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2. EL SIGNIFICAT EVOLUTIU DE LES INVERSIONS

2.1. Introduccid

En aquesta seccid es resumeixen alguns treballs experimentals
(de camp 1 de laboratori), i les andlisis realitzades mitiancant mo-
dels, per esbrinar el significat evolutiu de les inversions i els
mecanismes associats al manteniment dels polimorfismes cromosdmics.
S'ha procurat revassar només els treballs que tenen, per dir-ho
d'alguna manera, un enfocament "uniformista i puntual", en el sen--
tit que a ells no es considera l'efecte que pot tenir sobre les po-
blacions l'heterogeneitat -temporal o espacial- del medi, ni els
factor histdrics, qiestions que, com que estan més directament 11i-
gades al treball exposat en aquesta mepgdria, es discuteixen en una
secclid apart. La consideracid d'eixos efectes (heterogeneitat del
medi, histdria) &s implicita en alguns dels treballs que es repas--
sen en aguesta seccid 1 per tant la classifacid realitzada 8s en
part arbitrdria. pero com la majoria es poden considerar com a pri-
méres aproximacions simplificades, les seves discusions estan basa-
das majoritdriament en mecanismes "cléssics" com ara l'efecte de

mutants deleteris, l'heterosi o l'epistdsia.

2.2, Dades exverimentals i discussions generals

Fa més de quaranta anys (Sturtevant i Beadle (1936)) as va pro
posar que la recombinacid es suprimeix prdcticament als segments he
terozigdtics estructurals per inversions, a causa de la composicid

no balancejada (llevat d'intercanvis dobles) dels productes de re--
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combinacid. Dades posteriors han questionat la validesa d'aquella ex
plicacid; aixi per exemple Dobzhangky i Epling (1948) demostraren que
a Drosophila pseudoobscura l'heterozicosi estructural disminueix
drdsticament la freqiencia de recombinacid no solament a la regid
cromosdmica invertida sind a tot el bra¢ del cromosoma que la conte.
Tamb& Carson (1958) va trobar quelcom semblant a D. robusta, a
més d'indicis que la supressid de la recombinacid en aquestes zones
va associada en un increment de la probabilitat de produccid de quias
mes a zones especifiques d'altres cromosomes, resultats similars als

de Schultz i Redfield (1951) a D. melanogaster, entre altres.

Malgrat aguestes possibles precisions, sembla gue segueixen
essent aproximadament vdlides les discussions basades en la suposi--
]
cid que tota una sequiéncia de gens inclosa en una regid cromosdmica

invertida evolucionard d'una manera paral-lela, lliure de recombina-

cid (fins a cert punt) amb les seqiéncies no invertides.

Una discussid molt primerenca &s la de Sturtevant i Mather
(1938), en la qual es remarca que el significat evolutiu de les in-
versions s'ha de situar en el context més ampli del significat de
la recombinacid. Una de les conclusions d'aquest treball &s que els
heterozigots estructurals per inversions han d'ésser superiors als
homozigots ja que els primers presentaran major nombre de loci hete
rozigotics per al-lels deleterig recessius, a causa de l'evolucid
paral-lela, i possiblement divergent, de les seqliéncies invertida i

no invertida que fard gque, amb mé&s probabilitat, siguin portadores de
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deleteris a diferents loci. Una extensid immediata seria parlar d'he
terosi a nivell dels loci continguts a la inversid. Aquesta &s la hi
pdtesi explicativa fonamental dels primers treballs experimentals a D.
psudoobscura sobre el valor selectiu de les inversions (Dobzhansky i
Levene (1948), Dobzhansky (1948, b, c¢)). despr&s que dades sobre els
polimorfismes a D. persimilis i D. pseudoobscura, segons algada i
8poca de 1l'any semblessin aportar proves convincents a favor de l'ac-
cid de la seleccid natural sobre diferents arranjaments de gens pro-
duits per inversions (Dobzhansky (1948a), dades reforgades per mol--
tes altres posﬁeriors, per exmple Dobzhansky (1952), Strickberger i
Wills (1966)).'Aquesta explicacid concorda a més amb les nombroses

dades disponibles sobre la relacid positiva entre el grau d'heterozi
gosl génica i l'eficdcia (o algunes de les seves components), per

exemple Maynard Smith i Maynard Smith (1954), Clarke i Maynard Smith
(1955) i Hollingsworth i Maynard Smith (1955) a D. subobscura, Walla
ce (1948) i Dobzhansky i Levene(1955) a D. pseudoobscura i Parsons

(1959) a D. melanogaster. Es remarcable la relacid trobada entre grau
d}heterozigosi génica i superior estabilitat o homedstasi enfront a
canvis a les caracteristiques de l'ambient on es varen realitzar els
experiments anteriors, questid que enllaga amb‘els treballs ones con
sidera 1l'heterogeneitat del medi com un factor relacionat amb els po
limorfismes (veieu per exemple Fontdevila (1969, 1970, 1971, 1973,

1975) a Drosophila melanogaster) .
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A Dobzhansky*(1948b) es comprova que l'eficacia dels cariotips é&s
altament dependent de les condicions ambientals (vegeu tamb& Da Cunha
(1951) i Dobzhansky i Spassky (1954)) i de la procedéncia de les po--
blacions experimentals, &s a dir, que la superioritat dels heterozi--
gots estructurals és relativa, funcid del medi i que una mateixa in--
versid sembla contenir diferents "supergens", segons el seu  origen
geografic (encara que aquest efecte &s possible que es pugui explicar
també parlént d'un mateix supergen immers a diferents "contextos gené
tics", que modifiquen el seu valor adaptatiu, explicacid en la linia
d'Epling i col. (1957)). Les dades presentades per Garcia (1979) a D.
subobscura, on hi ha una associacid entre diferents al-lels del siste

ma Pept-1 i l'ordenacid O (que inclou el locus Pept-1 a la zona

3+4

invertida) segons la procedéncis semblen una dada a favor de la difg

renciacidé entre els continguts genetics d'una mateixa inversid.

El resultats de Dobzhansky (1950), on es comprova que l'heterosi
es perd quan es formen individus heterozigdtics estructurals creuant
mosques de diferent procedéncia geografica, sembla que indiquin que
les explicacions basades en l'accid individual i acumulada de  gens
heterotics, o en la menor freqiéncia d'homozigots per al-lels delete-

ris, "capturats" a la inversid no sén suficients**..Es proposa una ex

* A aguest treball s'insinua la hipStesi que el polimorfisme cromoso-
mic per inversions &s un mecanisme flexible d'adaptacid de les po--
blacions a les diferents possibilitats d'un medi complex.

