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Le specie (1 Organlsmı vivent! presenti 0gg]1 G1 erra quelle SCOMNM1LDALSC
(0)I10 L’esito (1 trasformazioni morfologiche funzionali aVVEeNUuTe nel ungo per10do

vita G1 erra DIU (1 miliardı (1 ann|l), trasformazioni che
110  - Intaccano ULLavIıia 11 legame ultimo (1 parentela che lega ira loro vivent]
presenti passatı In questie parole G{a 11 CONCETITO (1 eEvoluzione Diologica, 11 DPEICOL-

TOr1ICO del vivent!i dentro 11 quale 0 Organısmı Og presenti! GL erra AiscCcen-
dA0ONO da antenaftı VvISSuUtI nel empI1 passatı fino a ula poche forme InIzlall: ula

discendenza (OIl modificazioni (COLNE formulato HCL la prima volta In modo istema.-
t1CcO da Charles Darwın L’origine SHeECLE del 1859 Lesistenza (1 questa G{IO-
r1a. documentata da InnumerevolIl fatti ira CUI1 a esSeMPIO la constatazione che
OIMNeEe DIVUM VIVO, che 0 Organısmı vivent] presenti passatı (0)I10 costituit1
da ellule le ellule, qualunqgque Or ganısmo C55€ appartenganOo, hanno ele-
mentTtı] strutturali funzionali COMUNI (1l COdice genetico a esempI10), che le EVIden-

fossili, (COLNE anche le EVIdenze sperimentali del modernI]I genetistl, documentano
camblamenti che le specie del vivent] hanno Subito nel generazlonl.

Questi fatti, NsSs1I1eMEe maoltI1i altrı, DLOVAaLLOQ, oltre OgnI ragionevole dubbio, che la vita
GL erra la StOr1a (1 ula Aliscendenza COIl modificazioni ed aggilungonO anche
altro elemento eruclale: ULla StOr1a dAurante la quale G] verilicato aUumMenTtO DLO-
JTESSIVO cCommplessitäa del viventl, prime forme pIU antiche SIm11 aglı
attuali microrganlsmı (1 procarloti), alle prime ellule nucleate (gli eucarliotl), 4a1
DrImMI Organlsmı pluricellulari, aglı Organlsmı SuperlorI vegetali ed animali, fino
all uomao. Questa Qlrezilone dell’ evoluzione CeIiId 1a GSTaia cottolineata da Jean
aptıste De oneTt, Cavalilere (1 Lamarck, ne 5{1 prolusione, alquanto TONICA
polemica, 1 (1 oologla egl]Ii Invertebratl del 1502 alla orbona «Esamınan-
al8 COIl L’attenzione l organizzazlione le acolta (1 0 anımalı notl, G] vIene
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1. Le specie di organismi viventi presenti oggi sulla terra e quelle scomparse
sono l’esito di trasformazioni morfologiche e funzionali avvenute nel lungo periodo
dalla comparsa della vita sulla terra (più di 4 miliardi di anni), trasformazioni che
non intaccano tuttavia il legame ultimo di parentela che lega tra loro tutti i viventi
presenti e passati. In queste parole sta il concetto di evoluzione biologica, il percor-
so storico dei viventi dentro il quale gli organismi oggi presenti sulla terra discen-
dono da antenati vissuti nei tempi passati fino ad una o poche forme iniziali: una
discendenza con modificazioni come formulato per la prima volta in modo sistema-
tico da Charles Darwin ne L’origine delle specie del 1859. L’esistenza di questa sto-
ria è documentata da innumerevoli fatti tra cui ad esempio la constatazione che
omne vivum ex vivo, che tutti gli organismi viventi presenti e passati sono costituiti
da cellule e tutte le cellule, a qualunque organismo esse appartengano, hanno ele-
menti strutturali e funzionali comuni (il codice genetico ad esempio), che le eviden-
ze fossili, come anche le evidenze sperimentali dei moderni genetisti, documentano
i cambiamenti che le specie dei viventi hanno subito nel corso delle generazioni.
Questi fatti, insieme a molti altri, provano, oltre ogni ragionevole dubbio, che la vita
sulla terra è la storia di una discendenza con modificazioni ed aggiungono anche un
altro elemento cruciale: una storia durante la quale si è verificato un aumento pro-
gressivo della complessità dei viventi, dalle prime forme più antiche simili agli
attuali microrganismi (i procarioti), alle prime cellule nucleate (gli eucarioti), ai
primi organismi pluricellulari, agli organismi superiori vegetali ed animali, fino
all’uomo. Questa direzione dell’evoluzione era già stata sottolineata da Jean
Baptiste De Monet, cavaliere di Lamarck, nella sua prolusione, alquanto ironica e
polemica, al corso di Zoologia degli invertebrati del 1802 alla Sorbona: «Esaminan-
do con tutta l’attenzione l’organizzazione e le facoltà di tutti gli animali noti, si viene
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necessarlamente colpiti da fatto CUTN1051551M0 che, malgrado la 5{1 evidenza, 110  —>

DHalLC 12 minimamente aLlIralio L’attenzione del naturalist!]. Jl obbligatı r1CONO-
che la totalıta egl]Ii anımalı esIstentI COSTITUISCE ula GSEeTI1Ee (1 grandi STruppI

SISTeMATICI che OrMano ula veIa Catena: dimodoche, a ESTITemMO
CcCatena G] TOVANO 0 anımallı DIU perfetti SO 0 aspettl, all estremo OPPOSTO G]
OSSCEIVallQO 0 anımalı DIU semplicı ed imperfetti reper1bili In Nnaiura>»

La TICerca da empO quindi 110  —> DIU S] fatto C @E  F Levoluzione egl]Ii
Organısmı viventl, QUAaNTO pIuUttOStO C111 f1OTr1CO del viventl, G meccanısmı
che UDNCLAallQ ne trasformazioni, GL forze che dir1gonO Levoluzione (Ha ula dire-
zio0nNne Levoluzione? modellata. da forze nterne EstTerne a VVenufta DL gradi
DL alti?) vvliamente le EViIdenze sperimentali NUOVI Sviluppi concettuali
impattano le teorle esIstentI Sull evoluzione Diologica, generando dispute CONITO-
versie, normall ne CIeNza (COLLNE In Ognl altro L1 AlllO del SaQNCIC, che nel ( aA50

dell’ evoluzione Diologica 0010 particolarmente cCoinvolgenti In QUAaNTO O0OCCANO
aspetti legatı alla natiura 4a1 SUO1 rapportiI (OIl L ambiente che 10 CIrconda.
Da QUESTO PDUunNTO (1 VISTAa l originale teorl1a darwıinlana dell evoluzione mediante cele-
zio0nNne naturale ha Subito profondi camblamenti dQovulti alla Introduzione ne teorl1a
del datı CONCETTI genetica classıica C, DIU recentemente, genetica
lologla molecolare. quadro (1 riterimento attuale (1 Sran unga prevalente la
cosilddetta “SIntes] moderna , originalmente propnosta Ira oli annnı del C00 -

