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Discussio

1 Diversitat d’especies

La intenci6 en fer I’estudi de la diversitat d’especies en cada poblacié 1 I’analisi
d’aquestes dades globalment, ha estat donar a coneixer els altres drosofilids amb que
D. subobscura comparteix 1’habitat. Aixo pot permetre en un futur comparar noves
dades amb les obtingudes en aquest estudi i veure com ha canviat la composicio
d’especies en cada poblacid. Cal tenir en compte que alteracions en aquests
ecosistemes poden tenir una important repercussio en les espécies presents i en la
seva representacid. De la mateixa manera que ara comparem dades anteriors de
polimorfisme cromosomic amb dades obtingudes aquests darrers anys, també pot
tenir interés comparar dades referents a especies al llarg del temps 1 veure si hi ha
canvis 1 a que poden ser deguts. S’ha observat en ocells 1 papallones que hi ha hagut
un canvi en el comportament migratori i en els limits de les arees de distribucio,
degut a factors climatics i ambientals relacionats amb el canvi climatic global
(Parmesan, 1996; Brown et al., 1999; Parmesan et al., 1999; Thomas i Lennon, 1999:
Hughes, 2000). Estudis duts a terme recentment en la poblacié gironina de Bordils,
mostren com al llarg del temps ha variat la composicio d’especies de drosofilids, un
exemple clar €s Drosophila picta que actualment no es pot trobar i que si que es
trobava amb anterioritat en aquesta poblacié (Argemi et al., 1999). També hi ha
espécies que son més caracteristiques d’uns determinats habitats que d’altres, per
exemple D. tristis s’acostuma a trobar prop de rius o en llocs molt humits, es va
trobar a Villars (Franga) on es va capturar prop d’un riu, va resultar ser la tercera
especie més freqlient en aquesta poblaci6 (Taula 2). A Punta Umbria es va capturar
en unes pinedes molt alterades per 1’accié humana, on I’especie predominant va ser
D. simulans amb un 79,41% 1 D. melanogaster amb un 11,35%, cosa que indica

possiblement que el lloc estava molt “humanitzat” i alterat.

Un fet a tenir en compte quan s’han analitzat les dades referents a les diferents
especies €s que el grup obscura només esta representat per D. subobscura per sota el
limit sud dels Pirineus (Taula 2). Sembla que aquesta carena de muntanyes actua
com una barrera que limita el flux d’organismes entre les dues bandes del sistema
muntanyos (Prevosti, 1968). No obstant aixo, la poblacié de Queralbs que es troba

situada als Pirineus, té tres representants del grup obscura, com soén D. subobscura,
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D. obscura 1 D. ambigua. La resta de poblacions europees presenten des de dos
representants d’aquest grup, com ¢és el cas de Montpellier 1 Lagrasse, fins a 6
representants, com ¢és el cas de Tiibingen. Les poblacions atlantiques i centreeuropees
son les que tenen més representants del grup obscura, en especial Groningen, Villars,

Tiibingen i Leuk.

Quan es mesura la riquesa d’espécies com el nombre d’aquestes presents en una
poblacio, un es troba que si el nombre total d’individus capturats és gran, és més facil
trobar-hi algun individu d’una espécie poc freqiient, pero si la mostra és més reduida
segurament no s’obtindra cap individu d’aquestes especies poc representades o
freqiients en aquella poblacid, aixo es pot veure clarament en la taula quan mirem les
dades de Groningen, Leuk o Punta Umbria. Malgrat en mostres grans s’acostuma a
tenir més nombre d’espécies que en mostres més petites, la diversitat en una poblacid
no depén sols del nombre d’espécies, sind que també esta determinat per
I’abundancia relativa de cadascuna d’elles. Si una especie és molt freqiient en un
lloc, per poca mostra que s’agafi es tindra representada; pero si €s una especie poc
freqiient, s’haura de capturar més individus perque aparegui a la mostra. L’index de
diversitat de Shannon (H’) dona una idea de la diversitat d’una poblacid tenint en
compte el nombre d’espécies i la seva freqiiencia. Tanmateix I’index d’uniformitat
de Molinari (G) pot proporcionar més informacio referent a la diversitat. La mostra
obtinguda a Wien (Austria) durant dos dies molt calorosos de juliol és un cas
excepcional de captura, ja que es van obtenir 495 individus, la immensa majoria dels
quals eren D. subobscura, concretament el 91,12%, la qual cosa deixa la resta
d’espécies representades en aquesta poblaciéo amb un percentatge molt petit, algunes
d’elles amb freqiiencies de 0,20%, o el que és el mateix, un sol individu. Aixo
explicaria el fet que aquesta poblacid presenti un index de diversitat de Shannon tan
petit (Taula 3), com cal esperar en aquelles mostres amb poques especies 1
distribuides irregularment, 1 també un index de Molinari petit. En canvi, quan una
mostra té un valor elevat per I’index de Shannon, com ¢és el cas de Tiibingen o
Groningen, es veu que hi ha forca espécies i diverses d’elles ben representades.
També es pot observar que el valor de I’index de Molinari a la poblacié de Tiibingen
és alt, com també ho és en el cas de Groningen. El valor més alt de I’index de

