacié, del temps passat, incrementant més
de pressa perd fins a un limit menor a les poblacions petites.
Emprant dades bastant precises sobre poblacions d'illes del
llargandaix Anolis luciae , de les quals es tenen bones estima-
cions del temps des de la introduccié a .l'ilia, i del grau
de polimorfisme a les poblacions continentals, antigues, s'obté
una correlacié positiva entre el grau d'heterozigosi i el temps
des del coll de botella de variabilitat que sﬁposé la colonitza-
cié, perd la taxa d'increment d'heterozigosi és molt menor que
la prevista per la ‘teoria neutralista, de l'ordre de només un

5 per cent en lO6 generacions.

Sembla que hi ha una correlacidé negativa entre la taxa
d'increment d'heterozigosi i el canvi fenotipic experimentat
pels individus de les poblécions de les illes, de manera que
la intensitat del canvi fenotipic necessari per adaptar-se al
nou medi, que implicaria una seleccié direccional més o menys

intensa, porta associada una erosidé proporcional de la variabili-
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tat al :loenzimatica, no necessariament per seleccid directa
sobre els al-lels dels loci al:loenzimdtics, sind sobre loci

reguladors lligats als primers.

La diferéncia en polimorfisme observada a moltes poblacions
d'invertebrats enfront a poblacions de vertebrats, a favor de
les primeres, podria explicar—se, segons Soulé, pel temps de
generacid superior dels vertebrats que implicaria una antiguitat
efectiva menor de les poblacions, sense necessitat de recdrrer
a arguments sobre la major estabilitat o canalitzacid individual

dels vertebrats que faria innecessaria l'heterozigosi.

L'autor no considera que 1'hetefozigosi porti associada
necessariament una major estabilitat enfront a les contingéncies
del medi, Malgrat tot hi ha una lenta perd continua progressié
de 1l'heterozigosi que cal explicar d'alguna manera. Es suposa
que l'heteerozigosi implica una superior vitalitat la qual es
basa en la variacié dins dels organismes, del medi intern,
per exemple a nivell de diferents fases del cecle vital o dels
diferents teixits. Aquesta ' teoria sembla encara més dificil
de posar a prova que la de l'heterosi a nivell de variacié del

medi extern.

Al treball d'en Prevosti i col-:laboradors sobre el polimor-

fisme cromosdmic a Drosophila subobscura, (Prevosti (1971,
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1972, 1974a), Prevosti, Ocafia i Alonso (1975) i Alonso (1975)),
deixa de banda el polimorfisme al- loenzimdtic que probablement
requereix un altre tipus d'interpretacié i aporta una explicaciéd
on també es té en compte la dimensid temporal perd en un sentit

diferent al de Soulé,

Les caracteristiques basiques del ric polimorfisme cromosd-

mic de Drosophila subobscura sén:

a) L'aplicacié de métodes estadistics com la distancia genética
(Prevosti (1974 b), Prevosti, Ocafia i Alonsc (1975)) o 1'andlisi
factorial de correspondédncies (Alonso (1975)) permet definir
uns agrupaments bastant clars de poblacions: zona nord-africana,
zona nord-Europea i, potser, zona israeli (marginals geografica-
ment i ecoldgica), illes Canadries i Madeira (marginals geografi-
cament, no ecoldgicament) 1 mediterranies ‘ {(centrals) i zona

continental mediterrania (central).

b) En principi és aproximadament valid el principi que hi ha
més polimorfisme a les poblacions centrals que a les marginals,
de manera que aparentment es podrien acceptar explicacions com

les de Carson o Soulé, perd cal tenir en compte les matisacions

seglients:

c) Prevosti (1972) defini "l'index de divergéncia evolutiva"

T.D.E.
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2 455 Pig Pk

1 v if]
d=HZ J y i,j:l,...,mk
=) Pik Pik
i#]

on n és el nombre de cromosomes de l'especie, mk el nombre d'or-

denacions del cromosoma Kk, dij és el nombre de inversions segons

les quals difereixen les ordenacions i i j, i pik ' pjk s6n

les freqgliéncies de les ordenacions i i j del cromosoma k. També

es pot calcular ak 1'I.D.E. per cada cromosoma per separat:

))

d,, p., D.
=i ik k
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En princibi 1'I.D.E. de les poblacions centrals sembla
que ha de superar el de les marginals, si les primeres sén més
antigues 1i diversificades. Aix® no és completament cert ja que
1'I.D.E. de les poblacions nord-africanes, sobretot pels cromoso-
mes A i E, &s comparable (o superior) a 1'I.D.E. de les mediter-

ranies continentals i superior al de les illes.

d) Carson (1955 b) defini 1l'index de lliure recombinacidé (I.F.R.)
que expressa la proporcid de genoma que pot recombinar lliure-
ment. Es basa en estimaciqns de la part dels bivalents no bloque-
jada per 1ltheterozigosi estrdctgral. Aquest index, tedricament
segons Carson, ha de ser superior a les poblacions marginals.
La situacién real a D. subobscura és que 1'I.F.R. és anormalment

baix a. la zona nord-africana respecte d'alld esperable en una
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zona marginal (i igual passa a la zona israeli), baix a la zona
mediterrdania i alt a la zona nord-europea, com és d'esperar

en una zona marginal.

e) L'andlisi factorial de correspondéncies i la distancia genéti-
ca permeten diferenciar a les poblacions de les illes com un
grup‘apart, perd, curiosament malgrat la distancia geografica,
hi ha una forta semblancga entre les 1lles mediterranies i les
atlantiques. Les illes Candries i Madeira s'assemblen molt entre
si 1 estan clarament diferenciades de les poblacions marroquis,
la qual cosa sembla un argument contra la hipdtesi d'un efecte

fundacional.

f) Les ordenacions tipiques de les illes sén a tota l'area de
dispersié de 1l'espécie. Aixd, tal vegada, podria interpretar-
se com que sén les més antigues. Aquesta hipdtesi &8s reforgada
per la posicid central d'aquestes ordenacions als arbres filoge-

nétics.

Tots aquests punts, es poden integrar en una explicacid
que inclogui, conjuntament, consideracions sobre el valor adapta-
fiu del polimorfisme cromosdmic i consideracions histdriques.

Agquesta explicacié es pot fonamentar sobre els segiients punts:

1) Les inversions s6n mutacions no recurrents. Aixd fa que,

amb gran probabilitat, només pugui apardixer una mateixa inversid
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a un sol lloc i un sol cop. La probabilitat de formacid de noves
inversions en una zona depén positivament de 1la grandaria de
la poblacié que hi habita. Una ordenacis cromosdmica observada
en una poblacié és molt més probable que hi hagi arribat per

migracié que no que hagi estat produida per inversié in situ.

2) Les inversions tenen un valor adaptatiu. Poden englobar i
preservar blocs de geﬁé especialment ben coadaptats. La caiguda
en eficacia observada en creuar dues poblacions de diferent
procedéncia geografica (recordem ’l'apartat 2.2 en tractar el
treball de Dobzhansky a D. pseudoobscura, també Prevosti (1957)
a D, subobscura , ent%e altres), fa. pensar que ultrd les dificul-
tats per a l'establiment d'una ordenacid en una pobiacié origina-
des pel caracter no recurrent de les inversions, hi ha barreres
de tipus adaptatiu. -Aixd implicaria que els processos de canvi

del polimorfisme cromosdmic sén extremadament lents.

3) Tornant al cas especific de D. subobscura, hi ha dues contin-
géncies importants: les glaciacions,» que afectaren les zones
nord-europees i no les nord-africanes, i la regressié dels gels
des de la darrera glaciacié juntament amb el progressiu aveng
del desert del Sahara sobre la zona nord-africana. Com a conse—
qlidncia cal considerar a la-zona nord-africana com una antiga
zona central en regressid, a lé zona mediterrania com la nova
zona central i a la nord-europea com una zona marginal nova,
creada per la possibilitat d'ocupar nous ninxols en retirar-

se els gels, mentre que les poblacions de les illes, tant atlan-
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tiques com mediterranies s'han mantingut basicament al marge
d'aquestes contingéncies, pel que les cardcteristiques del seu
polimorfisme és possible que siguin les d'una reliquia. La ver-
semblanga d'aixd darrer augmenta si es considereh les condicions
de relatiu aillament de les poblacions de les illes i1 la menor
grandaria total d'aquestes poblacions, que fa dificil l'aparigié

de noves variants cromosdmiques.