10 C011 50 da STUPPDO (1 genetistl, S1ISTeMATICI paleontolog! Huxley, Dobzhansky,
MAAYT, SImMpSON, Sewall-Wright) SUCCESSIVAamMeNnte agglornata (OIl 11 "”NeOdarWIn]l-
; {[11 molecolare”. Capisaldı teor1a 101010}

la CONCEZI10NE “popolazionale” egl]Ii Or ganlısmi vivent] C10@ che 0 INdIvIdul (1
ula PpopPolazione ()I10 (lversI L’uno dall’altro, In cContrapposizione (OIl la CONCEZI10NE
allora prevalente che Considerava le DOopolazion! costitulte da INdIvIdul SOstanzlal-
menTe ldenticI (concezione t1nologico/essenzlalista);

la forma/funzione (1 OgnI Or ganısmo (1l fenotipo) 11 risultato del 5{10 genotipo
(l’insieme del S1101 gen!] 11 SCNOMLA contenutI!i nel DNAÄA dell’ individuo) dell inte-
rTAaz]ıone Ira 11 genotipo L ambiente. Le differenze fenotipiche ira 0 INdIvIdul (0)I10

quindi dovute differenze nel gen!] differenze negli ambienti In C111 0 INdIvIdul
VIVONO ULlavIıia le modificazioni indotte dall’ ambiente 110  —> (0)I10 Irasmesse alla DL O-
genie, C10@ Caratterı aCQuUISIT 110  - (0)I10 ereditabili:

L’informazione genetica CcContfenuta nel DNA (1 Ognl Or ganlsmo: Ognl SENEC
costitunlto da irammento (1 DNA produce ffetto fenotipico COALHNCANdAO ula

proteina che partecipa alla formazione SITUTLIUTEe funzioni celluları PasSsSas-
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necessariamente colpiti da un fatto curiosissimo che, malgrado la sua evidenza, non
pare abbia minimamente attirato l’attenzione dei naturalisti. Si è obbligati a ricono-
scere che la totalità degli animali esistenti costituisce una serie di grandi gruppi
sistematici che formano una vera catena: […] dimodoché, se ad un estremo della
catena si trovano gli animali più perfetti sotto tutti gli aspetti, all’estremo opposto si
osservano gli animali più semplici ed imperfetti reperibili in natura».

2. La ricerca da tempo quindi non è più sul fatto se c’è o no l’evoluzione degli
organismi viventi, quanto piuttosto sul percorso storico dei viventi, sui meccanismi
che operano nelle trasformazioni, sulle forze che dirigono l’evoluzione (Ha una dire-
zione l’evoluzione? È modellata da forze interne o esterne? È avvenuta per gradi o
per salti?). Ovviamente le nuove evidenze sperimentali e nuovi sviluppi concettuali
impattano le teorie esistenti sull’evoluzione biologica, generando dispute e contro-
versie, normali nella scienza come in ogni altro ramo del sapere, ma che nel caso
dell’evoluzione biologica sono particolarmente coinvolgenti in quanto toccano
aspetti legati alla natura umana e ai suoi rapporti con l’ambiente che lo circonda.
Da questo punto di vista l’originale teoria darwiniana dell’evoluzione mediante sele-
zione naturale ha subito profondi cambiamenti dovuti alla introduzione nella teoria
dei dati e concetti della genetica classica e, più recentemente, della genetica e della
biologia molecolare. Il quadro di riferimento attuale di gran lunga prevalente è la
cosiddetta “sintesi moderna”, originalmente proposta tra gli anni ’30 e ’40 del seco-
lo scorso da un gruppo di genetisti, sistematici e paleontologi (Huxley, Dobzhansky,
Mayr, Simpson, Sewall-Wright) e successivamente aggiornata con il “neodarwini-
smo molecolare”. Capisaldi della teoria sono:

– la concezione “popolazionale” degli organismi viventi cioè che gli individui di
una popolazione sono diversi l’uno dall’altro, in contrapposizione con la concezione
allora prevalente che considerava le popolazioni costituite da individui sostanzial-
mente identici (concezione tipologico/essenzialista); 

– la forma/funzione di ogni organismo (il fenotipo) è il risultato del suo genotipo
(l’insieme dei suoi geni – il genoma – contenuti nel DNA dell’individuo) e dell’inte-
razione tra il genotipo e l’ambiente. Le differenze fenotipiche tra gli individui sono
quindi dovute a differenze nei geni e a differenze negli ambienti in cui gli individui
vivono. Tuttavia le modificazioni indotte dall’ambiente non sono trasmesse alla pro-
genie, cioè i caratteri acquisiti non sono ereditabili;

– l’informazione genetica è contenuta nel DNA di ogni organismo: ogni gene è
costituito da un frammento di DNA e produce un effetto fenotipico codificando una
proteina che partecipa alla formazione delle strutture o funzioni cellulari. Il passag-
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10 dell’informazione alla progenie, l ereditarietä, 2SSICUTaTtAa replicazione
del DNA, (1 coplatura fedele che uplica 11 DN  x> Le Varlazıonı dell’infor-
Maz]ıone, le mutazlon]l, (0)I10 camblamenti ne del DNAÄA che Or1ginano da
ETTOTrI (1 cCoplatura, da dannı chimic1 fisici Y DNAÄA segultl da r1paro difettoso, Cal
movimento (1 elementi! (1 DNAÄA mo bili da SITO all’altro, dallinserzione (1 DNAÄA
viralli, e  - Jl DOSSQOLLO quindi forme pDO (iverse (1 C1AaSCUN SENEC ell
che VENSONGO Irasmesse alla progenie, producendo fenotipi varlaltı;

la mutazlione EvVenTtOo casuale, nel che 110  —> C @E  F 16551111 rapporto Ira 11
varlanlie che G] produce la funzionalitäa del prodotto che G] SeCNETAa. Iluminante
QUESTO DPrOopOSsItO la famosa metafora dell’architetto (1 Darwın (1876) «56 arCchl-

COSTTruISsSe COMOdO bell’edifizio implegare pietre tagliate, ( =

liendo fra quelle rotolate Y onNn! (1 DreCIPIZIO le euneitformi DL le arcale, le
DIU lunghe DL le colonne le platte pel O, NO1 ammıreremmO la 5{1 bilita 10
riguarderemmo (COLNE la potfenza principale. Ora, frammenti (1 rOCcCIa, uantunNquUeE
indispensabilı all’architetto, (0)I10 relativamente alla COSTITUZIONE da Iu1 fatta, ne
STeSSO rapporto COILLNE le Var1l1azıonı Muttuanti (1 Ognl C5561€ Organizzato alle confor-
mMazıon1 mmirabili che hanno ulterilormente aCcquistato SUO1 discendenti modifica-
11>» Altrı elementi (1 Casualita che quil 110  —> approfondisco, (0)I10 DOI la r1combinazlo-

SESSUale la deriva genetica;
la DOosSsIbilita (1 continuare a EG6IS5TeTre nel generazlon! (1 ogn

varlanlie fenotipica 11 risultato cSelezlone naturale (PrOCEeSSO fisico che porta
alla SOPravvivenza ed Y riproduttivo differenziale (1 quegli INdIvIdul (OIl

varlan(tı fenotipiche vantagglose In particolare ambiente) quindi la persistenza
(1 C1aSCUN Carattere risponde necessita SIireitamentTfe adattative. quindi la cele-
Z10NEe naturale che G] INCATICAa. (1 1ssare le forme/funzioni del viventl, trasformando
gradualmente 0 Organlsmı Producendo G1a modificazioni specie nel empO
(con 11 DasSsSdalc generazion1) che specie quando ula PpopPolazione G1 S{TAaC-

DL motIivı geneticl, ambientali, specie C111 appartıene da Origine a
ula spec1e).