** Pero no despreciables, hi ha casos molt clars, com ara el de la po
blacid de Lancetilla (Honduras) de D. tropicalis, estudiada per Dob
zhansky i Pavolovsky (1955), formada majoritériament per heterozi--
gots estructurals ja que, malgrat que cada generacid es formen homo
zigots, moren majoritdriament abans d'arribar a adults, possiblement
a causa d'un sistema de letals. Encara que a cada generacid es perd
aproximadament un 50% dels zigots, es tracta d'una poblacid florent.
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plicacid basada en la superdomindncia o heterosi a nivell de blocs
de gens especialment ben coadaptats a unes condicions concretes. La

base d'aquesta heterosi resta poc clara.

Dobzhansky (1957) en un repds del treball propi i dels seus
col-laboradors fins a la data discuti les diferents experiéncies so
bre l'heterosi: quan els heterozigots»es formen a partir d'arranja-
ments del mateix origen geogrdfic es déna heterosi i resultats repe
tibles en répliques successives; hom diria que, en termes de dinami
ca de sistemes, les poblacions sép al voltant d'un punt d'atraccid
que determina l'evolucid del sistema. Quan els heterozigots es for-
men a partir d'arranjaments de diferent origen geografic es perd
l'heterosi i l'evolucid de les poblacions &s aleatdria, sembla que

es destrueixi la integracid d'un sistema complex i les poblacions

queden fora de l'influéncia d'un punt d'atraccid determinat.

Després de moltes generacions en caixes de poblacions, les ma-
teixes poblacions del treball citat anteriorment varen desenvolupar
heterosi estructural i arribaren a equilibris polimorfics explica--
bles segons un model de superioritat dels heterozigots., Aixd sembla
confirmar que el‘significat adaptatiu de les inversions &s associat
a la formacid de supergens de composicid especialment ben balanceja

da, adaptats en unes condicions ambientals concretes.

El quadre general es complica amb la troballa que les eficd- -
cies dels cariotips no depenen solament de les condicions fisiques

sind de. la preséncia d'altres cafiotipsespecifics (facilitacid),
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quan s'estudien caixes de poblacions amb més de dos arranjaments pre
sents (Levene, Pavlovsky i Dobzhansky (1954, 1958), Pavlovsky i Dob-
zhansky (1966)). En aquest darrer treball hi ha una série de fets re
marcables, com ara el canvi experimentat a les eficdcies del cario--
tips respecte de les dades obtingudes als anys quaranta a partir de
les mateixes poblacions: desapareix totalment la superioritat dels
heterozigots un valor adaptatiu global a caixes de poblacions, pels
arranjaments ST i AR. També& hi ha indicis que les eficdcies poden
é€sser dependents de les freqliéncies, mecanisme explicatiu del poli--

morfisme que es discuteix més endavant.

Wasserman (1968) proposd el seglient mecanisme per explicar l'he
terosi estructural a nivell de superéens: si l'homozigosi estructu-
ra% no impliqués homizigosi génica, &s a dir, si dins d'una mateixa
ordenacid hi poguessin haver diversos supergens, tots ben adaptats
al‘medi, la recombinacié present als homocariotips entre supergens
ben coadaptats donaria lloc a molts productes de segregacid que pos-
siblement no ho estarien tant, els quals produirien zigots d'eficd--
cia (viabilitat, temps de desenvolupament, ...) inferior als produits
pels heterocariotips. Els heterocariotips formats a partir del creua

-ment de dues poblacions diferents no han d'ésser forgosament heterd-
tics, perqué com l'ordenacid haurd coexistit amb d'altres diferents,
s'haurd coadaptat i preservat de la recombinacid alguna zona cromosd
mica diferent de. la protegida en la nova situacid. A més, com gquan
una ordenacid &s en baixa freqgiiéncia &s més probable que es presen-
ti en heterozigosi, s'obté& un mecanisme que pot ajudar a l'establi--

ment i manteniment del polimorfisme cromosdmic. Un model matematic
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d'aquest mecanisme, les propietats del qual sdn analitzades mitjan-
¢ant simulacid continua, déna lloc a un equilibri polimdrfic simi--

lar al que s'obtindria postulant heterosi en el sentit convencional.

Les experiéncies de Wasserman (1972) a D. subobscura, creuant

individus amb les seqiéncies U procedents de Zdrich i de

st i U1+2
Wasserman i Koepfer (1975) amb D. pseudoobscura amb els arranjaments
AR 1 PP sembla que confirmin l'existéncia de quelcom semblant a

alld proposat per Wasserman (1968). A aquestes experieéncies (descri
vint el cas de D. subobscura,ll'altre s similar) es disposava de

diferents linies homocariotipiques (tres Ust/U tres U /U1+2).

st’ 142

Es varen fer els seguents creuaments:

a) dins de les propies linies.

b) entre linies
1) amb la mateixa estructura cromosdmica.

2) amb diferent estructura.

si hi ha algun efecte de l'heterozigosi génica, com en principi el
grau d'heterozigosi ha d'estar ordenat segons a < (b1, b2), s'hau-
rien de detéctar diferéncies en compenents de l'eficdcia (percentat
ge d'ous eclosionats i supervivéncia de larva a adult) dels produc-

tes d'eixos creuaments (diguen-ne la F ), ordenades de lamateixa ma

1
nera. No es trobd cap diferéncia significativa entre a i b (ajuntant
b1 1 b2). Aixd sembla gue significa una manca de diferéncies d'efi-

cdcia relacionades amb diferéncies en el gran d'heterozigosi a ni--

vell de gens individuals. En canvi dins de b (amb b1<b2) sI que
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hi ha diferéncies significatives. Com el grau d'heterozigosi génica
d'ambdues linies tedricament es pot considerar similar, potser les
diferéncies es podrien atribuir a efectes cromosdmics. El que aquests
efectes es basin en la recombinacid o en la manca es veu en fer creua

ments reciprocs entre els individus de la F1, del tipus:

femelles heterocariotipiques x mascles homocariotipics

{no recombinacid) {(no recombinacid)
femelles homocariotIpiques x mascles heterocariotipics
(recombinacid) (no recombinacid)

donat el fet que els mascles no presenten recombinacid. La descendén
cia dels creuaments del primer tipus &s significativament superior a
la dels segons. Al mateix temps, aixd podria ser una explicacid dels

anomenats efectes maternals o citoplasmdtics.