Els fets esmentats de a) a f) encaixen dins d'aquest esque-
ma. Les poblacions nord-africanes estan en una fase d'adaptacid
lenta a les noves condicions '"marginals", amb pérdua de polimor-
fisme cromosémié, seleccié direccional, etc... Alguna cosa sem-
blant podria passar a la zona marginal israeli. Aixd explicaria
l'alt I.D.E. 1 el baix I.F.R. d'a&uestes poblacions donada la
lentitud dels canvis associats amb el polimorfisme cromosdmic.
Les poblacions nord-europees estan en fase d'expansid i ocupaciéd
de nous ninxols, d'adaptacié de part del patrimoni gendtic de

la zona central europea a les noves condicions d'aquestes zones.

Les poblacions de les illes grans s'han mantingut bastant
al marge d'aquestes influéncieé, possiblement a causa de la
relativa estabilitat del medi juntament amb l'aillament respecte
de les poblacions continentals. Aixé implicaria que el seu poli-
morfisme &s una reliquia del més primitiu polimorfisme de 1l'espé-
cie. Cal fer notar que 1l'aillament possiblement sigul causat

tant per barreres fisiques 1 ecolégiques com per problemes de
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coadaptacié de les ordenacions migrants, és remarcable el fet
que les illes petites no manifesten la mateixa independéncia
polimdrfica, respecte del continent, de les grans, potser que

per manca d'una dinamica evolutiva propia.

Com hem diﬁ, més que ser radicalment oposades, les explica-
cions dels patrons de polimorfisme discutides abans ressalten
aspectes diferents, la qual cosa en part pot ser una conseqiiéncia
1dgica de factors com el tipus de material més familiar als
autors. Un cas tipic sén les caracteristiques dels polimorfismes
cromosdmics a D. pseudoobscura iD. subobscura, qualificats res-
pectivament de "flexible" 1 '"rigid'. Pensem en 1l'associacié de
tipus cromosdomics 1 factors climéticsbﬂfot sovint trobada a la
primera espécie 1 la freqient manca d'associacidé a la segona
espécie, per exemple la descrita per Krimbas (1967), o en els
canvis estacionals, també presents i absents -o febles- respecti-
vament). Es 1ldgic que aD., pseudoobscura es pensi en mecanismes
d'adaptacidé a - les contingencies espai-temporals i a D. sub-
obscura en adaptacions generals en blocs de gens especialment
ben integrats i que és favorable preservar de la recombinacid.
De tota manera, dades com les presentades per de Frutos (1975)

fan pensar en la relativitat de la classificacid anterior.

Els models de Carson, Souié 1 Prevosti remarquen la impor-
tancia dels factors gecgrafics i histdrics a gran escala. Models

com el neutralista, el de seleccid dependent de les freqﬁéncies;
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el de variacid del ninxocl o l'heterdtic consideren més aviat
factors locals, a nivell d'unitats panmitiques. Evidentment
cal integrar els segons dins d'una interpretacidé més global
com la proposada pels primers. Possiblement les caracteristiques
concretes dels polimorfismes observats a les poblacions (ordena-
cions o al - lels presents, freqiiéncies, etc...) no poden ser
previsibles segons el models locals sols. Perd aixd no treu
validesa a la pregunta de per qué apareixen i es mantenen poli-
morfismes a nivell local. Sembla- valid estudiar quines sén les
situacions sota les quals és més versemblant 1'increment en
freqlidncia d'una inversid apareguda de nou o la coexisténcia
de diverses ordenacions cromosdmiques en freqgiiéncies altes, adme-
tent veritablement que aixd només ens indicara quines sén les
tendéncies a nivell local i que caldrad integra-ho en un model

més general.

3.4.4. Analisi del model de variacidé del ninxol mitjancgant téc-—

nigues matematiques i de simulaciéd.

Hi ha una quantitat creixent de treball tedric, en la linia
del model de variacié del ninxol, per explicar el polimorfisme
observat a les poblacions naturals. Sén interessants els repas-—
sos 1 discussions generals de felsenstein (1976), Hedrick, Gine-
van i Ewing (1976), Emlen (1975) i Ewens (1979) a nivell de va-
riacid global del ninxol i de Christiansen i Feldman (1975) per

la variacid espacial.
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Per repassar els coneixements tedrics sobre el model de va-
riacié del ninxol, farem primerament un curt repas dels estudis
sobre variacid temporal, per passar a descriure més detallada-
ment el model de Levene (1953) i la seva generalitzacié, que
considerarem com a punt de referéncia a l'estudi dels models
amb variacié espacial microgeografica. Seguidament repassarem
els estudis on es consideren la variacid espacial 1 temporal
conjuntament. Acabarem aquesta seccid amb una discussid del tre-
ball existent sobre la relacidé entre el model de variacié del
ninxol i els modificadors de la recombinacid (en particular les

inversions).

Un primer estudi teéric de la relacid existent entre varia-
cié temporal i polimorfisme es troba al model determinista i
additiu de Kimura (1954) en condicions que, segons la nomencla-
turé emprada en treballs posteriors (Hartl i Cook (1973)), s'hau
rien de denominar de ''‘quasi neutralitat" ja que els coeficients
de seleccid, sense ser necessdriament nuls a una generacid con—
creta, sén un procés estocastic amb mitjana nul-:la. Els resul-
tats sén negatius de cara al manteniment del polimorfisme: al
contrari d'alld que passa en condicions de neutralitat absoluta
(i aparellament a l'atzar poblacié infinita), la tendéncia és
vers a la '"quasi fixacid" o “ﬁuasi pérdua, amb freqiéncies as-
simptoticament la unitat o nul-les, amb una taxa de canvi igual

a un vuité de la variancia del coeficient de seleccié.



142

Haldane i Jayakar (1962) presentaren un model amb variacid
temporal, determinista, amb dominancia completa i per a poblacid

diploide on en canvi es déna un polimorfisme estable.

Pel cas haploide, Gillespie (1972, 1973 a) demostra que
la tendéncia general és vers la quasi fixacid, pel cas d'un
ambient aleatori segons un procés estocastic gaussid i en estat
estacionari. Aquesta caiguda del polimorfisme va acompanyada
d'una caiguda de l'eficacia mitjana, en contraposicid al teorema
fonamental de la seleccié natural, (vegeu també Ewens (1979),
capitol, 1), el qual, certament, estd definit en condicions
diferents., En canvi Gillespie (1973 b) demostrd que pel cas
diplbide i en condicions similars, es pot mantenir un polimorfis-~
me estable si la mitjana geométrica de lt'eficacia, estesa a
tots els instants de temps, dels heterozigots és superior a
la d'ambddés homozigots. Aquesta condicid, que generalitza la
de Haldane i Jayakar (1962), és independent de l'autocorrelacié
ambiental. També es demostra que la tendéncia fonamental no
és necessariament la maximitzacié de 1'eficacia mitjana, en
confraposicié al teorema fonamental de»Fisher iala validesa dels
criteris d'optimitzacid d'aquest parametre, que s'han fet servir
tot sovint a discussions teériques, (per exemple Levins (1964,
1965) pels cas de variacié temporal, Bryant (1973) per variacié

espai/temporal i eleccié de medi).

Hartl i Cook (1973) demostraren que en condicions de quasi

neutralitat per la fertilitat, quan aquesta és funcié lineal
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d'una variable aleatdria que fluctua aleatdriament al temps,
el genotip amb menys varidncia és l'afavorit. En particular
si la variancia de nombre de descendents produits pels heterozi-
gots és menor a la dels homozigots es mantindra un polimorfisme
estable. Aquest model es generalitza a Hartl i Cook (1974,1976)
pel cas d'existéncia d'autocorrelacid ambiental. L'autocorrelacid
positiva implica un increment de la variancia en eficacia i

una disminucié de la versemblanca del polimorfisme.

Karlin i Liberman (1974) per temps discret i Levikson i
Karlin (1975) pel cas continu, demostraren que els models ante-—
riors es poden reduir a condicions de superioritat dels heterozi-
gots, perd respecte a la mitjana geométrica de l'eficacia. També
al model de seleccié ciclica d'Hoekstra (1975) es comprova que
la condicié per al polimorfisme és del tipus de superioritat
dels heterozigots. A més, es comprova que l'eficdcia mitjana

no es maximitzard en general.