Molinari el presenta la poblacié de Montpellier, que té un index de Shannon d’1,09;
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en aquesta poblacid es van obtenir només 5 especies 1 dues d’elles amb percentatges
del 47 1 37%, és a dir que malgrat no haver-hi moltes espécies, no n’hi havia cap

amb una freqiiéncia molt elevada respecte de les altres.

Malgrat pugui semblar senzill comparar les dades de les diferents espécies en les
poblacions estudiades, I’analisi sovint no manifesta prou 1’esforg i la dedicacio que
ha suposat I’obtencié de la mostra. Amb el metode de rarefaction es pot observar que
per algunes poblacions amb menys individus capturats ja s’hauria obtingut el mateix
nombre d’espécies, com era el cas de Montpellier, Malaga i Lagrasse. En canvi per
altres poblacions si s’hagués agafat 400 o menys individus no s haurien obtingut
tantes especies diferents. Malgrat aixo sovint s’aconsegueix només un individu d’una
altra especie després de I’esfor¢ que pot representar capturar 200 individus més. Un
cas clar és Montpellier on s’han obtingut 5 especies diferents agafant 1203 individus.
Si es calcula el nombre d’espécies esperat si s’haguessin capturat 400 individus,
s’obtindrien 4 especies, és a dir que va caler capturar 800 individus més per
augmentar en una unitat el nombre d’especies (Taula 3). En altres poblacions com
Leuk, Punta Umbria o Groningen, per citar-ne algunes, passa exactament el mateix,

cal fer un gran esfor¢ per obtenir un elevat nombre d’espécies.

En aquest estudi hi ha mostres que s’han obtingut en una tarda o en un dia i mig
amb un esforg relativament baix. En canvi, per obtenir altres mostres s ha estat
capturant durant més d’una setmana, sovint degut al fet que el nombre d’individus de
D. subobscura obtingut era petit. Aixo feia que s hi hagués de dedicar més dies i més
hores en I’obtencié d’una mostra suficientment gran, com per exemple a Punta
Umbria, on D. subobscura estava present amb un 5,36%, i la majoria d’individus
capturats eren D. simulans; aixi doncs, per obtenir un nombre suficientment gran de
D. subobscura es va capturar un total de més de 4500 drosofilids. Un altre exemple
d’aquest darrer cas va ser la poblacio de Tiibingen (Alemanya), on es va obtenir la
mostra un estiu més plujos i relativament més fred que els darrers. Malgrat D.
subobscura és 1’espécie més freqiient en aquesta poblacid, ho és només amb un valor
del 34,97%, la qual cosa implica que es va haver de fer un major esfor¢ de mostreig
que en altres poblacions on D. subobscura és I’espécie predominant amb una

freqiiéncia de més del 50%. En aquesta poblacio es va trobar també un alt
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percentatge de D. obscura, el 26,96%. Aixi doncs, les condicions de mostreig son
relativament importants 1 sovint circumstancials, ja que no es disposa de les
condicions climatiques de la captura anterior, ni de les dades referents a les especies
presents. D’aqui la importancia de no fixar-nos només en una poblaci6é al moment de
comparar les dades del polimorfisme cromosomic, si no de basar 1’estudi en diverses
poblacions d’Europa, per tal d’evitar al maxim aquests efectes aleatoris que hi poden

haver.

2 Polimorfisme cromosOmic

Els estudis microevolutius son aquells efectuats dintre d’una espécie o poblacio
en un periode de temps relativament curt, que pot abastar des de la durada de la vida
d’un organisme fins alguns milers d’anys. Segons Dobzhansky, el terme
microevoluci6 té una escala temporal basada en el temps biologic en contraposicio a
macroevolucid que té una escala temporal basada en el temps geologic (Dobzhansky,
1951). Aquests estudis poden ser al-locronics o sincronics. En els estudis
al-locronics, es compara una mateixa poblacié en dos o més moments diferents en el
temps (Hendry i Kinnison, 1999). El treball que es presenta constitueix un estudi
d’aquest tipus, ja que esta basat en la comparacio de les freqiiencies dels diferents
ordenaments en dos periodes de temps diferents, no superior a la vida d’un

investigador, en cadascuna de tretze poblacions paleartiques.