Hi ha un nombre considerable de treballs, entre els quals desta
ca la tasca realitzada per Spiess i els seus col-laboradors, princi-
palment a D. persimilis, dirigits a determinar quines sén els compo-
nents de l'eficdcia biologica associades als diferents arraﬁjaments
cromosdmics que presenten les poblacions naturals de Drosophila.
Spiess, Ketchell i Kinne (1952), estudiaren els arranjaments WT i KL
a caixes de poblacions de D. persimilis, i trobaren que l'heterozigot
WI/KL és superio; a ambdds hom;zigots quant a fecunditat (els primers
dies d'activitat ovipositora de les femelles, que probablement sén
els més importants, després hi ha igualtat entre cariotips)i a longe

vitat. Contrdriament, Spiess (1954), també a D. persimilis perd amb
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arranjaments ST 1 WT no detectd cap superioritat en la fecunditat

dels heterozigots (sén inferiors a ambdds homozigots) perd si que el
- valor adaptatiu global dels heterozigots &s superior (i per tant, en
aquesta situacid, la fecunditat sembla que no &s un component impor-
tant de l'eficdcia). També& hi ha indicis d'un efecte citoﬁlasmétic a
la fecunditat: hi ha diferencies entre els heterozigots segons el pro

genitor del gual procedeix cada ordenacid.

Spiéss, Terrile i Blumenheim (1952) tampoc no trobaren cap hete
rosi a la mateixa espécie quant a freqliéncia en batre les ales i gran
ddria de l'ala, encara que si que hi ha associacions entre aquests
cardcters i cariotips, perd no estables, &s a dir, qué canvien de po
blacid a poblacid. Els ﬂeterozigots normalment presenten valors in--

termitjos entre els dels dos homozigots.

Spiess i Schuellein (1956) estudiaren novament l'associacid en-
tre els diferents cariotips, respecte a KL i WT', a D. persimilis, i
diferents components de l'eficdcia, en condicions quasi Sptimes. En
general sdn superiors els heterozigoté i, principalment, sdn més es-
tables o homeostdtics quan es canvien les caracteristigues del medi.
Aquesta estabilitat també& la trobaren Dobzhansky, Pavlovsky, Spassky
i spassky (1955) a D. pseudoobscura, on 1'Sptim dels homozigots &s
un conjunt molt restringit d'ambients, mentre que els heterozigots

semblen més estables a tota una série més dmplia d'ambients.

Spiess (1957), estudid 1l'aproximacid a l'equilibri en pobla--

cions de D. persimilis en caixes que contenen dos tipus cromosdmics,
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trobd que realment s'arriba a l'equilibri, perd gue les trajectdries
no s'ajusten a les suposicions simplificadores d'heterosi i constan-
cia en els coeficients de seleccid. S'haurien d'introduir nous fac--
tors, en particular es discuteixen 1) recombinacid a la resta del ge
noma que produeix un "context'" genétic que interactua diferent amb
el contingut de les inversions, 2) canvis a variables fisiques durant
el procés, 3) valor adaptatiu dels cariotips dependent de la seva fre
qliéncia relativa. Els factors 1 i 2 sén rebutjats per l'autor (en con
tradiccid amb les nombroses dades existents sobre l'efecte de 1l'hete
rozigosi estructural sobre la recombinacid a la resta del genoma i
els resultats de Epling i col. (1957) quant al punt 1 1 despreciant
possibles influéncies de la poblacid sobre el medi quant al punt 2) i

per tant creu que els seus resultats poden indicar un efecte de la

frequiéncia relativa sobre el valor selectiu de cada cariotip.

En condicions d'alta competéncia, que simulen la situacid a les
caixes de poblacions, a Spiess (1958) es mesuraren una série de compo
nents de l'eficdcia a.D.;persimiZis en poblacions amb els arranjaments
WT i KL, en un-intent d'establir els parametres més importants en el
valor adaptatiu total,observat en caixes de poblacions. Concretament
els resultats sdén: 1) la capacitat ovipositora no mostra diferéncies
significatives amb la mesurada en‘conaicions quasi Sptimes (Spiess i
Schuellein (1956)), els heterozigots sén lleugerament superiors, perd
hi ha una variabilitat meclt gran entre cultius, atribuible a causes
dificils de controlar (contaminants, humitat, ...) i que modifiquen

els resultats, 2) la superviveéncia dels estats anteriors a 1l'adult &s
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inferior a la supervivéncia en condicions Sptimes, els heterozigots
presenten una supervivéncia superior, els homozigots sén quasi iguals
entre ells, 3) la vélocitat de aesenvolupament dels estats preadults
8s superior als homozigots WI/WT i intermitja als heterozigots, perd
el temps fins a la maduresa (de l'eclosid dels ous fins a la posta
de les noves femelles) &s igual per a tots els cariotips. Els valors
adaptatius calculats a partir d'agquestes dades s'assemblen bastant

amb els calculats en experiéncies amb caixes de poblacions.

Sembla que a D. persimilis hi ha una associacid entre el grau
d'heterozigosi al-1élica, al marge de la constitucid cromosdmica, i

la resisténcia als xocs de baixa temperatura.

En uns experiments molt similars als de Wasserman (1972) 1 Was-
serman i Koepfer (1975), Mohn i Spiess (1963) realitzaren tres tipus
de creuaments entre soques homozigdtiques pels arranjaments WT, KL o

MD:

a) entre individus d'una mateixa soca.

k) entre individus de diferent soca
1) WT x WT, KL X KL, MD x MD. (és a dir, s'ocbtenen homozigots
estructurals perd possiblement portadors d'un alt grau
f
d'heterozigosi genica).

2) WF x KL, WT x MD, etc. ... (heterozigots estructurals i gé

nics).

Els individus produits en aquests creuaments es varen sotmetre a xocs

de fred (3°C) durant 1, 10 o 30 dies. La mesura dels valors per 2 ¢

&
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versos components de l'eficacia (les mateixes que als treballs ante
riors d'aquest equip) permet afirmar que hi ha una clara superiori-
tat de b) 1) sobre a), és a dir, sembla gue existi una heterosi a.
nivell génic quasi sempre present per tots els components exepte el
temps de desenvolupament, al marge de l'estructura cromosdmica. A
un dia de xoc no es detecta cap superioritat dels heterocariotips
(b) 2)), l'homozigot WI/WT &s el tipus més afavorit. A 10 i 30 dies
tant l'homocariotip WT/WT éom els heterocariotips sdn superiors, pe
rd el temps de desenvolupament &s menor com mé&s homozigdtic &s el
tipus d'individu al marge del cariotip, sembla com si els heterozi--
gots fossin més estables i un temps de desenvolupament curt no fos
un caracter gaire important en el seu va;br adaptatiu. Aquesta inde
pendéhcia déls temps de desenvolupament respecte de l'estructura
cromosdmica també es troba a Spiess 1 Spiess (1964, 1966) on pobla-
cions inicialment polimdrfiques per WT i KL varen ser sotmeses a se
leccié disruptiva per mdxima i minima velocitat de desenvolupament.
Hi ha una rdpida resposta selectiva perd a totes les experiéncies
augmenta 1l'ordenacid WI a expenses de KL, al marge del tipus de se-
leccid. Sembla gue aquests arranjaments si que tenen un significat
adaptatiu, perd independentment d'aquell cardcter. A les caixes de
Spiess i Spiess (1966) es detectaggn canvis en 1) llargada d'ales,
2) fecunditat de les femelles, 3) tendéncia a l'aparellament en mos
ques de 7 dies i en incrementar l'edat, 4) longevitat. Encara que
s 'observen c;nvis en aquest carécﬁers al llarg del temps, no es tro
ben associacions significatives amb els arranjaments cromosdmics,