Tota la discussid anterior es refereix a models determinis~
tes, considerant ‘la grandaria poblacional infinita. Pel cas
de poblacié finita, Jensen (1973) al cas haploide, Hedrick (1974)
pel cas diploide trobaren que les probabilitats de fixacidé sén
superiors amb variacié temporal que quan hi ha estabilitat.
S'interpreta com que la variacid temporal augmenta l'aleatorietat

del procés i, per tant, els efectes de la deriva.
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Al treball anterior els models deterministes s'adapten
al cas finit definint una matriu de transicid markoviana a partir
de les probabilitats donades pel primers. A Karlin i Levikson
(1974), a base d'aproximar un procés markovid mitjancant un
procés de difusidé es demostra, en canvi, que també en una pobla-
cidé finita és més versemblant el polimorfisme quan hi ha fluctua-
cié temporal. Aixi mateix passa a Avery (1977), on es demostra

que el resultat de Kimura (1954) no és correcte.

Es considera que Levene (1953) defini el primer model mate-
matic de poblacié subdividida espacialment, pel cas determinista,
un locus i dos al‘lels (A,a) i amb aparellament a l'atzar. Com
s'acostuma a prendre com a punt de reférencia a les discussions

d'altres models, cal descriure'l amb una mica de deteniment.

Sigui una poblacié que a una generacié determinada presenta
l'al+rlel A amb probabilitat (freqliéncia génica) p abans d'expe-—
rimentar viabilitat diferencial. El1 medi ocupat per aquesta
poblacié estd subdividit én n parts o clapes disjuntes, les
eficdcies dels genotips AA, Aa i aa, sdn Vi 1 i w, respecti-
vament, a la clapa i, amb i=1,...,n. Com es suposa aparellament
a l'atzar, els tres genotips es presentaran amb probabilitats
(fregiiéncies genotipiQues) p2, 2pq 1 q2 respectivament, abans
de la seleccid. Els individué es distribueixen a l'atzar a les

n clapes i alli experimenten seleccid. Com que la dispersid
és aleatdria les freqiiéncies géniques i genotipiques segueixen

essent les mateixes. Segons el model usual de seleccid per un lo-
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cus autosodmic, la freqgliéncia génica de A a la generacid

segiient 1 a la clapa i sera:

2
Vi P + PQ
D = e (3.4.4.0)
i m

W,

i
om m = vip2 + pq + wiq2 és l'eficacia mitjana a la clapa i

i

Py és la probabilitat de trobar un al: lel A procedent de la
clapa i, és a dir, la probabillitat condicionada P(A/i). En
suposar que la clapa i contribueix amb una proporciéd ¢, = P(1i)
constant de genotips a la constitucidé de la generacié segilient
(ji c; = 1), per la férmula de les probabilitats totals s'obté
di;ictament:

. n n n >
Pl = P(A) = F P(UP(A/L) = X epp = X (e (vipTepa)/m, )

i=1 i=1 i=1

(3.4.4.1)

p' és la freqliéncia de l'al‘'lel A a la generacid seglient.

Segons aquest model, i al contrari del cas de variacid
temporal, el parametre més important per a l'existéncia de poli-
morfisme és la mitjana harmonica de Ll'eficacia (i no la

geométrica). Efectivament, es pot demostrar que si

n

e —2— o (Y e <1 (3.a.4.2)
9! h 1 1
Z . i=1
ci/W;
iz1

1tal-lel A esta '"protegit" en el sentit que, segons l'equacid

3.4.4.1 augmentara en freqliéncia quan sigui rar. Existeix una
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condicidé de proteccid similar per a a:

N -1,-1
¥ = (Z c; vy )T <1 (3.4.4.3)
i=1

quan (3.4.4.2) i (3.4.4.3) es donen conjuntament queda assegurada
l'existéncia de polimorfisme (o la no estabilitat dels estats
de fixacidé p=1l, q=0 o p=0, qg=1) encara que la natura d'aquest
polimorfisme no queda definida (existéncia d'equilibris estables,
freqiidncies géniques associades, etc.). Aquesta qiliestié ha estat
tractada molt més tard, per Karlin (1977a) analitzant el model
de Levene sota diferenfs régims selectius. La conclusié del
treball de Karlin, en part inesperada, és que el nombre d'equili-
bris polimdérfics és liﬁitat, un bel cas de séleccié direccional
de signe oanviént a cada clapa o de superioritat dels heterozi-
gots també canviant i dos pel cas-de graus canviants d'inferiori-
tat dels heterozigots o de superioritat 1 inferioritat dels
heterozigots combinades. El1 nombre de possibles equilibris poli-
morfics és el mateix per a qualsevol n > 2, és a dir, no depén
del grau de subdivi516 del ninxcl, encara que si en depén la

configuracid de freqiiéncies.

Les condicions de polimorfisme de Levene no impliquen la
necessitat d'heterosi a cap ninxol ni d'heterosi , a nivell

de mitjana aritmética

n
W o= ;Z cl wl <1
i=1
(3.4.4.4)
B n
v o= 22 c, v, <1
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i en canvi sf a la inversa, ja que sempre w > ®% i v > ¥

(Christiansen i Feldman (1975)).

Maynard Smith (1962, '1966) analitza el model de Levene
pel cas n=2, i obtingué que la condicidé de polimorfisme és,

pel cas de dominancia de A
<l<w ' (3.4.4.5).

Condicid trobada igualment per Prout (1968) per n clapes. Al
treball de Maynard Smith es constata la importancia d'una supo-
sicid realitzada per Levene: la regulacid de la grandaria pobla-—

cional és realitza separadament a cada clapa. La importancia

d'aquesta suposicidé ja havia estat copsada per Dempster (1955)
qui 1l'anomena '"nombre constant d'?dults fértils" Dempster propo-
sd com a alternativa ("nombre constant de zigots'') el model se-
gons el qual cada clapa rep una proporcid cy (ZSCi = 1) de zi-
gots perd contribueix a la segilient generacid segons una propor-

cidé dtadults

o mwi n
C‘; = —n——-—————- y Z C;.(' =1 (3-4.4.6)
Z i=1
c.m
j=1 Y
proporcional a l'eficécia mitjana m, dels zigots a la clapa
i
i, és a dir que
n
P! = ) ot p, (3.4.4.7)
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Es demostra facilment (a l'apartat 6.3 ho comproven per

un cas més general) que el model de Dempster és equivalent a

un model sense heterogeneitat ambiental amb eficécies ¢, 1
i w pels tres genotips AA, Aa i aa, i, per tant, la condiciéd
pel polimorfisme é&s (3.4.4.4), la superioritat en mitjana arit-
mética dels heterozigots, de manera que és més dificil el poli-
merfisme sota el model de Dempster (i sota homogeneitat) que

en les condicions de Levene.

Christiansen (1975) i Christiansen i Feldman (1975), impro-
piament segons els aclariments de Wallace (1975) (vegeu l'apar-
tat 3.2), anomenaren '"seleccid tova" al patrd de seleccid del
model de Levene 1 "seleccid dura'" al de Dempster. Segons demos-
trem a l'apartat 6.3, el primer implicaria unes eficacies depen-~
dents de les freqiiéncies, perd no de la densitat, i el segon
unes eficacies independents alhora de la freqglidncia i de la den-
sitat (veritable’seleccié dura). Exemples de seleccid tova sén
alguns models de simulacid finita, com el proposat en aquesta
memdria. Es més adequada la nomenclatura de Maynard Smith o la

de Dempster.

Els mateixos autors citats al principi del pardgraf ante-
rior identifiquen els model; de Levene i Dempster amb sengles
models amb granulacid "gruixuda i "fina" respectivament (vegeu
també 3.2, Vandermeer (1972) i Gillespie (1974 a)), identifica-
cidé valida solament en part. Per exemple si hi ha i=1,2,...,n
preses'pdssibles, amb freqliéncia ci i lthabilitat per captu-

rar-les és Vi 11wy pels genotips AA, Aa i aa, i l'eficacia
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és proporcional a l'habilitat per procurar-se aliment, si els
individus o les preses sén prou mdbils (perd aleatdriament) per
trobar-les en la mateixa proporcid en qué es presenten, l'efica-
cia de AA serd Vv = j% c,v,, per aplicacié directa de la fér-
mula de les probabili;;jé tofals, i igualment pels altres geno-
tips, tenint unes eficacies formalment andlogues a les de Demps-—
ter per un cas d'ambient granulat finament. Aleshores, la condi-
cié pel polimorfisme es redueix a superioritat dels heterozigots
(Strobeck (1975)). Perd si els individus i les preses fossin
poc mobils, per exemple larves de Drosophila 1 llevats, i 1l'am-
bient estigués dividit en clapes amb diferent llevat, (i=1,...,n
llevats), en una situacid de granulacid gruixuda com équesta
es tindria seleccié del tipus de Levene o de Dempster segons
que la proporcidé d'adults a la generacid segiient depengués de
l'eficacia mitjana mWi dels individus de la clapa i.