In uıltima anallisı quindi la “”sSIntes] moderna , (OIl SUO1 SUCCESSIVI agglornamen-
{1, ferma che Levoluzione DIOlogica risulta celezlone naturale che COoONduce
alla lenta, cumulativa, sraduale SOPravvivenza 110  —> Casuale (1 mutazlon]ı eniche
Casuall. S11 questi CONCETINTI Monod (1970) alfermerä: «L/’antica alleanza infranta,
L uOomoO finalmente (1 C556 1€ SO10 nell immensIitä indifferente dell universo da C111

CINEISO DL (Cas0ü 5{10 dovere, (COLNE 11 5 10 destino, 110  —> crı1ıtto In 16551111 u0o0g0
Alla. base dell’'emergenza forme rıImane 11 (Ca50 Soltanto 11 ( aA50 all’orig1-

(1 Ognl novita, (1 OgnI CTEeAZI0NE ne biosfera. CaAasÜU DULO, 11 SO10 CaAaS5UÜ, 1lberta
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gio dell’informazione alla progenie, l’ereditarietà, è assicurata dalla replicazione
del DNA, un processo di copiatura fedele che duplica il DNA. Le variazioni dell’infor-
mazione, le mutazioni, sono cambiamenti nella sequenza del DNA che originano da
errori di copiatura, da danni chimici o fisici al DNA seguiti da riparo difettoso, dal
movimento di elementi di DNA mobili da un sito all’altro, dall’inserzione di DNA
virali, ecc. Si possono generare quindi forme un po’ diverse di ciascun gene (alleli)
che vengono trasmesse alla progenie, producendo fenotipi variati;

– la mutazione è un evento casuale, nel senso che non c’è nessun rapporto tra il
variante che si produce e la funzionalità del prodotto che si genera. Illuminante a
questo proposito la famosa metafora dell’architetto di Darwin (1876): «se un archi-
tetto costruisse un comodo e bell’edifizio senza impiegare pietre tagliate, ma sce-
gliendo fra quelle rotolate al fondo di un precipizio le cuneiformi per le arcate, le
più lunghe per le colonne e le piatte pel tetto, noi ammireremmo la sua abilità e lo
riguarderemmo come la potenza principale. Ora, i frammenti di roccia, quantunque
indispensabili all’architetto, sono relativamente alla costruzione da lui fatta, nello
stesso rapporto come le variazioni fluttuanti di ogni essere organizzato alle confor-
mazioni ammirabili che hanno ulteriormente acquistato i suoi discendenti modifica-
ti». Altri elementi di casualità che qui non approfondisco, sono poi la ricombinazio-
ne sessuale e la deriva genetica;

– la possibilità di continuare ad esistere nel corso delle generazioni di ogni
variante fenotipica è il risultato della selezione naturale (processo fisico che porta
alla sopravvivenza ed al successo riproduttivo differenziale di quegli individui con
varianti fenotipiche vantaggiose in un particolare ambiente) e quindi la persistenza
di ciascun carattere risponde a necessità strettamente adattative. È quindi la sele-
zione naturale che si incarica di fissare le forme/funzioni dei viventi, trasformando
gradualmente gli organismi e producendo sia modificazioni delle specie nel tempo
(con il passare delle generazioni) che nuove specie (quando una popolazione si stac-
ca o per motivi genetici, o ambientali, dalla specie cui appartiene e dà origine ad
una nuova specie). 

In ultima analisi quindi la “sintesi moderna”, con i suoi successivi aggiornamen-
ti, afferma che l’evoluzione biologica risulta dalla selezione naturale che conduce
alla lenta, cumulativa, graduale sopravvivenza non casuale di mutazioni geniche
casuali. Su questi concetti Monod (1970) affermerà: «L’antica alleanza è infranta,
l’uomo finalmente sa di essere solo nell’immensità indifferente dell’universo da cui
è emerso per caso. Il suo dovere, come il suo destino, non è scritto in nessun luogo.
[…] Alla base dell’emergenza delle forme rimane il caso. Soltanto il caso è all’origi-
ne di ogni novità, di ogni creazione nella biosfera. Il caso puro, il solo caso, libertà
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aSsoluta CIECA, alla radice GSTesSsIA del Prodig10S0 edificio dell’ evoluzione L’UO-
mo? NOSITO LLULLNEIO UusScCItO alla roulette». (10€ la grande macchina dell ’ evoluzilo0-

110  —> ha ntento ne

puntı CONTITOVEeTrsSI del neodarwinismo (0)I10 Varı (Si veda Y DPrOopOSItO West-
Eberharadt, AaC quil brevemente SO10 a a ICUNI (1 e 5S1 HCL Solffer-
mMarcı INVEeCeEe DIU diffusamente C111 problema dell’origine Varl1azıone dell’infor-
Mazıone trasmissıbile.

TODlema dell’adattamento ınimodale: le teorle darwinlane introducono, Y
DOSTO CONCEZI10NE t1ipologica del vivent] (essenzlallsmo), ula CONCEZI0NE DODO-
lazlionale: OgnI vivente (1verso dall’altro nel complesso, ula PpopPolazione (1
INdIvIdul (1 ula GS{TEesSSIA specie G1 distribuisce In modo normale attorno a Valore
medio. CONCETTIO richiede HCL C5561€ studiato approccIo Statistico basato GL
Varl1azıone quantitativa CONTIINUA del Valore del Varı Caratterı (1 CO  Z L’e-
voluzione VISTAa (COLLNE U1L10 SpOostamenTO del Valore medio del Iraliio quantitativo
ne popolazione (selezione direzilonale, dirompente, stabilizzante). S11 quUESTa base
G] on l’enfasi teorle darwıinlane GL lologla (1 ponolazione, G1 genetica
quantitativa anche G1 descrizione del trends paleontologici GL modificazio-
nı sraduali l’idea (1 Valore medio che G1 SPOosta gradualmente). VarlazlonI1 (Y{UAL1-
1LAalıve ENITO le Dpopolazioni egl]Ii Organlısmı vivent] CertfamentTe E615T0N0 (0)I10

importanti: ULLaVvIa E615T0N0 anche Var1ı1azıonı qualitative 5SVCSSO CAauUusale Cal DPIOCCS-
G] che G1 verilicano dAurante la CTEeSCITAa. dell’organismo. s 1 COoNnsiderI DL eSEeMPIO la
capacıta egl]Ii Organiısmı (1 modificare facoltativamente 11 fenotipo sSeconda del-
L ambiente ESTerNO producendo polimorfismi fenotipici (morfologici, Lsiologici, (O111-

portamentali) 110  —> genetici ve oltre HCL meccanısmı epigenetici), UDDULC 11 fatto
che iIrequente negli Organiısmı la (1 stadI (1 SVIlUNDO morfologicamente
molto (lversI (OIl (iverse Strateglie adattative cComportamentali (larve ed nNnsettl
adult! DL esemp10). Queste Varıazıonl, DrOoprIO perche rappresentano discontinuita
rilevantı, DOSSQOLLO C5561€ alla base del Drocessi evolutiv1l.

TODlema SVIlUNDO (COLNE fonte (1 var1ı1azıone ula CO  Z
CONCEZI10NE DoPolazionale egl]Ii Organlısmı da parte “"sSintes]i” che la teor1a
ESSENzZlalmente ULla teorl1a egl]Ii adult! (Individuil adult! che var1ano In modo CONTI-
LU aTItOrnNO a Vvalor medio) 110  —> prende In CONsiderazlione 10 SVI1UNDO (e SUO1
meccanismi) COILLNE determinante INnNOValtıvo nell evoluzione. LO SVIlUNDO VISTO INVe-

(COLNE elemento CONSeEervatıvo nell evoluzione, attore che limita pIuttosto che
favorire 11 cambilamento (COLLNE cottolineano CONCETINTI (1 developmental Oomeostasis,
canalization, developmental CONSTIFGINES amplamente uUuSalı ne “"sSintes]i” HCL IndI-
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assoluta ma cieca, alla radice stessa del prodigioso edificio dell’evoluzione. E l’uo-
mo? Il nostro numero è uscito alla roulette». Cioè la grande macchina dell’evoluzio-
ne non ha intento né scopo.

3. I punti controversi del neodarwinismo sono vari (si veda al proposito West-
Eberhardt, 2003) e accenneremo qui brevemente solo ad alcuni di essi per soffer-
marci invece più diffusamente sul problema dell’origine della variazione dell’infor-
mazione trasmissibile.