El polimorfisme cromosomic de D. subobscura, constitueix un mecanisme
genétic d’adaptacio rapida a I’ambient que dona a 1I’espécie una flexibilitat
adaptativa, com va posar de manifest el fet que a les poblacions colonitzades de
Nord-america i Sud-america s’establissin clines latitudinals per les freqiiencies de
determinades inversions seguint el mateix patrd que les existents a la regio paleartica
(Prevosti et al., 1988). Per tant és probable que aquest polimorfisme respongui a
algun factor o factors ambientals correlacionats amb la latitud, com per exemple la
temperatura. Els estudis d’aquest polimorfisme s’han centrat en els canvis
estacionals, els canvis a curt i a llarg termini observats en una sola poblacio
(Fontdevila et al., 1983; Gosteli, 1990; Orengo i Prevosti, 1996, Rodriguez-Trelles et
al.,1996, 1998; Rodriguez-Trelles 1 Rodriguez, 1998) i els canvis en ’altitud (Burla
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et al., 1986). L’objectiu principal d’aquest treball ha estat analitzar els canvis a llarg
termini d’aquest polimorfisme cromosomic en un nombre de poblacions paleartiques
representatiu de 1’area de distribuci6 de 1’espécie, i relacionar els canvis observats
amb el que s’esperaria si aquest polimorfisme estigués responent a un canvi climatic
basat sobretot en un escalfament global del planeta. Aquest treball generalitza, doncs,
els resultats obtinguts per altres autors els quals han analitzat tant sols un cromosoma

0 una unica poblacid.

En el mapa cromosomic de D. subobscura (Figura 4) s’observa que no tots els
cromosomes tenen la mateixa llargada, ni presenten el mateix nombre d’inversions.
Per exemple, el cromosoma J €s el que menys inversions presenta, pero no ¢és el
cromosoma més petit. Per altra banda, el cromosoma O ¢és el més llarg i també el que
més inversions presenta juntament amb el cromosoma E. Aix0 és el que es pot
observar a les dades que es presenten en les taules 4, 5 1 6; el cromosoma J és el que
presenta un nombre menor d’ordenaments, juntament amb el cromosoma A, 1 en
canvi és el cromosoma O el que presenta el major nombre d’ordenaments, seguit pels
cromosomes U i E. El nombre d’inversions no depén només de la llargada del

cromosoma.

En 3 de les 13 poblacions analitzades, Calvia, Riba-roja i Montpellier, es van
poder obtenir un nombre suficient de mascles i femelles del camp, la qual cosa va
permetre poder comparar si les dades del polimorfisme cromosomic obtingudes
utilitzant només els mascles del camp eren comparables a les obtingudes utilitzant els
mascles de les linies d’isofemelles. Com es pot observar en la taula 7 només es van
trobar diferéncies significatives al nivell del 5% pel cromosoma A de la poblacio de
Montpellier, després d’utilitzar la correccid seqiiencial de Bonferroni; per la resta de
cromosomes i poblacions no es van trobar diferéncies significatives, és a dir, s’obté
la mateixa estima del polimorfisme a partir d’'una mostra de mascles del camp que
d’una mostra de mascles obtinguts de linies d’isofemelles. Aixi, segons aquests
resultats, per analitzar el polimorfisme cromosomic d’una poblacié natural tan es pot
utilitzar els mascles del camp com els mascles obtinguts de les linies d’isofemelles,
ja que el polimorfisme que s’obté no mostra diferéncies significatives. Aixo va ser

molt util sobretot en el moment d’obtenir les mostres més llunyanes de Barcelona, ja
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que no nomes les femelles del camp van resultar ser més resistents al transport que
els mascles sin6d que tamb¢, molt sovint, els adults morien i s’havia d’aprofitar la
major resisténcia de les larves nascudes en els vials on s’havien col-locat les femelles

de la poblaci6 natural.

La simple observacid dels valors que es presenten a les taules 4, 5 1 6 —un recull
exhaustiu de totes les dades que es disposen del polimorfisme cromosomic de les 13
poblacions analitzades en els dos periodes estudiats — fa dificil extreure’n
conclusions suficientment generals. Es per aix0 que es va procedir, en primer lloc, a

analitzar I’heterogeneitat de les freqiiéncies observades al llarg del temps i en 1’espai.