Li (1955) i Levins i Mac Arthur (1966) han estds el teorema
fonamental de la seleccid natural. Pel cas del model de Levene,
si es pren com a viabilitat mitjana a la mitjana geométrica de

les viabilitats mitjanes dins de cada clapa:
n c.
W, = I_Il (m, )+ (3.4.4.8)
1=

aguesta quantitat complira sempre Wa 2 0. El teorema fonamen-
tal per poblacions del tipus de Levene ha estat generalitzat
per a 2 clapes i m» 2 al lels per Cannings (1971) i per a

n»2 i m »2 per Cannings (1973).
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Al treball de Levene (1953) es donen exemples (poliquets
marins per exemple) de poblacions que podrien satisfer aquest
model (aparellament a l'atzar, reparticid a l'atzar dels zigots
en les clapes d'un medi granulat grollerament on s'experimenta
la seleccié, nova generacié d'adults). A insectes, amb adults
mdbils 1 estats preadults poc mdbils, aquesta podria ser una
situacid fregiient. Gilbert i Singer (1973) estudiaren una pobla-
ci6 de papallones que podria ser un cas tipic. Perd a la seccid
anterior s'han comentat nombrosos efectes, d'existéncia real
versemblant, que fan pensar que aquest model és una simplifica-

cid excessiva.

Les ampliacions naturals del model de Levene poden anar
per diversos camins. Un és la consideracid de més al-lels 1 més
loci, un altre és la relaxacidé de la condicidé d'aparellament
a l'atzar i una tercera és la introduccié de variacié temporal
combinada amb 1l'espacial, a més, caldria fegir totes les combi-

nacions possibles entre elles.

Gillespie 1 Langley (1976) han estudiat el model de Levene
pel cas de n 2> 2 loci i amb eficacies dels genotips totalment
additives. Es considera un ninxol constituit per M cel'les, amb
M-—-co, on les eficacies de cada cel-:la segueixen una distribucié
de probabilitats fixa en el temps. El model s'aproxima mitjan-
gant un sistema d'equacions diferencials 1 se n'estudien les

propietats d'equilibri, que sén: 1) el desequilibri al lligament
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és nul. 2) les correlacions en eficéciaentre al-lels de dife-
rents loci s6n els principals determinants de les interaccions
dinamiques entre loci: l'equilibri a céda locus és diferent de
l'esperat éér estudis separats de cada un d'ells (a diferéncia
d'alld que passa al cas totalment additiu i ambient homogeni).
Malgrat que no hi ha epistasia hi ha una forta interaccid entre
loci a causa de les correlacions en eficacia entre al*lels d'un
locus 1 l'altre, calculades sobre totes les cel.les en qué esta
dividit l'ambient. Si 1l'eficacia associada a cada locus k (k=1,

2,...0,n1) i al-lel i (i=1,2) s'indica wik, si per exemple la
temperatura fos 1l'Unic parametre ambiental important i els
al*lels del tipus 1 fossin afavorits per les temperatures altes
i els de tipus 2 per les baixes, les eficacies wik’ wjl corre—
lacionarien positivament si i=j 1 negativament si i#j. Ales-

hores s'establirien dos grups de correlacid dtal-lels:

{a i (2]

k

}
kk=l,.-.,n k=l,...,1’1

amb correlacid positiva entre els membres de cada grup i negati-
va entfe éls de diferent grup, situacié favorable al manteniment
de polimorfisme ja que dos al‘lels a loci diferents i amb efica—
cies correlacionades negativament tenen una eficacia global su-
perior a causa de la reduccid. en variancia de l'eficacia associa
a aquesta correlacid negativa (Gillespie i Langley (1974), Gi~

llespie (1974b) -vegeu més endavant, on es discuteixen els estu-

dis sobre variacid temporal i/o eépaéial combinades-. El1 lliga-
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ment és irrellevant quant a l'estat final d'equilibri, no quant
a l'apropament a aquest equilibri. Felsenstein (1976) comenta
que els avantatges associats a les correlacions negatives en
eficacia entre al:lels ha d'afavorir les fases en repulsidé i
que la manca de desequilibri al lligament observat és causada
per la barrejade genotips associada a la migracid a l'atzar del
model. Feu la conjectura que un patrd d'intercanvi restringit
entre clapes de l'ambient afavoriria l'aparicid de desequilibris
d'aquesta mena i que aleshores el lligament tindria un paper

important pel manteniment dels polimorfismes.

El paper del lligament ha estat tractat més profundament
als treballs on s'analitzen models per a dos loci i dos al-lels
per locus. Christiansen (1974) i Christiansen i Feldman (1975)
donaren condicions suficients pel manteniment del polimorfisme
a un 1 als dos loci. Perd la seva analisi es refereix a models
de migracidé, que seran tractats més endavant en aquest apartat,
encara que sdn més aviat de tipus '"macrogeografic!" i com atals
han estat introduits a l'apartat 3.3. La idea fonamental é&s que
la disminucidé de la migracidé entre poblacions afavoreix el poli-
morfisme tant a un com als dos loci, i que l'increment del 11i-
gament afavoreix el polimorfisme a un locus lligat a un altre
en equilibri polimorfic. Al, final d'aquesta seccid discutirem
alguns treballs on s'analitza el paper del lligament i en parti-
cular dels seus modificadors (com ara inversions) per métodes
no tan rigurosos matemdticament com l'analisi de les equacions

deterministes que descrivim aci.
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Strobeck (1974) ha analitzat les conseqglidncies de la rela-
xacié de la condicié d'aparellament a l'atzar, al seu model,
a més de les n clapes on es produeix la viabilitat diferencial
hi ha m grups d'aparellament, dins dels quals 1l'aparellament
_és aleatori, i que la proporcid d'individus de la clapa i que
s'aparellen al grup j (i=1,..,n; j=1,...,m) és aij’ Es comprova
que si la dispersidé dels zigots és a l'atzar, les condicions
de polimorfisme (3.4.4.2) i (3.4.4.3) sbn igualment valides, és
a dir, que com a minim mantenint la dispersid aleatdria i dins
d'aquest esquema d'allunyament de l'aparellament aleatori (inde-

pendent, per exemple, del genotip), la condicid d'aparellament

aleatori no és essencial.

Un pas més enlld a la progressiva complicacid dels models
amb ambient no homogeni es troba als anomenats models de migra-
cidé, als quals els grups d'aparellament del treball comentat
al paragraf anterior s'identifiqﬁen amb les clapes dels models
de Levene, on es produeix la_seleccié. La dispersid, a diferén-
cia del cas comentat anteriorment, no és aleatdria siné que s'ex
pressa mitjangant parametres que indiquen el grau d'intercanvi
gendtic o migracid entre grups d'aparellament i seleccid, anome-=
nats freqiientment subpoblacions. La base de formacid d{aquests
grups no estd usualment en cap caracter genétic ni en cap feno-
men d'aprenentatge o cultural éino que es sobreentén que té una

base geografica, d'aillament per distancia o per barreres.
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Els models de migracid ja han estat tractats en parlar de
la variacié macrogeografica, ara només citarem alguns treballs
que donen condicions explicites pel polimorfisme, comparables
amb les dels models microgeografics repassats abans i que sén

els que realment estudiem al treball descrit en aquesta memdria.

Deakin (1966) defini un model de migracié amb una matriu

de dispersid progressiva definida com

m, . (1-d) + d c,
ii i
(3.4.4.9)

m, .
1]

d cj , per i,j=1,...,n subpoblacions

n
amb Z c, =1 i ¢, »0,1>»d»0. El pardmetre d ¢ el
sentii=28 proporcié d'individus que es “diSpefsen“ o individus
"mobils", Cj és la proporcidé d'individus mobils que van a parar
a la subpoblacié j, cs sén els que, malgrat ser mdbils, van
a parar a la seva subpoblacid d'origen (i). Hi ha una proporciéd

1-d d'individus sedentaris.