3.1. Problema dell’adattamento unimodale: le teorie darwiniane introducono, al
posto della concezione tipologica dei viventi (essenzialismo), una concezione popo-
lazionale: ogni vivente è diverso dall’altro ma, nel complesso, una popolazione di
individui di una stessa specie si distribuisce in modo normale attorno ad un valore
medio. Il concetto richiede per essere studiato un approccio statistico basato sulla
variazione quantitativa continua del valore dei vari caratteri e di conseguenza l’e-
voluzione è vista come uno spostamento del valore medio del tratto quantitativo
nella popolazione (selezione direzionale, dirompente, stabilizzante). Su questa base
si fonda l’enfasi delle teorie darwiniane sulla biologia di popolazione, sulla genetica
quantitativa e anche sulla descrizione dei trends paleontologici o sulle modificazio-
ni graduali (l’idea di un valore medio che si sposta gradualmente). Variazioni quan-
titative entro le popolazioni degli organismi viventi certamente esistono e sono
importanti: tuttavia esistono anche variazioni qualitative spesso causate dai proces-
si che si verificano durante la crescita dell’organismo. Si consideri per esempio la
capacità degli organismi di modificare facoltativamente il fenotipo a seconda del-
l’ambiente esterno producendo polimorfismi fenotipici (morfologici, fisiologici, com-
portamentali) non genetici (vedi oltre per i meccanismi epigenetici), oppure il fatto
che è frequente negli organismi la presenza di stadi di sviluppo morfologicamente
molto diversi con diverse strategie adattative e comportamentali (larve ed insetti
adulti per esempio). Queste variazioni, proprio perché rappresentano discontinuità
rilevanti, possono essere alla base dei processi evolutivi.

3.2. Problema dello sviluppo come fonte di variazione: una conseguenza della
concezione popolazionale degli organismi da parte della “sintesi” è che la teoria è
essenzialmente una teoria degli adulti (individui adulti che variano in modo conti-
nuo attorno ad un valor medio) e non prende in considerazione lo sviluppo (e i suoi
meccanismi) come determinante innovativo nell’evoluzione. Lo sviluppo è visto inve-
ce come elemento conservativo nell’evoluzione, un fattore che limita piuttosto che
favorire il cambiamento come sottolineano i concetti di developmental homeostasis,
canalization, developmental constraints ampiamente usati nella “sintesi” per indi-
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Cal la stabilita, evolutivamente prodotta, forma/funzione fenotipica (1
Organlısmo fronte (1 agenti! genetici ed ambientali che tenderebbero produrre
vVvar1azıonı La Spilegazlone fferta teorl1a (1 questa resistenza camblamenti
radicall dAurante 10 SVIlUPDO G{a ne CONCEZI10NE che 11 fenotipo (1 Organlısmo
ipende A47Z10Ne (1 NnNumer0OS1ISSIMI gen!] coadattatı Ira loro (concetto (1 COEeSI0O-
ne) Lidea (1 COESIONE porta alla CONVINZIONE che modificazioni ne SVIlUNDO (onto-
enesi) DOSSQOLLO aVVenIıre SOL0 DL aggiunta terminale, In QUaNTO alterazlonI]i PreCcCOoCI
porterebhbero disturbIi STaVvi COEeSIONE Sarebbero quindi letali Lidea (1 INNO-
Vazıone DL ggliunta termmale DL esemMpPIO alla base egge ontogenetica
fondamentale (l’ontogenesi ricapitola la LLogenesi), egge peraltro COIl NumeTOSISS1-

ECCEezI10N1 In altrı ermminı la lologla SVIlUPDO cottolinea che, INVeCe (1 (06-

SIONE aggiunta terminale, G1 ha Organlzzazlione modulare MOSAaIlICO del fenotipo
COIl DOoSSIbiLta (1 AiISSOoClazilone r1o0rganizzazlone del trattı Quindi 110  —> G] Qeve DL-
Ta che 11 meccanısmOoO dell’aggiunta termmale a Indirizzare l evoluzione,
l ontogenesIi Ssens1ibile alle cCondizionI!i ECsSftIerne COIl Drocessi che G1 1I0T7T-
(CallO“ permettendo adattamenti polimodali LO SVIlUNDO quindi CreallVO, Pproduce
fenotipi COESIVI (ovvlamente) anche varlabill.

Toblema Levoluzione procede DL gradi HCL Saltı (gradualismo Gal]-
tazion1smo). CONCETITO (1 eEvoluzione graduale egl]Ii Organlsmı vivent! nel

generazlonIi Tamıte L accumulo (1 piccole VvVar1azıonı morfologiche/Tfunzionali
centrale G1A. In Darwın che ne “sSIntes] moderna ” perche STOSSEC Varlazıonı DHOüS-
(0)I10 produrre Istantaneamente forme specIle, allora 11 ru0ol0 Selezlo0ne
Aliventa DPOCO importante rispetto alla INNOVAZIONE dovuta. 4a1 meccanısmı (1 SVIlUNPDO
nel determinare le forme egl]Ii Organlsmı 11 dell evoluzione (Si ricordl che la
teorl1a darwıinlana. regards selection the Marn quiding force of phenotypic evolu-
{10N) arie (1 questia cControverslia deriva Cal (lversi approccı metodologici utilizza-
{1 aglı StudI0OsSsI del problema. la genetica quantitativa alla base “"sSintes]1i” STIU-
Ala la varlabilita CONUNUA, mentire assonoml, morfologi G] (1 Caratterı
qualitativamente diversIl, quindi Aiscreftl. PDUunNTO che le Aue commponentiI COEeSISTO-

Caratterı hanno G1a proprieta moduları che varlabilita Aiscreta ve
PDUunNTO 3.2), G1a aggiustamento alla modularita che SEeNECTAa varlabilita CONTINUA
(groSs and fine uning) Le Aue proprieta DOSSQOLLIO C5561€ alla base G1A. “esplo-
S10N1 (1 disparita morfologica aVVenuflfe nel dell evoluzione (ad esemMpPIO L’e-
Splosione del Cambriano), G1A. (1 piccole modificazioni sraduali ENITO le specie nel

generazlonl.
Toblema del 1vello C111 quale agisce la celezlone naturale. parole (1

Darwın la celezlone naturale agisce Y 1vello del SiNgoli Organısmı vivent] In ({ UALL-
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care la stabilità, evolutivamente prodotta, della forma/funzione fenotipica di un
organismo a fronte di agenti genetici ed ambientali che tenderebbero a produrre
variazioni. La spiegazione offerta dalla teoria di questa resistenza a cambiamenti
radicali durante lo sviluppo sta nella concezione che il fenotipo di un organismo
dipende dalla azione di numerosissimi geni coadattati tra loro (concetto di coesio-
ne). L’idea di coesione porta alla convinzione che modificazioni nello sviluppo (onto-
genesi) possono avvenire solo per aggiunta terminale, in quanto alterazioni precoci
porterebbero a disturbi gravi della coesione e sarebbero quindi letali. L’idea di inno-
vazione per aggiunta terminale è per esempio alla base della legge ontogenetica
fondamentale (l’ontogenesi ricapitola la filogenesi), legge peraltro con numerosissi-
me eccezioni. In altri termini la biologia dello sviluppo sottolinea che, invece di coe-
sione e aggiunta terminale, si ha organizzazione modulare a mosaico del fenotipo
con possibilità di dissociazione e riorganizzazione dei tratti. Quindi non si deve pen-
sare che è il meccanismo dell’aggiunta terminale ad indirizzare l’evoluzione, ma
l’ontogenesi è un processo sensibile alle condizioni esterne con processi che si bifor-
cano permettendo adattamenti polimodali. Lo sviluppo è quindi creativo, produce
fenotipi coesivi (ovviamente) ma anche variabili. 