resultats que fan dubtar de la validesa d'interpretacions anteriors.
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Encara que hi pugui haver alguna influéncia dels arranjaments del ter
cer cromosoma, sembla gue en gran part aquests cardcters estiguin re-

lacionats amb la resta del genoma, d'una manera dificil de determinar.

White (1956), a la llagosta australiana Moraba scurra troba que
hi ha viabilitat diferencial a favor dels individus heterozigdtics
per inversions, factor que podria explicar el manteniment del polimox

firme cromosdmic existent en aguestes poblacions.

Druger (1966) i Druger i Nickerson (1972}, en oposicid al que
sovint troben altres autors, no trobaren cap superioritat dels heterg
zigots estructurals, quant a viabilitat, a D. pseudoobscura. Resultats

similars son els de Strickberger (1972) a la mateixa espécie.

Hi ha fortes evideéncies a favor de les hipdtesis que relacionen
l'estructura cromosomica amb 1'éxit sexual. Spiess i Langer (1961) es
tudiant només homozigots estructurals WT/WT o KL/KL a D. persimilis,
detectaren clares diferéncies d'activitat sexual a favor dels mascles
WI. Spiess i Langer (1964 a,b) en experiéncies més completes a la ma-
teixa espécie i a D. pseudoobscuravi els mateixos arranjaments compro
varen que la femella Vés determinant en 1'éxit d'un aparellament; sén
les homozigotes WT les més receptives. Els heterozigots presenten va-—
lors intermitjos quan s'aparellen entre ells; quan s'aparellen amb
homozigots &s determinant el pafré d'activitat de 1'homozigot. Contrd
riament, Brnic i.Koref—Saﬁtibaﬁez (1964) descriviren una capacitat
d'aparellament superior en els mascles heterocariotipics de poblacions

polimdrfiques de D. pauani. ELl temps d'espera mitjad fins a l'aparella
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ment, tant a mascles com femelles, també &s menor als heterocariotips
de D. robusta (Prakashi (1965)). Kaul i Parsons (1965) a D. pseudoobs—
cura i estudiant la relacid del temps fins a la cdpula i la duracid
d'agquesta amb l'estructura cromosomica per ST i CH,suggeriren que el
mascle sembla més important, que no hi ha cap interaccid significati-
va entre els cariotips dels partenaires (p.e. no hi ha atraccions o re
pulsions especifiques) dependent additivament la duracid de la cdpula
o el temps fins ella, del patrd d'activitat de cada membre per sepa--
rat, finalment, que hi ha una ordenacié ST/ST < ST/CH, CH/CH quant
al temps fins la cdpula i una ordenacid CH/CH < ST/CH < ST/ST quant
a durada; com gque hi ha una correlacié negativa entre els dos temps,
la suma d'ambdds és més uniforme en general i menor pels heterozigots,
la qual cosa podria indicar una certa heterosi per aquestiyarécter

global.

Sembla que tota .generalitzacid a partir d'experiéncies d'aquest
tipus s'ha de fer amb molta precaucid, ja gue sdén altament dependents
de les condicions ambientals. Spiess, Langer i Spiess (1966) també a
D. pseudoobscura, amb diferents combinacions dels arranjaments AR,ST,
TL, CM i PP de la poblacid de Mather (California), indicaren nombro-
sos casos d'heterosi estructural pels mascles, quan es combinen amb
diferents tipus de femelles. En general els mascles heterocarioti- -
plcs presenten una major constancia amb tots els tipus de femelles.

A més hi ha interaccions no additives molt marcades com ara tipus es
pecifics que combinen millor amb determinats altres tipus especifics.

Al mateix treball es comprova l'alt grau de dependéncia dels resul--
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tats respecte de la temperatura en estudiar la frequencia de cdpules
realitzades i la duracid de l'aparellament. Trobaren aixd si, asso--
ciacions entre cariotips i cardcters. També es troba una superior ho
medstasi als heterozigots, l'activitat sexual dels quals no desapa
reix a 25°, temperatura extrema per D. pseudoobscura. Spiess 1 Spiess
(1967) , estudiaren una poblacid de D. persimilis, procedent d'Humboldt
County, Califdrnia, també@ detectaren una associacid significativa en
tre l'estructura del tercer cromosoma i la velocitat d'aparellament,
dependent de la temperatura (només es troba heterosi a baixa tempera

tura) .

La consideracid de la possible relacid existent entre els comp-
nents de l'eficdcia bioldgica i les ordenacions cromosomiques porta
a discutir, en alguns dels treballs citats anteriorment, 1l'existen--
cia d'alguna relacid entre el valor adaptatiu i la freqiéncia relati
va dels cariotips. Adquest &8s un mecanisme que podria explicar, alme-
nys en part o en alguns casos, els polimorfismes (un repds d'aguesta
gliestid es troba a Ayala i Campbell (1974)). L'existéncia d'efectes
d'aquest tipus es pot deduir de treballs no relacionats directament
amb el comportament sexual, per exemple Tobari (1964) a D. ananassae,
a caixes fundades amb les mateixes ordenacions perd amb fregiiéncies
relatives diferents, obtingué corbes de freqiéncies en el temps, iva
lors adaptatius, diferents. Pero realment la majoria d'estudis sobre
seleccid dependent de les frequéncies s'han fet respecte al comporta
ment sexual (p.e. Petit (1966) Ehrman, Spassky, Pavlovsky i Dobzhans
ky (1965), Fontdevila, Starmer, Heed, Russell (1977), Ehrman (1966,

1970), Ehrman i Petit (1968), un repads molt complet es troba a Ehrman
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i Probber (1978)). és un tema que porta associats nombroscs proble-
mes de tot tipus: bioquimics, fisioldgics, tedrics i que &s lluny

encara d'una solucid adequada.