La condicié de proteccié (Christiansen (1974)) per l'al
lel A, amb eficacies, a la subpoblacié i, Vi 1, w, pels geno-
tips AA, Aa i aa respectivament, és que existeixi alguna subpo-

blacidé i tal que

1l-w,

1 - dl <0 (3.4.4.10)
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o bé, si mai no és cert (3.4.4.10), que sigui certa la condicid

< 1 (3.4.4.11)
n .
>y =

1-wi

i=1 1-

Com podem apreciar, per d=1, és a dir, quan tots els indi-
vidus s6n mdbils, la condicidé (3.4.4.10) no es déna ja que espe-

cifica W, £ 0 i la condicié (3.4.11) es redueix a

que no és res més que la condicié (3.4.4.2) de polimorfisme al
model microgeografic de Levene. Per tant, en aquest aspecte,
el model de Levene es pot considerar un cas particular del de
Deakin, quan la mobilitat és total. Per valors progressivament
petits de d tindrem graus progressivament menors d'intercanvi
entre subpoblacions 1 un allunyament corresponent del cas de
poblacié subdividida a nivell microgeografic, associat a total

panmixia.

Una propietat interessant del model de Deakin és que és
més facil el polimorfisme a mesura que la migracidé disminueix
{d—0) és a dir a mesura que ens allunyem del cas microgeogri-
fic. Aquesta sembla una propietat general, també es troba al
model, similar, de Maynard Smith (1966, 1970) i a les formula-

cions més generals de Christiansen (1974) i Gillespie (197%).
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De fet un grau de migracidé nul implica en general un maxim poli-
morfisme global a base de fixacid de diferents al.lels a cada
subpoblacid i’per tant un polimorfisme local nul aixi com un
grau d'heterozigosi també nul (a no ser que hi hagi superioritat
dels heterozigots a alguna subpoblacid). La maximitzacid del
grau d'heterozigosi és associada a graus de migracié petits perd
ne nuls segons indiquen les simulacions deterministes de Spieth
(1979). Aquesta relacié entre heterozigosi i migracié petita
perd no nul-la es troba també en condicions de neutralitat, re-
cordem el treball d;en Malecot, per exemple. En general, hom par-
la de '"sistemes feblement acoblats'", les propietats del quals
sén maximament favorables al manteniment d'alts graus d'hetero-
zigosi. Aixi hom intenta establir una teoria general de les po-
blacions subdividides o complaritmentades i de la relacié

d'aquesta subdivisié amb el polimorfisme.
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Aquesta idea es pren com un principi explicatiu general al de-
senvolupament tedric de Karlin i MacGregor (1972 b). Un altre
punt fonamental &s que la suposicid de ”nomﬂre constant d'adults
fértils" (o '"seleccid tova" segons Christiansen i Feldman
(1978)) és més favorable al polimorfisme que la de "nombre cons-
tant de zigots", (Maynard Smith (1970), Christiansen (1975)).
A Bulmer (1972), Christiansen (1974) i Karlin (1977b) (pel cas
de dominancia absoluta de A sobre a) es troben condicions pel
polimorfisme protegit sota el model general de migracid, per

una matriu de dispersid qualsevol.

La consideracid conjunta de la variacid temporal i espacial
fou iniciada per Gillespie (1974 b) pel cas d'eficééies additi-
ves a un sol locus gmb dos al-lels, pel cas determinista. Gilles
pie demostra que, inicialment pel cas de variacid temporal sola,

quan les eficacies del genotips sén 1 + V 14i 1 + Wt per

t ’
AA, Aa i aa respectivament, amb E(V_Q = Ky Var(Vt) = GG,
- ; - g2 - 5
E(Wt) = py, 1 var(wt) = o corr(Vt,Wt) = p, on (vt,wt) és

una seqiiéncia de variables aleatdries bidimensionals estocasti-
cament independents en el temps perd amb les composants V,W cor-
relades entre 'si per qualsevol instant, existeix un equilibri

polimdrfic estacionari si
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Es poden fer diverses deduccions a partir del fet que

~ 12

E(log (1+V)) = My 5 9y
(3.4.4.13)

~ 1

E(log (1+W)) = My = 3 O

i la mitjana geométrica de l'eficacia dels homozigots AA es de-
fineix e E(log(1+V)) i igualment pels altres genotips. Una
d'elles és que alld important per la condicid de polimorfisme
sera certa funcié de diferéncia de les mitjanes geométriques
de les eficacies dels homozigots, a la qual hem anomenat
|AT|. L'altra és que les correlacions negatives (p<0), com més
grans siguin en valor absolut, en incrementar el valor de o2(V-

~W), faran més facil el compliment de la condicid de polimorfis-~

me.

Gillespie (1974 b) generalitzad el model de Levene, incloent
variacid temporal de les eficacies dins de les subdivisions es-
pacials del medi, perd considerant també només el cas d'efica-
cies additives. La condicidé pel polimorfisme és més complicada
que (3.4.4.12) perd qualitativament similar i amb la mateixa
interpretacibé. Cal afegir que es comprova que una superior sub-
divisié del medi, associada a un nombre més gran de clapes i
a igual importancia (valor de cn) d'elles facilitara el polimor-
fisme. La relacid entre corfelacié i polimorfisme és important
a la comprensié del resultat, Jja esmentat, de Gillespie i Lan-

gley (1976) estudiant el model de Levene per diferents loci.
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Aquell estudi va ser completat a Gillespie (1977a) introduint
variacié temporal. En aquest model es comprova que pot existir
un desequilibri al lligament mitjd no nul, funcié de les corre-—
lacions en eficadcia dels al ‘lels dels loci. A Gillespie i Lan-
gley (1974) a més de donar condicions similars a (3.4.4.17) per
altres models, com els de migracid, s'apunta la possibilitat
d'eliminar la suposicié d'additivitat de les eficdcies, substi-
tuint-la per una suposicid d'additivitat a l'accid dels genotips
enzimatics i de qué 1l'eficacia és una funcidé d'aquesta activitat
A

Per un locus que admet n al-lels A vy An’ si Yi(n,t)

1 e

és l'activitat del genotip homozigdtic AiAi, variable aleatoria
dependent del temps t i la‘subdivisié ambiental n, l'activitat

d'un heterozigdtic AiAj és Y..(n,t) = Z(Yi(n,t) + Yj(n,t)).

1J
L'eficdcia del genotip AiAi seria aleshores Wi = ¢(Yi(n,t))
. . o , .
i la de AiAj seria Wij = ¢(4(Yi(n,t) + Yj(n,t))). Gillespie

(1976) estudid a fons el model resultant d'aguesta suposicid,
dedui condicions similars a les del cas d'eficacia additiva.
Quan la funcid que déna l'eficacia a partir de l'accid génica
és cdncava és quan s'obtenen les propietats més interessants.
A Gillespie (1977 b,c) .i Gillespie (1978) s'ha continuat en
aquesta linia d'estudi i obtenint un cos de teoria forga cohe-
rent per explicar els polimorfismes, basicament els enzimatics,
a partir de la variacid del ninxol, indicant que com més varia-

ble sigui aquest, més facil sera el polimorfisme.

Curiosament, la teoria del mostratge sota el model de Gi-

llespie (Gillespie (1977 d) dbéna unes propietats idéntiques a
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les del mostratge sota el model neutralista (Ewens (1972)), la

qual cosa fa dificultdés el contrast d'ambdues teories.

Karlin (1976), generalizant el seu treball anterior, també
ha demostrat que la variacid del ninxol, espai-temporal, com
a norma general esta relaéionada positivament amb el polimorfis-
me, demostrant al mateix temps que la variacid espacial és més
efectiva que la temporal. E1 treball d'Hoekstra (1978), per se-
leccid en un medi heterogeni a l'espai, indica que la combinacid
d'ambdues heterogeneitats implica unes condicions pel polimor-
fisme menys estrictes que quan es considera cada tipus de varia-
cidé per separat..Pel cas d'una poblacié finita, el treball de

simulacidé de Hedrick (1978) ddéna uns resultats similars.