3.3. Problema se l’evoluzione procede per gradi o per salti (gradualismo vs sal-
tazionismo). Il concetto di evoluzione graduale degli organismi viventi nel corso
delle generazioni tramite l’accumulo di piccole variazioni morfologiche/funzionali è
centrale sia in Darwin che nella “sintesi moderna” perché se grosse variazioni pos-
sono produrre istantaneamente nuove forme e specie, allora il ruolo della selezione
diventa poco importante rispetto alla innovazione dovuta ai meccanismi di sviluppo
nel determinare le forme degli organismi e il corso dell’evoluzione (si ricordi che la
teoria darwiniana regards selection as the main guiding force of phenotypic evolu-
tion). Parte di questa controversia deriva dai diversi approcci metodologici utilizza-
ti dagli studiosi del problema: la genetica quantitativa alla base della “sintesi” stu-
dia la variabilità continua, mentre i tassonomi, i morfologi si occupano di caratteri
qualitativamente diversi, quindi discreti. Il punto è che le due componenti coesisto-
no: i caratteri hanno sia proprietà modulari che generano variabilità discreta (vedi
punto 3.2), sia aggiustamento alla nuova modularità che genera variabilità continua
(gross and fine tuning). Le due proprietà possono essere alla base sia delle “esplo-
sioni” di disparità morfologica avvenute nel corso dell’evoluzione (ad esempio l’e-
splosione del Cambriano), sia di piccole modificazioni graduali entro le specie nel
corso delle generazioni. 

3.4. Problema del livello sul quale agisce la selezione naturale. Nelle parole di
Darwin la selezione naturale agisce al livello dei singoli organismi viventi in quan-
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IO (0)I10 0 INdIvIdul portatorIı DL EvenTtOo Casuale (1 Caratterı utili relativamente alla
cCondizione ambientale In C111 VIVONO che hanno le magglo0ri probabilita (1 “SOPTaVVI-
vere” Ü, DIU precisamente, (1 produrre progenie trasmettendo quindi 4a1 igli le
caratteristiche vantagglose. Jl veda a esEeMPIO 11 SegueNTe brano Iraliio da On the
OFLOIN of species (1 Darwın (1859) ıf varlations useful IO ALLY Organlic eing CvVvel

assuredly Individuals thus characterized 111 AaVe the best chance of eing
preserved In the struggle for life: and Irom the SIrOoNg principle of inheritance, these
111 tend IO produce offspring SIMNarly characterized. This principle ofd-
tion, the SUTVIVal of the fittest, AaVe called natural celection». Questa mDposta-
zio0nNne ULLavIia 110  —> culfficiente spilegare Comportamenti! 1ffusi In natura (COLNE

Comportamenti! altrulsticl (la mMarmotf{ta che segnala la del predatore
CSDOLLG GS{iessia calva 11 TUppO), UDDULC ALl1COLA 11 COMPOrTamenTtO apı
formiche Operale QOVve le emmine lavorano DL 11 bene del C556 S{IECSSE
110  —> G] r1produconNO. problema ha SUSCItATtO CONTTOVersIie molto ACCE5SE€ ira Aue DOSI-
Z10N1 OPpPOSTeE (S1 veda 1 DropOSItO erelny, ula che SOSTIeEeNEe che la SE IE710-

agisce SImultaneamente maolti ivelli, ira singoli gen!] Ira 10r0, ira 0 INdIvI-
dul, Ira STUDPIL, Ira le SpeCcIle; altra che SOSTIeEeNE INVeCe che 6554 agisce sugli ele-
mentTtı] Capacı (1 replicarsıi, replicatorI. Replicatori DL eccellenza (0)I10 genl,
110  —> SO10: anche le ldee (mem!i, nel lIinguaggl0 (1 Dawkins che SOSTIeNE questa tesi)
(0)I10 entita che G1 replicano diffondendosi ne DopPolazione, In particolare ne
specIie CaAaNalC (1 elaborazione culturale (Dawkins,

ToOoblema del PFOSFamıı adattazionista. La CONCEZIONE celezlone
naturale (COLNE agente che “sceglie” Ira varlıanilı quelli DIU adattı SOPravvivere
proliferare ne CondizlonIi ambientalı prevalenti porta (OIl GE L’idea che adatta-
menTOo G1a 10 principale (1 le forme funzioni (1 Ognl Organlsmo. Da Y{UC-
STO PDUunNTO (1 vista, Ognl STITUTLuUra (1 Organısmo vivente Esiste In QUaNTO ottim1ı7z-
zala HCL ula particolare funzione che ha Intrinseco Valore adattativo, O-
nendo quindi PrFrOSTamım In C111 da ula parte la celezlone naturale ha ru0ol0
ESTTemaAamenT potfente dall’ altra 110  —> E615(T0N0 COSTT1IZI10N1I da parte del vivente
produrre forme STITUTLIUTre adattative. L’organismo vivente quindi immagiınato
(COLNE costitunlto da unita discrete (caratterIı morfologici/funzionali) C1aSCUNA.
quali perfettamente OTIMMIZZATA celezlone naturale svolgere ula funzione
adattativa indipendentemente altre quando L’ottimizzaAazione (1 ula singola
unita AaNDAalC all analisı sub-ottimale, allora L interazione Ira le Varıe unita che
rientra nel PFOSFamıı adattazlonista In QUAaNTO l organismo In LOTO che dQeve riSsul-
lare perfettamente adattato.
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to sono gli individui portatori per evento casuale di caratteri utili relativamente alla
condizione ambientale in cui vivono che hanno le maggiori probabilità di “sopravvi-
vere” o, più precisamente, di produrre progenie trasmettendo quindi ai figli le
caratteristiche vantaggiose. Si veda ad esempio il seguente brano tratto da On the
origin of species di Darwin (1859) : «… if variations useful to any organic being ever
occur, assuredly individuals thus characterized will have the best chance of being
preserved in the struggle for life; and from the strong principle of inheritance, these
will tend to produce offspring similarly characterized. This principle of preserva-
tion, or the survival of the fittest, I have called natural selection». Questa imposta-
zione tuttavia non è sufficiente a spiegare comportamenti diffusi in natura come i
comportamenti altruistici (la marmotta che segnala la comparsa del predatore
espone se stessa ma salva il gruppo), oppure ancora il comportamento delle api o
formiche operaie dove le femmine lavorano per il bene del gruppo ma esse stesse
non si riproducono. Il problema ha suscitato controversie molto accese tra due posi-
zioni opposte (si veda al proposito Sterelny, 2004): una che sostiene che la selezio-
ne agisce simultaneamente su molti livelli, tra i singoli geni tra loro, tra gli indivi-
dui, tra i gruppi, tra le specie; l’altra che sostiene invece che essa agisce sugli ele-
menti capaci di replicarsi, i replicatori. Replicatori per eccellenza sono i geni, ma
non solo: anche le idee (memi, nel linguaggio di R. Dawkins che sostiene questa tesi)
sono entità che si replicano diffondendosi nella popolazione, in particolare nella
specie umana capace di elaborazione culturale (Dawkins, 1979).