La poblacio de Calvia, a les illes Balears, presenta algunes caracteristiques que
la fan diferent de la resta de poblacions estudiades. Aquesta poblacié es troba en una
illa, 1 aquest fet determina una reducci6 del flux genétic amb les poblacions del
continent. La preséncia de I’ordenament J3.4, tipic de I’est de la Mediterrania (Gotz,
1967), en la mostra nova i antiga d’aquesta poblaci6 la diferencia també de la resta
de poblacions analitzades en aquest estudi. A més a més, a Calvia s’han trobat dos
inversions noves en la mostra nova, ’'U;3 i ’Ey,. Aquest fet, perd, no és exclusiu
d’aquesta poblacio de les illes Balears, ja que a la poblacié de Louvain-la-Neuve
també s’ha trobat una nova inversio, 1’E,3, 1 també s’han trobat noves inversions a les
poblacions colonitzadores d’Ameérica. Sovint quan es tracta d’inversions noves 1 que
només s’ han trobat en un individu d’una poblacio, com és el cas de la nova inversid
de Louvain-la-Neuve o d’algunes de les americanes, no es tornen a detectar aquestes
noves inversions en mostratges posteriors de la poblacid, ja sigui perque s’han perdut

(per deriva o seleccid) o perque es troben en molt baixa freqiiéncia.

A la mostra nova de la poblacié de Punta Umbria s’han trobat dos ordenaments
que no son presents en la mostra antiga ni en cap de les altres poblacions analitzades,
I’Az1611’Az4345+7. Només aquest fet ja duplica el nombre d’ordenaments presents en
el cromosoma A entre la mostra antiga i nova d’aquesta poblacio. Els ordenaments
Azi61 Azi3ts17 no s’havien trobat anteriorment en el continent europeu, pero son
bastant freqiients al nord d’Africa, i també s’han trobat esporadicament a les illes
Canaries 1 Madeira (Jungen, 1968; Prevosti, 1971, 1974b). La preséncia d’aquests

ordenaments a la mostra de Punta Umbria podria indicar una major semblanga
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d’aquestes poblacions del sud d’Espanya amb les del nord d’Africa que la que hi
havia fa uns 25 o 30 anys, d’acord doncs amb el que es podria esperar si el
polimorfisme cromosomic de 1’espécie esta responent a un escalfament global del
planeta, perd tampoc es pot excloure el fet que hagin aparegut per un fenomen de
migracio6 o flux génic des del nord d’Africa. Si I’aparicié d’aquest ordenament es
degut a migracid, la pregunta que un es pot fer €s per que no es va trobar abans en
aquesta o altres poblacions del sud d’Europa i properes al nord d’Africa. Per altra
part, com ja diversos autors han posat de manifest en altres especies, el canvi
climatic global esta fent que els limits de 1’area de distribuci6 de moltes espécies
s’expandeixin cap al nord (Parmesan, 1996; Brown ef al., 1999; Parmesan ef al.,
1999; Thomas i1 Lennon, 1999), fet que manté una certa semblanca amb el que s’ha

observat respecte a la distribucié d’ambdds ordenaments.

A les taules 4, 51 6 es pot veure que el cromosoma que més ordenaments
diferents presenta és el cromosoma O, encara que alguns d’aquests ordenaments son
presents en poques poblacions o mostres, i tot sovint manquen en la mostra nova o
antiga. Els cromosomes A i E presenten menys ordenaments que 1’O, pero en canvi
molts dels seus ordenaments so6n presents en la majoria de poblacions i mostres. Un
fet similar té lloc si es comparen els ordenaments del cromosoma U amb els de I’E,
els ordenaments del cromosoma U manquen en més mostres que els del cromosoma

E.

Cal tenir en compte que en la majoria de les poblacions la mostra nova té un
nombre major d’individus analitzats, aixo pot fer que un ordenament que és molt poc
freqlient en una poblacid no estigui present en la mostra antiga pero si en la nova

amb una baixa freqliencia per un simple efecte de mostratge.