Maynard Smith (1971), ha estudiat la relacié de la recombi-
nacié (més en general, de la reproduccié sexual, enfront a l'ase
xual) amb 1l'estructura no homogénia del medi, en l'espai i el
temps. Els seus raonaments, en part matematics, en part verbals,
apunten cap al fet que és essencial la "predictibilitat" de l'es
tructura estadistica del medi. Si el medi és predictible, en
el sentit que les freqliéncies de les diferents caracteristiques
ambientals sén constants de generacié en generacid, quan la dis-—
persid no és a l'atzar i bona part dels individus neix al mateix
ambient que llurs pares, el'sexe és un desavantatge ja que es
millor que els fills s'assemblin al maxim amb el pares, cosa

més probable quan hi ha reproduccidé asexual o aparellament diri-
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git als veins*. Quan la dispersié és aleatdria i no hi ha regu-
lacié independent (model de Dempster) 1l'eficacia global d'un
genotip G qualsevol es pot calcular mitjangant la férmula de
les>probabilitats totals, respecte de tots els possibles am-

bients E,
i

W(G) =Z_ P(G es trova a E,) W (G/E,)
i
aleshores W(G) és constant en el temps, per qualsevol G, i
per tant ha d'existir un G oOptim, tendint la seleccid a con-
vertir la poblacid en monomdrfica tendéncia que pot ésser con-
trarestada per l'existéncia de loci heterdtics. El sexe és irre-
levant quant a l'estat final. Quan hi ha dependéncia entre les
eficacies 1 les freqlidncies, per exemple quan les subdivisions
que composen el medi sén de capacitat limitada, es donara en
general un polimorfisme genétic estable, com es demostra en el
model de Maynard Smith (1966), valid per la situacié discutida
aci, é&s a dir, quan la dispersié i l'aparellament sén aleatoris.

En aquestes circumstancies el sexe disminuira 1l'eficacia mitjana

* La qliesti6 de les conseqliéncies de l'eleccié d'habitat (depen
dent del genotip o de l'experiédncia passada) a nivell microgeo-
grafic no ha estat gaire estudiada, malgrat que sembla freqiient
segons el treballs repassats a la seccid 3.4.2. Una excepcid
8s el treball de Doyle (1975, 1976) perd a un nivell fenotipic
i emprant criteris d'optimalitat de les eficdcies. La considera-
cié de dispersié dependent del tipus d'individu complica bastant
les coses ja que no es pot treballar amb matrius (D, D, A) vali-
des per tot, sindé amb matrius Dg funcid, per exemple, del geno-
tip. El millor és definir una funcid de dispersié D(G,n,m) que
segons el genotip i el lloc on és m ens doni la probabilitat
d'anar al lloc n. Quelcom semblat és el que es fa als models
de simulacid presentats en aquesta memdria. .
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de les poblacions, disminuint la velocitat d'apropament a 1l'equi-
libri polimdrfic, ja que a cada generacidé es produiran genotips
intermedis entre els dels supervivents maximament adaptats

a cada ninxol.

Quan el medi és "impredictible" en el temps, en el sentit
que les seves caracteristiques corresponen a un procés estocas-—
tic, en general també es troba que el sexe no constitueix cap
avantatge, llevat del cas (corresponent a una midxima indetermina-
cibé segons l'autor, encara que seria més adequat parlar de selec—
cié ciclica o d'autocorfelacié ambiental negativa) que les carac-

teristiques canvien de signe de generacid en generacid.

En els dos paragrafs anteriors s'ha considerat els termes
"predictible" i ‘'impredictible" tal com els considera Maynard
Smith, possiblement seria més correcte parlar de medi variable
en l'espai perd constant en el temps pel primer cas, i de medi
variable també en el temps, pel segon. La nociéd de predictibili-
tat és molt relativa, dependent princibalment de quin sigui
ltobservador. Maynard Smith probablement es refereix a "“predicti-
bilitat" des del punt de vista de la poblacid, perd aquesta
idea és molt vaga. E1 fet que hi hagi una autocorrelacié negativa
molt forta, per exemple, no vol dir que el medi sigui maximament
impredictible, wvol dir que ies.seves caracteristiques, d'una
manera quasi determinista, canvien de signe d'interval de temps
en interval de temps, situacié de méxima previsibilitat per
algun '"observador'", no per. la pobiacié si no disposa de mecanis-

A Y
mes de "memoria' (?).
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Finalment 'Maynard Smith (1971) discuteix la possibilitat
que el principal avantatge, a curt términi, del sexe es pugui
trobar quan dﬁes o més poblacions envaeixen una nova area a
la qual cap d'elles esta adaptada i ser necessaria aleshores
la preséncia d'un alt grau de variabilitat i flexibilitat genéti-
ca. No déna cap demostracié matematica de les seves suggeréncies,
gque per altra banda sembla que encaixin bastant bé amb el que
s'observa per poblacions marginals, i amb la teoria de Karlin

(1973).

Les mateixes idees que analitza Maynard Smith (1971) han
estat replantejades per Dickinson i Antonovics (1973 a) d'una
manera molt més concreta, utilitzant técniques de simulacid de-
terminista. S'estudia l'efecte d'un ambient comﬁosét de dues cla-
pes sobre 1l'estructura genética d'una poblacid, caracteritzada
per: 1 locus (cas carent d'interés en aquesta discussié, i amb
resultats concordants amb els dels models matemdtics similars),
i 2 0 3 loci. En les dues darreres situacions (2 i 3 loci), es
veu clarament que no hi ha cap progrés dels modificadors de la
recombinacié tendents a incrementar el lligament (de fet, els
autors només analitzen el cas extrem d'un dispositiu que produeix
un lligament'absolut). Cal dir que el model no inclou cap inte-
raccié entre loci. En canvi, O'Qonald (1968) ha trobat que l'aug-
ment del lligament és rapidament afavorit, en un model de simula-
cié determinista, quan hi ha interaccions epistatiques. D'altra
banda, Dickinson i Antonovics (1973 a) han trobat que en certs

casos, en estudiar l'evolucié de l'aparellament direccional con-
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trolat genéticament, es produeix aillament entre dues subpobla-
cions maximament adaptades a cada un dels ninxols. Aixd sembla
que indiqui que no seria absurd analitzar el polimorfisme cromo-
somic en aquest sentit, com a barrera menys estricta a 1l'inter-

canvi genétic entre subpoblacions.

En un treball anterior (James (1970)) s'inicid una linia
de treball en aquest sentit. Mitjangant técniques de simulacid
determinista, s'estudia 1'evolucid de dues subpoblacions, preadap
tades (per qualsevol mecanisme) a dos medis diferents i entre
les quals hi ha una certa taxa d’emigracid.En principi es suposa
que ambdds genomes o tipus de genoma sdn diferents genéticament
perd iguals estructuralment. En cada subpoblacid es considera
l'aparicid d'una mutacid estructural diferent, a molt baixa fre-
glidncia. Quan la taxa de migracidé és baixa desapareix el tipus
cromosomic aparegut de nou 1 per tant en baixa freqiiéncia. Sembla
que no calgui cap mecanisme preservador de l'intercanvi geneétic.
Si la pressié de migracid és balancejada per la pressidé de selec—
cidé es donen situacions polimorfigues estructurals en les que
poden estar presenté totes les formes cromosdomiques. Quan una
subpoblacié és sotmesa a una pressié de migracié, procedent de
l'altra, molt intensa, el tipus cromosdmic indigena inicial és
substituit pel nou tipus indigena, estructuralment diferent de
l'emigrant, talment com una defensa a la pérdua de coadaptaciéd.
Quan la pressid de migracié "aclapara" a la subpoblacid, els cro-
mosomes originaris sén completament substituits per l'emigrant
més freqlient. L'autor afirma que aixd emula la situacid en el

marge de l'area de dispersidé de l'espécie, on els individus apa-
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reguts per recombinacié i adaptats als ninxols barrera, sén des-
plagats per les ones emigratdries procedents del centre. Aquesta
interpretacid pot complementar, més que substituir, la més usual
referida a l'avantatge selectiu associat amb la preséncia de re-
combinacié a les poblacions marginals, de fet sembla un primer
pas en la consideracid de factors histdrics en l'analisi del po-
limorfi;me cromosdmic. Es remarcable que no s'observa cap poli-
morfisme estructural si no hi ha hagut una coadaptacid prévia,

desapareguent rapidament els mutants estructurals.

Karlin i Kennet (1977) han donat la definicié d'un model
general que intenta englobar la majoria dels models citats fins
ara en aquesta meméria i referits a poblacions a un ambient sub-
&;vidit. A continuacid proposem la definicid d'un médel encara
més general, del qual els treballs citats, inclds el dels darrers

autors, 1 els models definits i1 estudiats a les seccions segilents

d'aquesta memdria; en sdén casos particulars.

3.4.5. Proposta d'un model general d'una poblacid diploide sub-

dividida.

Consta de:
1) N microninxols, clapes, subdivisions, etc. on es produeix

la seleccid (n=1,2,...,N).

2) M llocs o grups d'aparellament, dins dels quals l'aparellament

és aleatori (m = 1,2,...,M).