Estudis especifics de la relacid entre freqliéncies de genotips
cromosdmics i eficdcia sdn Ehrman (1967) a D. willistomi, on sembla
que les femelles accepten més freqientment els mascles amb cariotip
minoritari, Spiess (1968) amb els arranjaments AR i PP de D. pseudg
obscura i Spiess i Spiess (1969) a D. persimilis, on es troba que
aquest efecte es déna no solament entre tipus diferents genética- -
ment, sind entre individus pertanyents a la mateixa soca perd desen

volupats en condicions diferents.
Un resum del treball sobre agquest tema es troba a Spiess (1970).-

Arribats en aquesﬁ punt i ja per cloure aquesta seccid es pot
esmentar un altre factor aparégut a la segona meitat dels anys sei-
xanta: el descobriment dels alts graus de variacid enzimdtica, de--
tectada per electroforesi, present a les poblacions naturals (Hubby
i Lewontin (1966)). A la polémica sobre el possible valor selectiu
o neutralitat d'aquesta variabilitat hi ha associada la giestid de
les relacions entre ambdds tipus de polimorfismes. Encara que aques
tes gliestions tenen més sentit quan s'analitzen els polimorfismes
en el temps o l'espai, 1 pertanf moltes consideracions es deixen per
més endavant, poariem citar el treball de Prakash i Lewontin (1968)
on es trobd assocacld entre al-lels del locus amilasa i ordenacions

cromosémiques a D. pseudoobscura, associacid que concorda amb un ar
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bre filogenétic deduit a partir de les estructures cromosdmiques que
relaciona D. pseudoobscura amb D. persimilis. Aquestes associacions
o desequilibris en.el lligament tant podrien indicar unes condicions
inicials, donat el probable cardcter no recurrent de les inversions
i la supressid de recombinacid, sobretot si els loci estudiats sén
dins de la inversid, com l'accid de la seleccid natural sobre éls al
lels d'eixos loci, per exemple afavorint determinades combinacions
al.léliques especialment ben balancejades. En aquest darrer cas tam-
bé& s'haurien d'observar desequilibris entre loci, els guals tamb@ po
drien ser causats per efectes de la deriva i admetre una explicacid
neutralista (recordem el treball de Sved (1968) citat a l'aparﬁat
1.3) i també& indicar que hi ha barreja entre dues poblacions, no ne-
cessdriament en desequilibri al lligament (Cavalli-Sforza i Bodmer
(1971), Nei i Li (1973), Li i Nei (1974), demostraren gue quan es
barregen dues poblacions en equilibri, si les freqiiéncies del matei
xos al-lels sén diferents a ambdues poblacions, es genera un dese--
quilibri tranéitori, sense necessitat de cap mena d'interaccid epis
tdtica). Hi ha nombroscs treballs en agquesta linia perd els resul--
tats no sdn gaire concloents. Kojima, Gillespie i Tobari (1970) han
repassat aquest tipus de dades a Drosophila. Mukai, Mettler i Chigu
sa (1970) en estudiar els loci ADH, 0-GPDH-1 i MDH-1 a D. melano——
gaster no trobaren cap desequilibri entre loci i si una associacid
entre un al'lel d'ADH i una inversid; com aquest locus &s a la vora
de la inversi?d, Aquesta associlacid podria explicar-se por una manca
de recombinacid en aquglla part del cromosoma. Mukai, Mettler i Chi

gusa (1971) donaren una interpretacid neutralista a aquestes dades.
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Nair i Brnic (1971) trobaren associacid entre un al-lel d'aDH i wuna
inversid al brag dret del gquartcromosoma a D. pavant, de tota manera
la mateixa inversid pot contenir diferents al.lels en freqlencia
gran, la qual cosa fa sospitér que si hi ha coadaptacid aquesta no
8s tan estricta com per mantenir un Gnic supergen associat a la in--
versid, o potser dins d'una inversid es manté un conjunt de loci for
tament seleccionats i un altre quasi lliures de canvi. Charlesworth
i Charlesworth (1973a) en estudiar 1l'associacid entre 5 loci en una
mateixa ordenacid de D. melanogaster han obtingut 4 correlacions sig
nificatives (i molt) d'un total de 13 aparellaments estudiats. També
hi ha associacidé entre loci especifics i inversions. La mateixa ten-
déncia es mant& a 3 poblacions. Els autors donaren una interpretacid
seleccionista, ja gque l'existéncia de desequilibris només entre loci
molt especifics no concorda amb les teories neutralistes. Prakash i
Levitan (1973), a D. robusta, també& indicaren associacid entre loci
i inversions i deduiren que els resultats no admeten una interpreta-
cid neutralista. Langley, Tobari i Kojima (1974) présentaren dades
de D. melanogaster on hi ha desequilibri entre loci i inversions i
l'associacid concorda en poblacions americanes i japoneses, d'acord
amb una interprétacié seleccionista, contririament a Mukai, Watana-
be i Yamaguchi (1974) no es troben associacions entre loci enzimd--
tics (4 al cromosoma 2, 3 al cromosoma 3) i inversions, també a D.

melanogaster.

Tomds (1975) ha trobat desequilibri al lligament, a Drosophtila

melanogaster, entre els loci ADH i a-Gpdh-1, encara que hi ha indi-
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cis que aquest desequilibri &s associat a la preséncia d'una inver-
sid. Garcia (1979), a D. subobscura, ha trobat associacid entre al-
lels del locus Lap i ordenacions de la filada O3+4 i OSt i entre
Pept-1 i O3+4, encara que canviants segons la pcblacid. En canvi,en
aquest darrer treball, hi ha una majoritaria abséncia de desequili-
bris entre loci (Lap, Pept-1, Est-3). Loukas , Krimbas i Morgan

(1980) a la mateixa espécie, també@ han trobat associacions loci/in-

versions.

En general es pot dir que la questid de la relacid entre ambdds
polimorfismes segueix oberta igual gque la qudestid del significat
adpatatiu del polimorfisme enzimdtic. Hi ha una quantitat creixent
de dades a favor de la realitat de difgréncies funcionals entre els
al'loenzims, amb probable importdncia adaptativa (un repds es troba
a Hedrick, Ginevan i Ewing (1976)), perd tamb& nombroses excepcions,
casos que admeten explicacions alternatives, etc... . Sembla que
l'heterosi &s un mecanisme d'una existéncia real en aguest nivell
(hi ha un repds de les dades més clares i de possibles mecanismes
explicatius a Berger (1976)) i aixd donaria suport a la validesa de
les primeres explicacions de Dobzhansky i col:laboradors del poli--
morfisme cromosdmic. El que ja no sembla tan clar &s que aquests
efectes siguin la base fonamental del polimorfisme cromosdmic. In--
clis, darrerament, la validesa de l'heterosi per mantenir polimor--
fismes amb més de dos al-lels en freqléncies relativament altes,
com sovint s'ha trobat, ha estat glestionada seriosament a Lewontin,

Ginzburg i Tuljapurkar (1978).
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2.3. Models matemdtics i de simulacid

Hi ha alguns intents d'analitzar les inversions cromosdmiques
mitjangant models estadistics que podriem qualificar d' "estatics",
en el sentit que s'intenta saber quina &s la distribucid de probabi
litats associada amb alguna variable aleatdria segons algun mecanis
me d'aparicid o d'increment de les inversions, i posteriorment es
comparen les freqlidncies esperades de valors d'aquesta variable amb

les observades.