L’augment de la concentracié de dioxid de carboni i altres gasos causants de
I’efecte hivernacle, produits principalment per 1’activitat humana, és considerat un
dels principals causants del canvi climatic global que actualment afecta els éssers
vius (Hughes, 2000). Per detectar i mesurar aquest canvi s’han dut a terme un gran
nombre d’estudis comparatius a llarg termini basats en caracteristiques del diversos
organismes que estan relacionades amb la seva ecologia, com poden ser I’eficiéncia

fisiologica, la durada del cicle biologic, I’area de distribucié de I’espécie o
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I’adaptacié d’aquesta al medi (Pace, 1993). Alguns estudis recents, com el dut a
terme per Bale ef al. (2002), posen de manifest que la temperatura €s el factor abiotic
relacionat amb el canvi climatic que més afecta els insectes herbivors, sobretot pel

que fa referéncia al seu desenvolupament, supervivencia i abundancia.

El treball que es presenta en aquesta memoria constitueix un estudi comparatiu a
gran escala dels canvis a llarg termini del polimorfisme cromosomic de D.
subobscura que permet mesurar el possible efecte del canvi climatic en 1’estructura
genética de les poblacions. Com ja va indicar Endler (1986), els canvis direccionals a
llarg termini suggereixen que els caracters no es troben en equilibri selectiu, pero
tampoc es pot suposar que son deguts a la deriva, perqué si fos aixi la variacié
observada seria erratica. Un canvi direccional a llarg termini pot ser produit per
seleccid direccional o pot tractar-se d’un apropament a I’equilibri que varii degut a
canvis en I’ambient. En el cas de la variaciod a llarg termini del polimorfisme
cromosomic a D. subobscura, els canvis temporals que s’han trobat en comparar les
mostres noves i antigues no son erratics, sind sistematics, la qual cosa recolza
plenament I’efecte de la seleccid natural, ja que s’observa la mateixa tendéncia (una
disminucio6 en la freqiiéncia d’aquells ordenaments tipics de latituds fredes, i un

augment de la dels tipics de latituds calides) en les 13 poblacions analitzades.

Els canvis en el temps d’aquest polimorfisme cromosomic segueixen el patrd
que caldria esperar si les poblacions s’estiguessin aproximant a un equilibri amb
variacions degudes a canvis sistematics del mateix factor ecologic. Com alguns
autors ja han suggerit, la temperatura podria ser el factor que més influis en aquests
canvis. Orengo i Prevosti (1996) van observar canvis en el polimorfisme cromosomic
de D. subobscura a la poblacié de Barcelona en un periode de 29 anys. Els resultats
indicaven una disminucié de les freqiiéncies dels ordenaments estandards i I’augment
de la freqiiencia d’ordenaments més complexos, que son tipics de latituds calides.
Van calcular la correlacio entre les freqiiéncies normalitzades del ordenaments
cromosomics 1 diferents factors climatics, i 1’Unic factor que presentava una
correlacidé amb les freqiiéncies era la temperatura. Aquests resultats, doncs, indiquen

que pot ser la temperatura el factor especific determinant dels canvis observats.
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En altres espécies de Drosophila també s’han dut a terme estudis dels canvis de
les freqiiencies de les inversions a llarg termini, pero els resultats obtinguts no
segueixen un patr6d que es pugui explicar tan clarament com els obtinguts en aquest
treball. Les espécies més estudiades, exceptuant D. subobscura, son D.

pseudoobscura, D. persimilis, D. robusta 1 D. melanogaster.

El polimorfisme per inversions de D. pseudoobscura en poblacions naturals ha
estat molt estudiat sobretot per Dobzhansky i col-laboradors, els quals van analitzar
la variacio estacional, anual i geografica del polimorfisme cromosomic d’aquesta
especie durant més de 40 anys. Es van observar fluctuacions estacionals
significatives que es tendien a repetir cada any (Dobzhansky, 1943, 1948; Anderson
et al. 1991, Powell, 1997). El model de repeticié d’aquests canvis estacionals no era
aleatori sin6 que es podia explicar per seleccio. Els canvis estacionals observats
depenien pero, de la latitud. En algunes latituds fins 1 tot no s’observaven canvis.
Aquest polimorfisme de D. pseudoobscura se 1’ha definit com a flexible, ja que
presenta variacions sistematiques i repetibles al llarg de I’any (Dobzhansky, 1962).
Cada estaci6 ve representada de fet per un determinat conjunt de freqiiencies
d’inversions. En contraposicio a aquest, es va anomenar polimorfisme rigid aquell
que no presenta aquestes variacions sistematiques i repetibles al llarg de I’any.
Aquest comportament rigid o flexible de les inversions en diferents poblacions va
dur a suposar que el patr6 climatic, més especificament la temperatura estacional, era
el factor ambiental que seleccionava els diferents tipus d’inversions. Aquesta hipotesi
va ser refermada per alguns experiments de laboratori (Wright i Dobzhansky, 1946).
En D. pseudoobscura no s’han observat, pero, canvis sistematics del polimorfisme
cromosoOmic a llarg termini comparables amb els observats a D. subobscura, degut
potser a que D. pseudoobscura només t€ un cromosoma polimorfic, el cromosoma 111
(Anderson et al., 1991). Per altra banda, I’alta sensibilitat del sistema d’inversions de
D. pseudoobscura a la temperatura fa que els canvis a llarg termini puguin quedar

emmascarats per les fluctuacions estacionals.