3) L loci seleccionats, possiblement lligats (1l=1,...,L).
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4) K, al-«lels al locus 1 (k, =1,2,...,K

5) S ==4[1- Kl gamets possibles (s=1,2,...,3). Si es considera
la possitii existéncia de mutants estructurals, parlarem, en ge-
neral, de S tipus gamétics definits pels gens i per 1l'estructu-
ra, també parlarem de S' genotips possibles, on en general S':S2

o bé S'=S(sS+1)/2.

6) Una matriu P, de N files per S columnes, de freqiidncies gamé-

tiques a cada clapa n, abans de la seleccid, on cada fila

Pn = (pnl’ ey an) és el vector de freqﬁi;cies de cada gamet
(1,...,8) a la clapa o subpoblacié n, amb ZZ P = 1
s=1 .
7) Una matriu P¥*¥ .de dimensié N x S', on cada fila Pg = (pgl,
. p;S,) igﬁica les freqgliéncies dels possibles genotips a la
clapa n zz p* = 1.

ns'
s'=1

8) Una matriu II de dimensid M x S', on cada fila L. = (wml,...

coy ﬂmS') indica les freqiiéncies dels genotips al grup d'apa-
rellament m, amb ZE Tos! = 1.
] i
9) Una matriu [*, de M x S elements, on cada fila n; = (w;l,

vy W;S) indica les freqiiéncies gamétiques dels zigots produits

al grup d'aparellament m. :Z W;s = 1.
S

10) Un vector C de dimensid N on cada composant. <, és la

contribucidé relativa en adults reproductors, per la propera
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generacid, de la clapa n. També es pot interpretar com la proba-

bilitat que un adult procedeixi de la clapa n. c_ = P(n).

n
§Cn=l.

11) Un vector B on cada composant qn’ amb :S bm =1, és la con-
m

tribucié en zigots del grup d'aparellament m. També es pot inter-

pretar, si la fecunditat es considera constant, com la probabili-

tat que un adult agafat a l'atzar sigui a m: bm = P(m).

12) Una matriu A de N x M elements, on cada fila A =

n
= (anl, vy anM) és la probabilitat d'aparellament a m=1,2,...
1 1 . —_
vee, M d'un adult que procedeix de n: a. = Pap‘(m/n).
zz a =1
mn

13) Una matriu ﬁ, de M x N elements, de dispersid 'progressiva'l

~

o '""cap endavant'! on cada fila ﬁm = (d ..,d__) és el vector

ml '’ mN

de probabilitats que si un individu és al grup d'aparellament
m, ovipositi (o més en general, la seva descendéncia vagi a pa-
rar) a la clapa n. També es pot considerar com la probabilitat

gue un zigot produit a2 m sigui sotmés a seleccid a n: dmn =

= Pdisp.<n/m)' %; dmn = 1,

14) Una matriu D de N x M elements, de dispersié '"regressiva'

" " tt 3 ] i — A
enrera" o ''retrospectiva on cada fila Dn = (dnl,..., an) és
la probabilitat que un zigot de n procedeixi del grup d'apare-

llament m=1,...,M, ~dnm = Rﬁsém/n), %; dnm =1,
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Només cal utilitzar 0 o D ja que una es pot obtenir a par-

tir de l'altra mitjangant C & B (veieu més endavant).

1
15) Una funcié W: PNEé—————*JRNXS , de composants W = (wl, .
NxS S!
4 = = * *
---wN), wi: RT=——R", w (P) =w (P) (pnl,---,pns.)

que especifiqui el régim selectiu dins de cada clapa n i, per

tant, que permeti transformar les freqliéncies gamétiques abans

de la seleccid en les genotipiques després de la seleccid: P*=
= W(P). Les freqiiéncies gamétiques P ja sdén suficients ja que

hem suposat que l'aparellament dins de cada grup és aleatori.

16) Una funcié G: IRSL—-———biﬁs que especifiqui les freqliéncies

gamétiques després de l'aparellament a l'atzar i la gametogénesi,

dels zigots de la generacid seglient, abans de la seleccid. G( Hm5=

= J[*,
m

Si la seleccid varia segons el temps, la funcid de seleccid

£ També és possible que

depén també del temps o generacid t: w
parametres com els que especifiquen la recombinacidé (necessaris
per L 2 2) depenguin del genotip. A aquest cas no cal introduir

cap notacié nova ja que la funcié G té per domini tot el con-

junt dels S' genotips possibles.

A Lewontin (1964 a,b), Ewens (1979) i en aquesta memdria,
entre altres llocs, es donen definicions especifiques per les

funcions W i G.
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Amb tots els elements definits anteriorment es poden deduir
unes equacions generals pel canvi de les fregiiéncies gamétiques
a cada subpoblacié o clapa n, d'una generacid a la segiient. Els

passos a seguir sén els seglients:

a) Si inicialment la matriu de freqiiéncies gamdtiques a cada cla-
pa abans de la seleccid és P, mitjangant la funcidé W (o Wt

si la seleccid és variable temporalment) s'avalua la matriu P*

de genotips (supervivents, reproductors) a la clapa n:

b) A partir de P*, de la matriu A de mobilitat o migracid per
a l'aparellament i de la contribucid c, en adults per part de
cada clapa, s'avalua la matriu | de freqiiéncies genotipiques

als grups d'aparellament, mitjangant 1'expressid:
¥*
ZZ Cn anm pns'
n

ms'
Yoy a
~ n “nm

3
1

efectivament, LI és la probabilitat condicionada de trobar

s !

un genotip s! si es mostrejaaleatdriament a m: w(s'/m). Segons

la definicié de probabilitat condicionada
T(s'/m) =
perd P(m), segons la formula de les probabilitats totals, es pot

expressar P(m) = ZE P(n) Pap (m/n)<=2§ ChBom mentre que
n ) n
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.

PH(m,s') =2 B(n) P¥(m,s'/n) =3 P(n)P, (m/n)P*(s'/n) =
n n
222 °n %nm p;s'
n

L'expressid pel calcul de L es pot indicar en forma

d'un producte matricial, com

I=o * P*

on a és un matriu de M files i N columnes on cada element

o esta definit com:
mn

A' rcC
ZE a. m
j=1 JmJ
c) L'aparellament aleatori produird zigots amb unes freqiidncies

gamétiques 1I*, segons I* = G(I).

d) Les noves freqiiéncies gamétiques a cada clapa n, abans de
la seleccid, es poden calcular mitjangant la matriu de dispersid

regressiva, segons:
Py, =2 d T
sn m nm sm

Jja que 1§m és la probabilitat de trobar un gamet s si es mos-—
treja aleatoriament al grupld{apare;lament m: w(s/m), i dmn’
mﬂa}Zdnm = 1, és la distribucié de probabilitats d'origen dels
gamets a la clapa n, de manera que novament tenim una aplicacié

de la férmula de les probabilitats totals.



172

En forma de producte matricial podem indicar

En resum, l'expressid general que lliga les freqlidncies
q

gamétiques de la generacié t a la t+l1 és

P =D » G(a W_(P,))

t+1 Tt t)

També es podria utilitzar la matriu de dispersid progressi-

va D ja que, segons el teorema de Bayes, podem demostrar que:

C
nm n

dmn =N
Z d.mc.
foyp dm
efectivament, amn és la probabilitat condicionada de dispersid
Pdisp (n/m) o probabilitat que si un individu (o bé un gamet)

procedeix de m sigui posteriorment sotmés a seleccié a n,

per tant

Pdisp(n/m) = 50 = f_g___

i bm és la proporcié de zigots (o gamets) procedents de m,

que es pot expressar b = P(m) = %; P(n)P(m/n) ==2; cd -

Els models anteriors sén casos particulars d'aquest model:

El model de Levene (1953) correspon al cas M=1, és a dir,

guan hi ha un sol grup d'aparellament aleatori i per tant
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a =a_ . =1, per tota clapa o subdivisié de seleccié n (n =

nm nl
=1,...,N). Les contribucions en gamets de cada clapa sén cons-—
tants en el temps i corresponen al vector ¢ = (Cl’°"’cn)' La

matriu D de dispersid estd formada per l'Unica columna (1,.
vey 1)' ja que la dispersid dels zigots, després de la fase
reproductiva amb aparellament aleatori a 1l'Unica clapa de 1'am-
bient, és totalment aleatdria. Es considera un sol locus L=1
amb dos al-lels p&=2, pertant S=2 (hi ha dos gamets possibles
A, a) i S'=3 (tres genotips AA, Aa, aa). La matriu de freqiién-
cies gamétiques P queda reduida al vector de freqiiéncies géni-
ques (pl,pz) = (p, 1-p) global ja que no cal especificar la fre-
glidgncia a cada clapa, a causa de l'aleatorietat de la dispersié
dels zigots abans de la seleccid. La funcidé W queda determinada
pels valors d'eficacia v i W dels genotips AA i aa, res-

pectivament, a la clapa n, (assignant una eficdcia 1 a l'hete-—

Vnp2 2p(1-p)
rozigot Aa), concretament Wn(p,(l-p)) = (m ;T ,
2 W w
w_ (1-p) 5 a n
- ) on m, =PV, o+ 2p(1-p) + (1-p) W és l'eficacia
W, n

mitjana a la clapa n. La matriu o queda reduida a un vector

fila al de N composants (ja que M=1, anl =1) amb
_ anl Cn _ Cn - &
*1n = ﬁ% = ﬁ% = “n
a,, c. c,
i=1 J1°J =

de manera que coincideix amb el vector de contribucions de cada

clapa. La funcié G, en haver-hi un sol locus dial:lélic és

1 1
G(pln,pZn,pan) = (pln+§p2n,l—(pln+292n))
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on p

D sén les freqiiéncies del genotips AA, Aa i

1in’' Pon’ Pan

aa, respectivament, a la clapa n.