3.5. Problema del programma adattazionista. La concezione della selezione
naturale come agente che “sceglie” tra i varianti quelli più adatti a sopravvivere e
proliferare nelle condizioni ambientali prevalenti porta con sé l’idea che l’adatta-
mento sia lo scopo principale di tutte le forme e funzioni di ogni organismo. Da que-
sto punto di vista, ogni struttura di un organismo vivente esiste in quanto è ottimiz-
zata per una particolare funzione che ha un intrinseco valore adattativo, presuppo-
nendo quindi un programma in cui da una parte la selezione naturale ha un ruolo
estremamente potente e dall’altra non esistono costrizioni da parte del vivente a
produrre forme e strutture adattative. L’organismo vivente è quindi immaginato
come costituito da unità discrete (caratteri morfologici/funzionali) ciascuna delle
quali perfettamente ottimizzata dalla selezione naturale a svolgere una funzione
adattativa indipendentemente dalle altre: quando l’ottimizzazione di una singola
unità appare all’analisi sub-ottimale, allora è l’interazione tra le varie unità che
rientra nel programma adattazionista in quanto è l’organismo in toto che deve risul-
tare perfettamente adattato.
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Questa CONCEZIONE SIireitamentTfe adattazionista, 110  —> presente Originarlamente In
Darwın che, DUL r1cConOoscendo alla celezlone naturale ru010 rilevante, 110  —> la rıte-
EVdA L unIico attore In S10C0, füu dAuramente erıticata da OUu ewonimnm In cele-
bre art1colo del 1979 Cal titolo The spandrels of San arco an the Panglossian
naradıgm (Si veda anche Pigliucci Kaplan, (COLNE > A1cONO 0 autorI1, ( OIl-

templando mMOSAalCI presenti! nel pennacch! cupola centrale Cattedrale (1
San arco venezla, G1 arrTıvVasse alla conclusione che la ragione del
pennacch!l! quella (1 Ospitare MOSAaCI, INVeCe che ULla esigenza architettonica ( OIl-

SegueNTe all inserimento (1 ula cupola archl tondi Analogamente, 11 PFOSTFaMLE
adattazlionista, aSSUMEeNdO (COLNE UuNnıIcCA potesi generativa STITUTIUTFA (1 OrSa-
NnıSmMO l adattamento, 110  —> prende In CONsiderazlione altre che potrebhbero
C5561€ all’origine STITrULLUra, COILLNE a esemMpPIO legate 4a1 meccanısmı (1
SViluppDO. In altrı ermıinı G] SOSTIeENE che molte caratteristiche egl]Ii Organlsmı
110  - 101008 spiegate selezione, pIuUttOStO proprieta STEeSSE del materlalIl
COIl C111 “"CcOostrulto” l organismo vivente

l insieme informazioni ConNtfenuftfe nel SCHNOMEA nel DNAÄA) PFOSTamM-
ma? DrImMO a Introdurre CONCETITI (1 CoOdice PTFOSTaLILE nel istema genetico fu
Erwıin Schrödinger (1944) «Sono questi CTOMOSOMI Ove G] localizza 11 DNAÄA) che
CONTENgONO In ula specIie (1 COdice cifrato, "Intero disegnoO del futuro SVIlUNDO del-
LINdIvVIduo del 5 [ 10) funzionamento ne StadIio maturi1ta». oltre «Le STITULTL-
Iure eromosomiche (0)I10 Contemporaneamente egl]Ii strument]I HCL portfare Innanzı
10 SVIlUNDO che C556 simbolegg1ano. GGE 0010 codiel (1 lege]l potfere ESECUTIVO Ü,

DL uın altra metafora, ()I10 11 progett0 dell’architetto NS1emMEe 111 COSTITULTL-
tOrı1» Da QUESTO PDUunNTO (1 VISTAa la “”sSIntes] moderna ” SOstanzlalmente ula teorl1a
gene/genomacentrica nel che l’enfasi (CO5S5d determina la forma/funzione (1

Organısmo quindi anche L evoluzlone L insieme del genl, questa 110  —> L’u-
1CA DOsSIZIONE. Jl confronti a esemMpPIO QUaNTO fferma Maynard 19088 (2000) «A
central idea In CONTEMPOTATY DIOLOSY 15 that of information. Developmental DIOLOSY
(a 1l be CIl d the StUdy of hOw the information In the SCHNOMLE 15 translated Into

SITUCIUTE and evolutionary DIOLOSY of hOw the information Callle IO be there In
the first place» QUaNTO alfermano INVeCe ablonka Lamb (2006) «KXUHIr Inferes In
Diological information stemmed Irom OUL studies of CeIular epigenetic inheritance,
cultural Inheritance In non-human anımals and human symbolic COMMUNICATION
We eed notion of Diological information that wWOou 1CON1DAaSSs the Inheritance of
varlations that Al independent of varlations In A» eEvidente che Maynard
M cConsidera rilevante HCL 10 SVIlUPDO HCL L’evoluzlone SO10 L’informazione
immagazzınata nel SCHNOMAEA, menftfre ablonka Lamb Considerano rilevante ne
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Questa concezione strettamente adattazionista, non presente originariamente in
Darwin che, pur riconoscendo alla selezione naturale un ruolo rilevante, non la rite-
neva l’unico fattore in gioco, fu duramente criticata da Gould e Lewontin in un cele-
bre articolo del 1979 dal titolo The spandrels of San Marco and the Panglossian
paradigm (si veda anche Pigliucci e Kaplan, 2000). È come se, dicono gli autori, con-
templando i mosaici presenti nei pennacchi della cupola centrale della Cattedrale di
San Marco a Venezia, si arrivasse alla conclusione che la ragione della presenza dei
pennacchi è quella di ospitare i mosaici, invece che una esigenza architettonica con-
seguente all’inserimento di una cupola su archi tondi. Analogamente, il programma
adattazionista, assumendo come unica ipotesi generativa della struttura di un orga-
nismo l’adattamento, non prende in considerazione altre cause che potrebbero
essere all’origine della struttura, come ad esempio cause legate ai meccanismi di
sviluppo. In altri termini si sostiene che molte delle caratteristiche degli organismi
non sono spiegate dalla selezione, ma piuttosto dalle proprietà stesse dei materiali
con cui è “costruito” l’organismo vivente.

3.6. È l’insieme delle informazioni contenute nel genoma (nel DNA) un program-
ma? Il primo ad introdurre i concetti di codice e programma nel sistema genetico fu
Erwin Schrödinger (1944). «Sono questi cromosomi (dove si localizza il DNA) che
contengono in una specie di codice cifrato, l’intero disegno del futuro sviluppo del-
l’individuo e del suo funzionamento nello stadio della maturità». E oltre: «Le strut-
ture cromosomiche sono contemporaneamente degli strumenti per portare innanzi
lo sviluppo che esse simboleggiano. Esse sono codici di leggi e potere esecutivo o,
per usare un’altra metafora, sono il progetto dell’architetto e insieme abili costrut-
tori». Da questo punto di vista la “sintesi moderna” è sostanzialmente una teoria
gene/genomacentrica nel senso che l’enfasi su cosa determina la forma/funzione di
un organismo e quindi anche l’evoluzione è l’insieme dei geni, ma questa non è l’u-
nica posizione. Si confronti ad esempio quanto afferma Maynard Smith (2000): «A
central idea in contemporary biology is that of information. Developmental biology
can be seen as the study of how the information in the genome is translated into
adult structure and evolutionary biology of how the information came to be there in
the first place» e quanto affermano invece Jablonka e Lamb (2006) «Our interest in
biological information stemmed from our studies of cellular epigenetic inheritance,
cultural inheritance in non-human animals and human symbolic communication.
We need a notion of biological information that would encompass the inheritance of
variations that are independent of variations in DNA». È evidente che Maynard
Smith considera rilevante per lo sviluppo e per l’evoluzione solo l’informazione
immagazzinata nel genoma, mentre Jablonka e Lamb considerano rilevante nello
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SVIlUNDO (1 Organlısmo anche L’informazione 110  —> genetica (epigenetica, COM1LDOL-
tamentale, sSimbolica, ved]Ii oltre) progressi sperimentali pIU recentI! ermettonO
ULLavIia (1 Introdurre nel tema NUOVI SVIluppI concettuall. La rivoluzione genomI1ca
ha In evidenza DL eseMPIO che gen!] presenti ne Varı]ıe specie (0)I10 In Sran
parte COMUNI SENEC presente nell uomo, presente anche In INndIiviIdul (1 specie
molto (iverse (pesci, anfibi, nsettl, eCC.):; 110  —> SOl0, anche meccanısmı che F69O-
lano L interazione Ira gen!] ()I10 cCoNnservatı ato ULLavIia che 0 Organısml, DUL
Ppossedendo Sran LUILLETIO (1 gen In COMLULGC, 0010 manifestamente diversl, vuol CQire
che (OIl 0 STeSSI gen!] G] DOSSOLLO COstrumjlre INdIvIdul diversIi, C10@ gen!] devono C556 -