En el cas de D. persimilis els canvis estacionals en les freqliencies d’inversions
en poblacions naturals estan menys documentats, i pel que fa als resultats que s’han

obtingut fins al moment alguns s6n ambigus, altres mostren estacionalitat, 1 altres no.
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Aquesta especie presenta en general una estabilitat a llarg termini de les freqiiencies
d’inversions (Coyne ef al., 1992). Com en el cas de D. pseudoobscura, només té un
cromosoma polimorfic, 1 es desconeix la forma de seleccid que actua sobre aquest
polimorfisme estacional. A diferéncia del que s’observa a D. pseudoobscura, a D.
persimilis sembla que els valors de les freqiiéncies de les diferents inversions
caracteristics d’una determinada estacio es mantenen més constants al llarg dels anys
que en el cas de D. pseudoobscura. Malgrat aix0, les fluctuacions estacionals del
polimorfisme son menors a D. persimilis que no pas a D. pseudoobscura (Powell,
1992) i de fet Dobzhansky el considera com un polimorfisme rigid. Es pot concloure
doncs que la resposta adaptativa del polimorfisme cromosomic de D. persimilis és

diferent que la del polimorfisme de D. pseudoobscura.

Els estudis del polimorfisme cromosomic de D. robusta duts a terme en
poblacions naturals als EUA, mostren una estabilitat en les freqiiencies de les
inversions localitzades en els autosomes al llarg de 20 anys, mentre que les situades
al cromosoma X presenten canvis. Aquests canvis es podrien explicar pel fet que el
cromosoma X esta subjecte a forces selectives diferents a les dels autosomes degut a
que es troba en combinaci6 hemizigotica en els mascles. No hi ha dades pero, que
recolzin aquesta possibilitat. El polimorfisme cromosomic d’aquesta espeécie presenta
clines altitudinals i latitudinals, pero en general no s’ha observat una tendéncia clara
en els canvis a llarg termini durant els darrers 50 anys. Per exemple, Carson (1958)
troba petites diferéncies significatives en uns primers estudis de la variacio a llarg
termini del polimorfisme cromosomic d’aquesta especie. Etges (1984) detecta un
augment de la freqiliencia dels ordenaments més “calids” en un transecte altitudinal.
Meés recentment, Levitan (1992, 2001) observa canvis en les freqiiéncies de

determinades inversions principalment atribuibles a la selecci6 natural.

Els canvis observats a llarg termini del polimorfisme cromosomic de D.
melanogaster son més significatius que aquells detectats a D. pseudoobscura, D.
persimilis 1 D. robusta, com exemplifiquen els resultats dels estudis duts a terme a
Japo, Australia, Grécia i Africa. Aquest resultat no sorprén tractant-se d’una espécie
cosmopolita que ha colonitzant recentment (parlant en una escala de temps evolutiu)