Federer, Steel 1 Wallace (1967), per analitzar la probabili-
tat de produccid d'inversions a les diferents zones cromosdmiques
deduiren la distribucid de la llargada i el punt mitjd de les inver
sions segons diferents hipdtesis. AixI, pel cas continu: a) distri-
bucid uniforme dels punts de rupéura i independéncia entre ells, b)
uniformitat perd dependéncia expressada en la distribucid conjunta
dels punts de ruptura definida segons el sistema de construccid de
distribucions bivariants de Gumbel i ¢) segons un sistema d'ajusta-
ment estadistic, no interpretable directament. Pel cas discret (si
es considera el cromosoma dividit en 1, 2, 3, ..., n segments idén-
tics): d) punts de trencadura distribuits témbé uniformement p(i) =
= %- i amb independéncia. Per tots aquests casos també@ es conside-
rd la distribucid truncada per abséncia d'inversions molt curtes,
tal com sembla el cas. Cap de les distribucions tedrigques obtingu-
des s'ajusta gaire a dues séries'de dades experimentals de 49 i 58

inversions produides per irradiacid amb raigs X. De fet les dades

experimentals amb les que es comparen les distribucions tedriques
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sén insuficients per prendre una conclusid definitiva.

Van Valen i Leving (1968) realitzaren un estudi de la distribu-
cid esperada de la llargada de les inversions si per 1l'establiment
d'una nova inversid en equilibri calgués a) un efecte de posicid, b)
més de k loci amb una combinacid al-lélica favorable perqué es doni
heterosi acumulada o potser epistdsia, se suposa que tant a) com b),
finalment, impliquen heterosi estructural: superioritat dels hetero-

cariotips sobre els homocariotips.

Estudiaren les inversions ja establertes, fent el supdsit que
la probabilitat que una inversid es perdi per atzar (sense conside-
rar les probabilitats que aixd passi, ni la dindmica del canvi de
freqiiéncies guan una inversi6 progressa) és independent de tot l'an
terior i que l'establiment final d'una inversid depén de 1'heterosi

estructural, intentant esbrinar quina &s la base d'aquesta heterosi.

Es suposa gue els punts de ruptura segueixen una distribucid
uniforme i sdn estocdsticament independents, suposicions que, enca-
ra que inexactes, es poden considerar aproximadament vdlides segons
el treball experimental repassat pels autors, sobrétot de Bauer 1
col*laboradors. Es fdcil demostrar que sota les suposicions ante--—
riors, la llargada relativa d'una inversid, si es pren el total del

cromosoma com 1, t& una funcid de densitat de probabilitat

2(1-x) si x € (0,1)
f(x) =

0 en cas contrari
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si se'n diu P(x) a la probabilitat gue una inversid de llargada X

resulti heterdtica

p(x) = Prob {"heterosi"/X=x}

la funcid de densitat de la llargada x dins de les heterdtiques

(que es suposa que son les que han arribat a establir-se) serd, se-

gons la fdormula de Bayes:

g(x) = f(x/"heterosi") = £x)P x) = ; £lx) P(x)

Prob {'"heterosi"}

£{u)P(u) du

La forma de P(x) no &s coneguda d'antuvi, cal fer alguna supo-
sicid addicional. Si es fa la suposicid "a)", que hi ha efecte de jole]
sicid, en principi la preséncia d'hetercsi &s independent de la llar

gada de la inversid
P(x) = Prob {"heterosi!/X=x} = Prob {"heterosi"}

de manera que g(x) = f(x) = 2(1=-x), x € (0,1). Si es suposa "b)",
alguna dependéncia del nombre de loci "favorables", "capturats" dins
de la inversid,si se suposa una reparticid a l'atzar del esmentats
loci, el nombre de loci favorables dins d'un segment de longitud x

seguird una distribucid de Poisson de parametre  Ax

k
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si calen k 1loci com a minim perqué hi hagi heterosi P(x) sera:

- i k- :
P(x) = jz e ™M L}X)l = 1= zi‘ oMK x)©
i=k it {0 il

, il
g (x) = i=0
Xk 1 k-1 i
(1 - s L) (i-u) au
o i=o '
si A >« , per tot Kk, gk(x) -~ g(x) = 2(1-x).

si es compara la teoria amb dades sobre dipters, la suposicid
a) només sembla aproximadament vdlida a Drosophila. L'alternativa b)
&s més versemblant en tots els casos, llevat gque hi ha un esbiaix de
les dades respecte de la teoria quant a les inversions mé&s llargues,
menys freqients a la practica. Cal dir qué les dades amb que es com
para el model sdén per polimorfismes establerts i no per inversions
en progrés com al cas modelitzat. No obstant, segons els autors, cal
ampliar el model suposant que hi ha un equilibri entre la probabili-
tat que quedin "capturats" suficients loci favorables a la inversid,
més gran per a les més llargues, i els efectes del doble cross-over,
més probable a les inversions grans, destructor de blocs de gens coa
daptats. Aquesta ampliacid no s“egpressé matemdticament al treball
de Van Valen i Lévins. Alguns experiments (Wallace (1966), Sperlich

(1966) , Vann (1966)), precisament amb Drosophila, reforcen, segons
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van Valen i Levins, la versemblan¢a de l'existéncia d'algun mecanisme
similar. Aixd sembla clar pel treball de Vann, els altres dos donen
una informacid no directament aplicable a les hipdtesis en giestid.
Malgrat tot, les situacions reals sdn prou complexes per fer dubtar
de la validesa d'una explicacid tan simple com l'anterior, que no im
pliqui consideracid de deriva, ni migracid, etc... . Hi ha dades molt
complexes, més recents que les emprades pels autors, a les quals &s
dificil aplicar estrictament el model anterior. Per example, poc des
prés de l'aparicid d'aquest article, Martin (1969) publicd dades de
mosquits que concorden amb el model de Van Valen (balang entre epis

tdssia 1 doble cros~over), mentre que Acton (1969) publica dades a

Ja en el camp dels models dinamics, es podria citar primera-
ment el model de Ximura (1956) que es pot considerar un primer mo-
del determinista dinamic d'aparicid d'un polimo%fisme cromosomic
per inversions, les propietats del qual ja han estat comentades.
Es tracta d'una primera . aproximacid, molt restrictiva. Haldane

(1957) analitza l'estabilitat de polimorfismes cromosdmics mantin-
guts per heterosi, mitjancant les teories de Wright (1949) sobre
"topografies adaptatives!, dedui que un polimorfisme cromosdmic
per inversions serd estable si és mantingut per heterosi acumulati-
va, és a dir, si l'heterozigosi a un locus té més efecte si els

altres loci sén també heterozigdtics.