VISTI (COLNE strument|], attrezzl, COIl quali possibile Costruilre fenotipi diversIi,
110  —> (COLNE PrFrOSramma. D’altra parte la SYsStiem biology, disciplina che G1
DPLIODOLLC «n quantitative understanding of hOw the properties of CeIuar SyStemSs
AaT1ISE Iirom the Interactions between their COMPONENTS>», fferma che 11 CONCETITO (1
SENEC (COLNE agente Causale 110  - COTTEeITO OCCOLLE DENSALC che network (1 iInte-
rTazıon1ı Ira genl, proteine, piccole molecole CondizlonIi EsStTerne l’agente Causale.

Varlazl]ione dell’informazione DIOlogica ed evoluzione. enza Varlazıone del
CONTENUTO (1 informazione presente negli Organlsmı viventl, 110  —> C1 potre C556 1€

ne differenziamento cellulare (SVILUDDO, morfogenesi), ne evoluzione. Maynard
mMI Szathmary (1995) alfermano che le grandi transızlonı evolutive (0)I10 basa-
le fondamentali Varlazıonı nel CONTENUTO dell’informazione nel COILLNE 6554

immagazzınata Iirasmessa. La OLNOSCEIINZA quindi (1 COILLNE G1 Origina la Varlazıone
dell’informazione del modI (COLNE 6554 Iirasmessa fondamentale. 11 SCNOMLA
Lunico portfatore (1 informazione Diologica, G1a DL 10 SVIlUupDO la vita dell indivIi-
duO, che DL 11 trasferimento dell’informazione ira le generazlon1? Per Dawkins
(1979) maoltI! altri, la risposta G] perche SO10 gen!] portano informazione, SO10
gen!] meelt the replicator condıtion quindi (0)I10 responsabilı dell’ evoluzione (L
lativa. ULtavIia la r1sposta ipende Cal CONCETITO (1 informazione che G1 u  < infor-
Mazıone Correlazlone significativa ira Aue isteml, 110  —> SO10 gen portano infor-
Mazıone informazione trasmissıbile alla progenle. Altre molecole Dortano infor-
Mazıone RNA, proteine, membrane, iIstem1 (1 COMUNICAZIONE intracellulari, Ira
ellule, Ira Organlısmı messaggerI1 Secondarı, OrmMONI1, TE 1EIVOSC, eCC.) (0)I10

anche trasmissıbill. Inoltre altrı istem1 informativi (comportamenti, linguagel)
influenzano l organismo vivente (0)I10 trasmI1ssıbill. Interessa QqUuI In particolare L’0-
rigine Varl1azıone dell’informazione trasmissıbille.

MutazlionI1i ne del DNAÄA dQovulti a ETTOrI spontanel dAurante la
replicazione a agenti estern]I fisic1i cChimic)). ErTrorI (1 QUESTO {1DO ()I10 ben ot1

x„4714214
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sviluppo di un organismo anche l’informazione non genetica (epigenetica, compor-
tamentale, simbolica, vedi oltre). I progressi sperimentali più recenti permettono
tuttavia di introdurre nel tema nuovi sviluppi concettuali. La rivoluzione genomica
ha messo in evidenza per esempio che i geni presenti nelle varie specie sono in gran
parte comuni: un gene presente nell’uomo, è presente anche in individui di specie
molto diverse (pesci, anfibi, insetti, ecc.); non solo, ma anche i meccanismi che rego-
lano l’interazione tra i geni sono conservati. Dato tuttavia che gli organismi, pur
possedendo gran numero di geni in comune, sono manifestamente diversi, vuol dire
che con gli stessi geni si possono costruire individui diversi, cioè i geni devono esse-
re visti come strumenti, attrezzi, con i quali è possibile costruire fenotipi diversi,
non come un programma. D’altra parte la system biology, nuova disciplina che si
propone «a quantitative understanding of how the properties of cellular systems
arise from the interactions between their components», afferma che il concetto di
gene come agente causale non è corretto: occorre pensare che un network di inte-
razioni tra geni, proteine, piccole molecole e condizioni esterne è l’agente causale. 

4. Variazione dell’informazione biologica ed evoluzione. Senza variazione del
contenuto di informazione presente negli organismi viventi, non ci potrebbe essere
né differenziamento cellulare (sviluppo, morfogenesi), né evoluzione. Maynard
Smith e Szathmáry (1995) affermano che le grandi transizioni evolutive sono basa-
te su fondamentali variazioni nel contenuto dell’informazione e nel come essa è
immagazzinata e trasmessa. La conoscenza quindi di come si origina la variazione
dell’informazione e dei modi come essa è trasmessa è fondamentale. È il genoma
l’unico portatore di informazione biologica, sia per lo sviluppo e la vita dell’indivi-
duo, che per il trasferimento dell’informazione tra le generazioni? Per Dawkins
(1979), e molti altri, la risposta è sì perché solo i geni portano informazione, solo i
geni meet the replicator condition e quindi sono responsabili dell’evoluzione cumu-
lativa. Tuttavia la risposta dipende dal concetto di informazione che si usa: se infor-
mazione è correlazione significativa tra due sistemi, non solo i geni portano infor-
mazione e informazione trasmissibile alla progenie. Altre molecole portano infor-
mazione (RNA, proteine, membrane, sistemi di comunicazione intracellulari, tra
cellule, tra organismi – messaggeri secondari, ormoni, fibre nervose, ecc.) e sono
anche trasmissibili. Inoltre altri sistemi informativi (comportamenti, linguaggi)
influenzano l’organismo vivente e sono trasmissibili. Interessa qui in particolare l’o-
rigine della variazione dell’informazione trasmissibile. 

4.1. Mutazioni nella sequenza del DNA dovuti ad errori spontanei durante la
replicazione o ad agenti esterni (fisici e chimici). Errori di questo tipo sono ben noti:
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la Irequenza (1 CILOIE dAurante la replicazione DL esEeMPIO (1 CITCAa base ogn
1000 GSIiste ULLavIia istema (1 r1paro (proof reading che Sran parte (1
questi ETTOTI DL C111 “erTOoTre rimanente ira Ognl 105-71 010 bası seconda egli
Organlsm. Quello che DIU mwmporta che la localizzazione nel SCHNOMEA (1 questi CILÜO:-

rı (mutazion1) SICUTrAMente Casuale quindi questie VvVar1l1azıonı ne del
DNAÄA COrrispondonoO bene QUAaNTO DrevIisto intesIi moderna. ULlavIıia altret-
Aanto OTO che batterI, quando G] TOVANO In CondizlonIi ambientalı che rendono dif-
ficile la loro SOPraVvvivenza moltiplicazione, INCONTITO a UL1O “SCOPDIO (1
mutazlon]ı INAUCE: global hypermutation); aumenta C10@ dArasticamente la Irequen-