aquestes zones, i que per tant possiblement no hagi arribat encara a un equilibri
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(Powell, 1997). Per exemple al Jap6 quan es va estudiar el polimorfisme per
inversions de D. melanogaster (Lemeunier 1 Aulard, 1992; Inoue et al., 1984, 2002)
inicialment s’observaren uns canvis direccionals de les inversions situades en tres
bragos cromosomics al comparar mostres anuals, perd posteriorment ja no es va
trobar aquesta tendéncia. En aquests estudis no es va veure un patr6 clar on les
freqiiéncies dels ordenaments del nord o els de zones calides augmentessin o
disminuissin al llarg del temps, perod es va trobar una clina nord-sud que canviava de
sentit segons es tinguessin en compte o no les poblacions de les illes del sud-oest del
Japo. Els estudis duts a terme a Africa (Aulard ef al., 2002) no mostren clines per
’altitud ni per la latitud, excepte per una inversié endémica. Es va trobar una
diferenciacid longitudinal que anava d’oest a est, la qual va permetre subdividir a les
poblacions en tres grups: poblacions molt polimorfiques situades a I’oest, un grup
central de poblacions mitjanament polimorfiques i un grup a I’est amb un
polimorfisme molt reduit. També observen una correlacid positiva entre inversions:
poblacions que son molt polimorfiques ho son per tots els cromosomes. Aquest fet ha
estat observat a altres parts del mén, perd a Africa no s’ha pogut correlacionar amb el
clima o algun altre factor ecologic que pugui suggerir una interpretacioé adaptativa.
En general s’accepta que D. melanogaster presenta clines nord-sud per les
inversions cosmopolites i que la seleccid sembla ser el factor principal que les manté.
En algunes zones es troba una correlacio entre les freqiiéncies per inversions i
variables climatiques com la temperatura, perd no es pot generalitzar, ja que en altres
llocs no s’ha trobat. Fora d’Africa sembla que els ordenaments estandard estan
afavorits en llocs freds o durant I’¢poca freda, 1 que les freqiiencies de les inversions
augmenten d’acord amb la temperatura ambient i la pluja; no es pot aclarir, pero,
quina és la naturalesa d’aquest procés de seleccié (van Delden i Kamping, 1997).
Knibb (1982) va observar clines latitudinals per la freqiiéncia de quatre inversions
paracéntriques de D. melanogaster a Australia, América del nord i Asia. A cada
regio la freqiiéncia de cadascuna d’aquestes inversions disminuia a mesura que
augmentava la distancia a I’equador. També va observar una associacio positiva
entre la freqiiencia de les quatre inversions i la temperatura maxima o minima anual 1

la quantitat minima de pluja.
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Els estudis a llarg termini del polimorfisme cromosomic de D. subobscura posen
en entredit el seu caracter rigid en el sentit de la definici6 donada per Dobzhansky
(1962). Per exemple, de Frutos (1975) va estudiar una poblacio natural de Barcelona
(Observatori Fabra, Tibidabo) durant un any i va observar 1’estabilitat del
polimorfisme en front dels canvis estacionals i de les diferéncies microclimatiques
diaries. Tot 1 que va trobar canvis significatius pels cromosomes J 1 U no va poder
determinar si aquests canvis corresponien a repeticions anuals d’un patrd
d’estacionalitat o bé es tractaven de fluctuacions erratiques no repetibles en anys
successius. Els ordenaments J; i U;.,+5 presentaven uns maxims de freqiiéncia a
principis de primavera i un minim a principis de tardor, i semblaven donar una major
eficiéncia als seus portadors en époques adverses. En canvi, els ordenaments Jsr 1

Ui+, semblaven associats a €époques més favorables.

Els resultats obtinguts per Fontdevila et al. (1983) i Rodriguez-Trelles et al.
(1996) en estudiar el polimorfisme del cromosoma O en la poblacio del Pedroso
(Galicia), posen de manifest I’existéncia d’una clara direccionalitat dels canvis
observats. En el primer estudi, es van detectar uns canvis estacionals pels
ordenaments Ogsr 1 O344+7, aquest darrer ordenament presentava un pic a ’estiu i la
seva freqliencia disminuia a la tardor i la primavera, mentre que 1’ordenament Ogt
presentava un comportament oposat. En el segon estudi es van detectar tant canvis
estacionals com a llarg termini. Els canvis estacionals eren els mateixos que els
observats per Fontdevila et al. (1983), trobant-se una associacio entre aquests canvis
1 diversos factors climatics (temperatura, pluja, humitat 1 insolacio). Pel que fa als
canvis a llarg termini (15 anys), es va observar un augment de la freqiiéncia de

I’ordenament O34 1 una disminuci6 dels ordenaments Ost 1 O34445.

Orengo i Prevosti (1996) en estudiar el polimorfisme de la poblacié de
Barcelona no només tornen a observar la tendéncia detectada per Rodriguez-Trelles
et al. (1996) respecte a algunes inversions del cromosoma O, sind que poden
generalitzar aquesta observacio als ordenaments d’altres cromosomes i suggereixen

que el factor determinant d’aquest canvi podria ser la temperatura.

El polimorfisme cromosomic de D. subobscura sembla doncs més adient per

estudiar els canvis a llarg termini que el de D. pseudoobscura ja que no presenta
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tantes fluctuacions a curt termini produides per la temperatura, les quals poden

emmascarar els canvis a llarg termini.