Nei, Kojima i Schaffer (1967) definiren un model determinista,
les propietats del qual varen estudiar mitjancant simulacid continua.

Si es considera l'existéncia d'al-lels deleteris, amb domindncia o
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amb efecte intermedi, es comprova Jque una inversid apareguda de nou
pot incrementar considerablement de fregliéncia, fins arribar a subs
tituir el tipus original en alguns casos, si conté un nombre d'al--
lels deleteris menor que la mitjana de la poblacid. Aixd &s possible
si &s prou gran i al mateix temps amb una composicid al.lélica favo
rable. La inversid incrementa en ffeqﬁéncia fins que l'efecte de la
mutacid recorrent homogeneitza el seu contingut respecte de la resta
de la poblacid i esdevé aleshores neutra. Aquest model pot ajudar a
explicar 1'increment inic¢ial d'una inversid rara, concorda amb les
explicacions primeres sobre el valor selectiu del polimorfisme cro-

mosdmic i no tant amb la’ informacid posterior de la qual es disposa.

Fraser, Burnell i Miller (1966) i Fraser i Burnell (1970), rea
litzaren una série de S%mulacions, mitjangant un programa de simula
cid genética discreta general (GSD-1), adaptat al cas d'inversidns.
Segons aquest model de simulacid, els cromosomes poden estar en els
estats "estdndard" o "invertit", sense més possibilitats. La funcid
que dbéna el fenotipus &s absolutament additiva i determinista. Es
consideren dos tipus de seleccid: a) prendre com a individus repro-
ductors, només aquells amb fenotip exactament igual a la mediana.
b) la probabilitat de participar en la seglient generacid &s una fun
cid decreixent de l'allunyament del fenotipus al medid, concreta- -

ment es considera:

' 0 <B <1

18

essent M el fenotipus medid, A el fenotipus de l'individu en qles
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tid i 8 un parametre relacionat amb la intensitat de la seleccid.
També es poden introduir diferéncies a les eficdcies degudes a la
preséncia de la inversid, per exemple per simular una disminucid en

la fertilitat dels heterozigots estructurals.

Tots els processos parteixen d'un equilibri en el lligament
complet i amb una frequéncia de recombinacid de 0.25 entre loci ad-
jaqents, gense considerar interaccid. Pel cas d'heterozigots estruc
turals, aquesta freqiéncia es feia molt petita (10-3), no nul-la,no
per preveure la possibilitat de rars intercanvis, sind per restric-
cions imposades pel programa, qﬁe no funciona adequadament amb dis-
tdncies genétiques nul-les. La granddria poblacional &s fixa i igual

a 1024 individus, les frequiéncies al-.léliques inicials totes de 0.5.

Amb manca d'inversions, les poblacions evolucionen rapidament
cap a constitucions genétiques intermédies, associades amb probabi-
litat mdximes de formacid de genotipus intermedis. Introduint cromo
somes invertits amb una constitucid equilibrada o intermédia, a una
freqiiéncia inicial de 0.25, aquesta augmenta rdpidament, tendint
cap a frequéncies properes a 1 en el cas de cromosomes estrictament
intermedis i vers a 0.5 (aproximadament) €n cromosomes propers al
valor intermedi (&€s a dir, quan consten d'al-lels d'un tipus i de
l'altre a parts iguals). La inversid no pot &sser avantatjosa quan
la disminucid de fecunditat en éls heterozigots &s superior al 10%.

En el cas del tipus b) de seleccid, només s'estableix polimorfisme

per valors de 8 inferiors a 0.19.
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Variant la freqiiéncia inicial es comprova que una inversid només
pot progressar, al marge del tipus de seleccid, quan s'introdueix a
una freqiiéncia inicial superior a cert llindér, de l'ordre de 0.12.
AixS sembla dificil de fer concordar amb el cardcter no recorrent de
les inversions (per exemple amb 1024 iﬁdividus, si es produeix una in

versid, aquesta estard en una frequiéncia inicial de 1/(2x1024) =

=~ .,000488) encara que si amb una eventual introduccid per migracid.

A Fraser i Burnell (1967) es troba un llindar semblant (aquesta
vegada entre 0.136 i 0.142) en definir un inici de model determinista
amb la grandaria poblacional infinita, perd basat en les suposicions
del model de simulacid anterior. Les propietats de les equacions defi
nides s'estudiaren tampé mitjan¢ant técniques de simulacid, perd en

aquest cas consistent en l'estudi numéric de les equacions.

Prenent com a punt de partida el model determinista de Lewontin
i Kojima (1960) sobre un sistema de dos loci lligats amb dos al-lels
cada un, Deakin (1972) deriva les equacions que descfiuen la interac-
cid de seleccid i fecombinacié en condicions de polimorfisme per in--
versions, quan la inversid inclou els dos loci i aﬁb una manca absolu
ta de recombinacid entre cromosomes estructuralment diferents. Una ve
gada derivades les equacions que lliguen els wvuit tipus cromosdmics
(4 respecte als al-lels cada un pot estar en forma estandard o inver-
tida), dond una llista de tots els equilibris possibles i n'estudia
1'estabilitat. Els equilibris carents totalment del tipus invertit (o
del normal) sdén inestables enfront a la introduccid d'una ordenacid

estructuralment diferent. En canvi sembla haver-hi unes quantes solu-
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cions estables quan coexisteixen tipus invertits amb estandard.

Aquest estudi ha estat completat per Charlesworth (1974).

Charlesworth i Charlesworth (1973b) han analitzat la dindmica
d'una inversid introduida a una freqgiéncia inicial baixa, com é&s
d'esperar en una mutacid no recorrent, en un sistema de n loci,
en equilibri sota seleccid i recombinacid. Les expressions deduides
sdn també aproximadament vdlides si el sistema no estd en equilibri.
La pressid de seleccid pel nou cromosoma depen de 1'existéncia d'un
equilibri estable a les freqﬁéncies gamétiques, amb desequilibri en
el lligament. La probabilitat de supervivéncia d'una inversié intro
duida en una poblacid gran en aquestes condicions &s aproximadament
la meitat de l'arrel gquadrada de la pérdua d'eficdcia bioldgica de-
guda a la preséncia de recombinacid. En canvi, quan hi ha equiiibri

gamétic, la inversid es manté en una freqtidncia estaciondria.