Per tant
2 2
v_p w_(1-p)
‘ . o n 2p(1-p) n _
D G(Cf- W(P)) =D G(Ob(m‘ ! m ! m )n=l)'-olN) -
Wn Wy Wn
c VP c, 2p(1-p) ann<1—932
= D'G(Z ] m ’Z ) =
n Wn Wn n wn
c v p c_2p(l-p) e VP
n'n 1 nn 10 29(1-9)
=D-( m +§Z m )l_( m +§ch m ))—
n Wn n Wn n ¥n n ¥n

I, per tant, la freqiiéncia génica de 1l'al-rlel A a la generacid
t+1, donada la corresponent a la generacid t, és

2
pt+l - ” n m

Wn

a cada clapa de seleccid, abans d'aquesta, que és la férmula

deduida per Levene mitjangant raonaments molt més simples.
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L'interés del present model és la generalitzacid de situa-

cions més complexes.

El model de Strobeck (1974) considera la mateixa éituacié
que el de Levene (1953) excepte que hi ha M grups d'apapella—
ment amb una matriu de transicié A d'aparellar-se a m (m=1,..

.,M) si es procedeix de n (n=1,...,N) i amb dispersié aleato-

ria des dels grups d'aparellament a les clapes de seleccid, de

manera que la matriu D té N files idéntiques (dl,...,dM),
amb d = ca_ .
m n nm
n
La matriu a = {a_ ) té els termes definits com o =
nm nm
a ¢
_nm_n
N
Sa o
Per tant,
2 2
v p w (1-p)
n 2p(1l- n
D-G(aW(p)) = D-Gla- (-2 , BU=B) B ) =
Wn Wn wn n=1,...,N
a _cv p2 a c 2p(l-p) a _c¢c.w (l-—p)2
_ D-G((EE nm ' n n , nm n ’ nm n n )
n mWnZanmcn n mWr_lZ anm®n n mWnZ am®n  n=1,..
n n n
%; nl’n °°° %; nM n
. e ces ZE anmcn(vnp +p(1-p))
]
a_.c Za c n ;anmcn Min
EE nl'n °°° nM n '
n n .
a c (v p2+p(l—p))
nm n' n
1- a c_m
n ;; nmn Wwn m=1l,...,M

,M

&g, amﬂ@‘p~

)
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(v_p +p(1-p)) (v_p +p(1-p))
n n
I eI
nm n m nm n m
mn Wn m n wn
v_p +p(1l-p)) v p +p(1l-
(v p p(l-p) (v p"+p(1-p))
§:§:a. c , 1;225 a ¢
nm n m nm n m
m n wn mn Wn

Es a dir que obtenim les equacions de Strobeck.

v p2 + p,(1-p.)
_ Z c a n t t t
Pei1 'gg =~ n nm m

Wn

que qualsevol clapa de seleccid, abans que es produeixi.

Als models de migracidé hi ha una iaentificacié entre clapes
de seleccid i grups d'aparellament (N=M) i es parla usualment
de subpoblacions. Si es suposa que primerament es produeix la
migracidé o dispersié dels zigots i a continuécié la seleccid
i l'aparellament dels adults supervivents dins de la subpoblacid
on sén, la matriu A és la matriu identitat i igualment la ma-

triu o ja que

O~Cn
a ¢ = 0, si m#£n
nm n an
o} = —— n
mn N
Z35m%; 1-c
= Z'n  _ : _
J=1 Ton = 1 si m=n
2 2
v p w_(1-p)
_(.n 2p(1-p) n
de manera que aW(p) = (mwn. , M, i )nzl,. N

( Suposart L=1, K=2 un sol locus i dos al-lels)
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2 2
v P +p(1-p) v.p +p(1-p)
W = (——— - —
Gla U(p)) = (S 1 e 'n=1, ... ,N

i finalment les freqiiéncies genétiques a la seglient generacid

es calculen com

o 2
v, p +p(1-p) v,p + p(l-p)
D.G(a W(p)) = D'(—'—E;;___—— v 1= My )n=1,...,N

en la matriu D de dispersidé s'acostuma a anomenar matriu de mi-
gracié (D regressiva, ) progressiva, recordem que una es pot
transformar facilment en l'altra), Els diferents models de mi-
gracié difereixen en la forma concreta de la matriu que fan ser-

vir.

Hi ha algunes extensions evidents del model general que
permeten englobér situacions com les tractades per Ewing (1979)
que ha estﬁdiat un model de migracid al qual es repeteix un ce-
cle de 1 generacions de total aillament entre les N unitats
panmitiques o subpoblacions seguit d'una generacidé de panmixi
total i canvi de les eficacies a cada subpoblacidé. E1 model
d'Ewing té la funcié d'eficacies W  depenent del temps W
segons determinat cecle i, a més, la matriu de migracié o disper

sié D (o D) depenent també del temps Dt’ de manera que D =1,

T
la matriu identitat, per t #¢ kt , on k=0,1,2,3,..., és a dir
per generacions que no sén un miltiple del cecle, i Dt =
= (d amb dij = 1/N quan t=kt , ja que aleshores

154, 3=1, . .,N

hi ha un intercanvi total entre subpoblacions. Com a comentari
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al marge, cal dir que al model d'Ewing (1979), que combina se-
leccid variable al temps i a l'espai, també hi ha una relaxacié
de les condicions pel polimorfisme respecte als casos on s'estu—

dia la variacid temporal o espacial separadament.

En principi l'assignacié dels individus als grups d'apare-
llament o a les clapes de seleccidé és independent del genotip.
Si volguéssim modelitzar una dispersié dependent del genotip,
en lloc d'una Gnica matriu A o D(D) tindriem S' matrius Al’
A2""’AS' i 8' matrius Dl""’ Dé, una per cada genotip
possible. Fent-ho d'aquesta manera els models es compliquen su-

mament, de manera que es fa més aconsellable algun altre tipus

de modelitzacid, com ara la simulacié finita.

La simulacidé finita també é&s una técnica de construccié
de models més aconsellable quan es vol abandonar la suposicid
de poblacid infinita i fer intervenir la consideracidé de la de-
riva als models de poblacions. De tota manera és facil incorpo-
rar la deriva al model general. N'hi ha prou amb considerar que
cada pas dels indicats ens déna unes freqglidncies tedriques o
esperades, perd que si a un pas hi intervé un nombre finit d'ele
ments (adults, zigots, gamets) les freqlidncies relatives reals
s'obtenem a partir d'una mostra finita extreta segons aquelles
freqliéncies esperades. Per exemple si el nombre de zigots pro-
duits després de l'aparellament és molt gran, de manera que el
podem considerar practicament infinit, perd el nombre d'adults
supervivents és comparativament menor, finit, les freqiiéncies

reals d'adults a cada clapa s'obtindran a partir d'una mostra
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aleatdria simple extreta segons les probabilitats tedriques
I* que ens déna la funcié G(I) (pas c¢)). A continuacié la dis-
persié dels adults supervivents en grups d'aparellament (pas
d)) es pot representar com una série de "salts' aleatoris segons
les matrius de transicié D o 8, d'aparellar-se a cada grup si
es procedeix de determinada clapa de seleccid, etc. A la seccid

5 expliquem més detalladament la técnica emprada per simular
l'efecte de 1la deriva als models, inicialment deterministes,
definits i1 estudiats en aquella seccid, i que sén un cas parti-

cular del model general.