Els resultats d’aquest treball demostren que en les darreres décades hi ha hagut
un canvi sistematic del polimorfisme cromosomic de D. subobscura. La freqliéncia
dels ordenaments tipics de latituds calides ha augmentat i la dels ordenaments tipics
de latituds fredes ha disminuit, com es pot observar a la figura 29. Per altra part, s’ha
demostrat també que la distancia geneética entre les mostres noves ha disminuit, és a
dir que les poblacions corresponents s’han fet més similars. En la figura 31 s’observa
clarament com algunes poblacions considerades atlantiques i centreeuropees
s’agrupen ara amb les poblacions mediterranies, com caldria esperar degut a un
augment de la freqliencia d’aquells ordenaments tipics de latituds calides i una

disminuci6 d’aquells tipics de latituds fredes en les primeres.

A diferéncia d’altres treballs anteriors on només s havia analitzat una poblaci6, o
un sol cromosoma, en el present estudi s’han pogut generalitzar els resultats ja que
s’han analitzat 13 poblacions de ’area de distribucio de 1’especie i tots els
cromosomes. Aix0 permet que es puguin extreure conclusions més generals de la
dinamica dels canvis experimentats pel polimorfisme cromosomic de D. subobscura
a la regid paleartica. A més a més, les poblacions estudiades estan sotmeses a
condicions mediambientals i ecologiques diferents: algunes es troben en plena

muntanya i d’altres al costat de nuclis urbans amb un clar efecte hivernacle.

Els resultats de la prova dels signes demostren que en les 13 poblacions
estudiades hi ha hagut un canvi significatiu tant dins del grup d’ordenaments tipics
de latituds fredes com dins dels tipics de latituds calides. Pels ordenaments que
presenten una correlacid negativa amb la latitud, s’obtenen 81 diferéncies amb signe
positiu i 26 amb signe negatiu, essent els valors de la prova dels signes i Wilcoxon
significatius. Aixo vol dir que els ordenaments tipics de latituds calides tenen una
clara tendencia a augmentar en les poblacions estudiades. En canvi, pels ordenaments
que presenten una correlacié positiva amb la latitud, s’obtenen 68 diferéncies amb
signe negatiu i 24 amb signe positiu, essent els valors de la prova dels signes i
Wilcoxon també significatius, per tant els ordenaments tipics de latituds fredes tenen

una clara tendeéncia a disminuir en les poblacions analitzades.
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Podem concloure que el polimorfisme cromosomic per inversions de D.
subobscura ha canviat sistematicament durant els darrers 14 a 47 anys. Aquests
canvis poden ser deguts a canvis en la temperatura o a altres factors climatics
correlacionats amb la latitud. La suposicio que I’escalfament global del planeta pot
ser la principal causa dels canvis observats sembla molt plausible. Si aixi fos, aquest
polimorfisme es podria considerar com un bon indicador del canvi climatic. No sols
caldria disposar d’un conjunt més complet de dades meteorologiques, sin6d també
analitzar més poblacions 1 ampliar la série temporal per poder acceptar o refutar de
manera definitiva aquesta hipotesi i per entendre millor el significat adaptatiu
d’aquest polimorfisme 1 la seva dinamica de canvi en relacié amb 1’escalfament

global del planeta.
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Conclusions

S’ha estudiat la composicid i diversitat d’espécies de Drosophila en 12
localitats, aquestes dades serviran de base per un estudi comparatiu
posterior, per tal de relacionar els possibles canvis de biodiversitat

observats amb I’escalfament global del planeta.

Respecte el polimorfisme cromosomic, a les mostres actuals s’han
detectat clines latitudinals equivalents a les detectades a les mostres
antigues. Encara que la freqiiéncia d’alguns ordenaments no presenta
clines significatives, els signes dels coeficients de regressid i correlacid

versus latitud son en general sempre els mateixos.

La distancia genética entre les mostres noves ha disminuit, en general les
poblacions s’han fet més similars entre elles, 1 algunes mostres actuals
centreeuropees i atlantiques ara son més semblants a les mediterranies

del que ho eren les mostres antigues.

Hi ha hagut en general una disminuci6 de les freqiiéncies dels
ordenaments tipics de latituds fredes i un augment dels ordenaments
tipics de latituds calides, en les tres arees estudiades (mediterrania,

atlantica i centreeuropea).

L’explicacié més plausible d’aquest fet seria que aquests canvis s’han
donat com una resposta adaptativa d’aquestes poblacions a un
escalfament global del planeta. Caldra més mostratges i experiments de
laboratori per intentar esbrinar si és la temperatura el factor ambiental

directament implicat en el procés.
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