El problema de com una tal mutacid cromosdmica pot augmentar
en freqiéncia, en una poblacid amb aparéllament a l'atzar, malgrat
partir d'una freqiéncia inicial molt baixa 1 amb un efecte negatiu
sobre la fertilitat dels heterozigots (problema inexistent en les
poblacions de Drosophila actuals, degut a la manca de recombinacid
en els mascles i a la meilosi diferencial a les femelles) ha estat
tractat mé&s exhaustivament per Bengston i Bodmer (1976). Llevat
d'alguns mecanismes de dubtosa importéncia o existéncia real, els

autors discutiren:

a) L'efecte de la deriva, apreciable a poblacions finites. ﬁs

indicativa una taula de probabilitats de fixacid, basada en les
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férmules de Kimura (1970). La granddria poblacional &s determinant:
una mutacid cromosomica que no tingui cap efecte sobre la fertili--
tat no té brécticament cap esperanga de romandre i arribar a fixar-
-se en una poblacidé de 10.000 individus; en canvi, una mutacid re--

ductora de l'eficacia en un 25% es pot fixar facilment en una pobla

cid de 10 individus.

b) L'efecte de la prdpia inversid (efecte de posicid) sobre
l'eficdcia, que afavorira l'increment de la mutacidn estructural
quan la viabilitat de 1l'heterozigot estructural sigui superior a la

de l'homozigot estandard.

¢) L'efecte sobre la recombinacid, amb uns resultats semblants

als de Charlesworth i Charlesworth (1973b).

En cap dels dos treballs anteriors no es trobd cap restriccid
a la freqliéncia inicial de 1la inversid, del tipus de les trobades
per Fraser i col-laboradors. Apart de diferéncies quant a les fun-
cions d'eficdcia i al tipus de model, &s remarcable la diferéncia
respecte al desequilibri en el lligament inicial, absent en el mo-
del de Fraser, presént en els dos darrers comentats. Manca un estu
di mé&s profund per poder afirmar res, encara que &s significatiu
el fet que Charlesworth i Charlesworth (1973) demostraren que, quan
hi ha equilibri gamétic, la inversid es manté amb una fregiéncia es
taciondria (no desapareix), si no s'introdueix amb una freqiiéncia

inicial alta, cas en el gual augmenta.
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Alguns autors (Feldman i Balkau (1973), Feldman i Krakauer
(1976), Kariin i McGregor (1972a, 1974)) han intentat generalitzar
la teoria de les inversions cromosdmiques, considerades com a modifi
cadors de la recombinacid, en una teoria general dels gens o mecanis
mes, en si neutres, modificadors dels pardmetres més rellevants en
un sistema genétic (recombinacid, migracid, mutacid ...). Si anome--
nen 9, al valor (o vector de valors) del pardmetre (freqgléncia de
recombinacid, taxes de mutacid, ...) associat al genotip MM pel gen
modificadoxr, (o a la poblacid quan aquest genotip és en freqiiéncia
igual a 1) 92 al valor associat als heterozigots Mm i 63 al de mm,
si p(ei) sdn les freqliéncies géniques d'equilibri associades al va-
lox ei del parametre i ﬁ(p(ei)) al valor d'eficdcia mitjana de la
poblacid gssociat a aguell equilibri, es defineix la funcid 'F(ei) =
=W (p(8,)) que permet enunciar un teorema o criteri fonamental:

1

Si F(p,) > F(p.,) s'extingird m quan &s introduft en una fregtién-

1 2

cia inicial baixa, si F(e1) < F(p,) m progressard, si F(g,) <

2 1

< F(ez) < F(GB) ‘es fixard m, si F(ez) > max {F(e1),F(e3)} s'esta-

blird un polimorfisme balancejat, si F(8.) < max {F(eT),F(e3)} el

2
sistema tendird a la fixacid de M o de m, segons quin sigui en
una fregtiéncia més propera a 1. La tendéncia general &s vers la mini
mitzacid de §. La causa que no s'arribi a 6 = 0 a la realitat cal
buscar-la en raons exéernes i tamb& propies de la teoria. De les se-
gones, la fonamental &s que quan § = 0 el valor propi dominant de

les matrius de transicid que defiﬁeixen la dindmica del sistema &s 1,

la qual cosa implica una evolucid extremadament lenta als voltants

de g = 0. Tamb&, sovint, en aproximar-se a § = 0 el sistema experi-
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menta una degeneracid o discontinuftat. Les raons externes sbén les
propies limitacions del models per ajustar-se a la realitat, per
exemple la no consideracid de possibles perturbacions o canvis del

medi en el temps o l'espai.

Ja per finalitzar aquest apartat, es pot citar el treball de
Ishii i Charlesworth (1977) que &s una andlisi tedrica de la hipdte
si que les associacions entre al-lels a loci al-loenzimics i arran-
jaments de gens, observades sovint, poden explicar-se pel manteni--
ment d'associacions -ja existents gquan es produl la inversid i man-
tingudes per manca de recombinacid als heterocariotips- mitjangant
un estudi dels efectes del doble cross-over i de la seleccid sobre
aitres:loci lligats al gen al-loenzimic, que es considera neutre.La
conclusid final &s gue la seleccid a nivell de loci lligats &s poc
probable que retardi d'una manera significativala disminucid d'aques
ta associacid, de manera gque no es pot excloure una explicacid neu-
tralista per les associacions observades. Aixd ens retorna a la dis
cussid del significat del polimorfisme al-loenzimdtic i al paper dé
les associacons entre al-lels i ordenacions cromosdmiques. Un tre--
ball recent (Voelker i col. (1978)), amb un estrany métode estadis-
tic per a destriar la part de varidncia a una clina al-‘loenzimdtica
explicable a partir de clines per inversions cromosdmiques, sembla
contradir el punt de vista segons el gqual les clines d'al‘loenzims
serien explicades a partir de ies,d'inversions a les quals serien
associats: els autors dedueixen que a D. melanogaster, hi ha clines

al-loenzimdtiques que nom@s en part poden explicar-se mitjangant
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les d'inversions, altres totalment independents i altres en sentit
contrari, per tant, les clines al-'loenzimdtiques necessiten una ex-

plicacid prdpia, sigui neutralista o de gualsevol altre tipus.