(1 mutaz1ıon1ı Non pOossibile In questa csede Sspliegare In dettaglio (COLNE C100 Aa VVI1Ie-
(In breve VvIeNE indotta la produzione (1 ula proteina, ula DNAÄA polimeras], che

replica 11 DNAÄA (OIl 0CCl Sa precisione), meccanısmı (0)I10 otl G] DUO vedere 1
DPrOopOSItO la FCeUIEN) (1 Lynn aporale (2000) evidente la strategla che In questi
CASI In a{IlO Cal batter]: ebbene OgnI singola mutazlione G1A. Casuale relatli-
vamentTle Y SITO ne del DNAÄA QOVve aVVIENE quindi 110  —> risponda In modo
specifico alla SItuAZIONE ambientale Creatası, aumentando la Irequenza (1 mutazlo-
nı aumenta la probabilita (1 ula mutazlione che Aa1UTI la CONdIZIO-

diffeile MaltIi batterI MOTrIrannO, qualcuno la fara 11 SOPravVvivera.
In intes1, (OVve aVVIENE la mutazione CaAaS5UÜ, 110  —> quando avvIiene

SISTONO anche perö mutazlonı localı Iindotte INAUCE: O0Ca hypermutation), C10@
cheQIn specifiche cCondizionI!i ambientali CATrICcO DrOprIO (1 quel gen!] che
alutano l’organismo a adattarsı alla SItUAZIONE Wright, Nel batterI
a esemDIO, la Cal ellzd (1 nutriente Induce l’espressione (1 quel particoları gen!
che codificano DL le proteine NEeCESSAaTIE SIntetl7zzare 11 nutriente mancanie
Quello che G] OSSCIVA che, Uusando batterico In C111 UL1O (1 questi gen!]
mutfalio 110  - funzionale, batterI 110  —> DOSSQOLLO far fronte all’emergenza, EIl-

ia (1 attore 5-10 volte la Irequenza (1 mutazlione specificamente CAarıco del
SENEC 110  —> funzionale. (10 aVvvVvIene In CONSCHUENZA DrOoprIO del meccanısmOoO moleco-
lare (1 espressione del SENEC che prevede la 5{1 trascriızlione, ULla cCondizione che (1
DL GE facilita la mutazione (SniegowskIi LenskIi, La strategla evidente:
aumentando la Irequenza (1 mutazlone, aumenta la probabilita (1 ula muta-
Z10NEe favorevole DrOpDrIO nel SENEC che QqUuI 110  —> ( A50 ne 11 Qquando, ne 11 (QOve

mutazlione D’altra parte 110  - stupefacente attendersı] che dAurante L evoluzilo-
G1 S1IANO plasmatı meccanısmı che alutano l organismo Ironteggiare le SITUNAaZIO-

nı diffeili In conclusione, COILLNE (ice Lynn aporale (2000) «n SCHOMIE prepared
15 likely IO be avored DYy chance». Laccento quindi DOSTO 110  —> Aantfo SEH fatto che
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la frequenza di errore durante la replicazione è per esempio di circa 1 base ogni
1000: esiste tuttavia un sistema di riparo (proof reading) che corregge gran parte di
questi errori per cui l’errore rimanente è tra 1 ogni 108-1010 basi a seconda degli
organismi. Quello che più importa è che la localizzazione nel genoma di questi erro-
ri (mutazioni) è sicuramente casuale e quindi queste variazioni nella sequenza del
DNA corrispondono bene a quanto previsto dalla sintesi moderna. Tuttavia è altret-
tanto noto che i batteri, quando si trovano in condizioni ambientali che rendono dif-
ficile la loro sopravvivenza e moltiplicazione, vanno incontro ad uno “scoppio” di
mutazioni (induced global hypermutation); aumenta cioè drasticamente la frequen-
za di mutazioni. Non è possibile in questa sede spiegare in dettaglio come ciò avvie-
ne (in breve viene indotta la produzione di una proteina, una DNA polimerasi, che
replica il DNA con scarsa precisione), ma i meccanismi sono noti e si può vedere al
proposito la review di Lynn Caporale (2000). È evidente la strategia che in questi
casi è messa in atto dai batteri: sebbene ogni singola mutazione sia casuale relati-
vamente al sito nella sequenza del DNA dove avviene e quindi non risponda in modo
specifico alla situazione ambientale creatasi, aumentando la frequenza di mutazio-
ni aumenta la probabilità di avere una mutazione che aiuti a superare la condizio-
ne difficile. Molti batteri moriranno, ma qualcuno ce la farà e il ceppo sopravviverà.
In sintesi, dove avviene la mutazione è a caso, ma non quando avviene.

Esistono anche però mutazioni locali indotte (induced local hypermutation), cioè
che avvengono in specifiche condizioni ambientali a carico proprio di quei geni che
aiutano l’organismo ad adattarsi alla nuova situazione (Wright, 2000). Nei batteri
ad esempio, la carenza di un nutriente induce l’espressione di quei particolari geni
che codificano per le proteine necessarie a sintetizzare il nutriente mancante.
Quello che si osserva è che, usando un ceppo batterico in cui uno di questi geni è
mutato e non funzionale, i batteri non possono far fronte all’emergenza, ma aumen-
ta di un fattore 5-10 volte la frequenza di mutazione specificamente a carico del
gene non funzionale. Ciò avviene in conseguenza proprio del meccanismo moleco-
lare di espressione del gene che prevede la sua trascrizione, una condizione che di
per sé facilita la mutazione (Sniegowski e Lenski, 1995). La strategia è evidente:
aumentando la frequenza di mutazione, aumenta la probabilità di avere una muta-
zione favorevole proprio nel gene che serve: qui non è a caso né il quando, né il dove
della mutazione. D’altra parte non è stupefacente attendersi che durante l’evoluzio-
ne si siano plasmati meccanismi che aiutano l’organismo a fronteggiare le situazio-
ni difficili. In conclusione, come dice Lynn Caporale (2000) «a genome so prepared
is likely to be favored by chance». L’accento quindi è posto non tanto sul fatto che
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L ambiente DUO modiflicare la Irequenza (1 mutazlıone, che la mutazlione GS{TEesSSIA
DUO C556 1€ HON random (Brenner,

VarlazlonI1 epigenetiche del DN.  x> chlaro che le ellule (1 Organl-
; {[11 pluricellulare hanno 10 STeSSO DNA, altrettanto chlaro che le ellule (1
Organısmo 110  —> 101008 uguali ula ellula (1 a esemMpPIO (iversa da ULla

ellula (1 fegato. Questa Alversita ipende Cal fatto che gen!] espressi ne Aue cel-
ule 110  —> (0)I10 0 STeSSI le (1 CIO, CENTITaTre In troppI particolari, dipen-
dA0ONO anche STITUTIUTFA cromatına, C10@ Cal Complesso del DNAÄA pIU le DL O-
eInNne a C550 2SS0OC1ate che modulano QUaNTO la cromatına 2CCessIibile 4a1 'attori
NecCcesSsSAarı HCL l espressione genica. Una modificazione importante
DL esEeMPIO la metilazione (1 UL1O del COSTITUEeNTI del DNA, la C1LO0OS1INA. La metilaz1l0-

110  —> cambıla la particolare proteina che Corrisponde alla SCUUCL1-
del DNAÄA che la cContene, cambla la probabilita che quella particolare SCUUCL1-

trascritta, C10@ uUsa{ia HCL produrre fenotipo. II CO  Z G] DUO
ntuilre che QUESTO {1DO (1 modificazioni ha ru0ol0 importante G1a ne SVIlUNDO (1

Organısmo pluricellulare quando G] differenziano Varı Organli), G1a ne plasti-
CIta fenotipica C10@ ne modificazioni del fenotipo che aVVENSONO nel
vita In risposta alle CoNdIizionI!i ambientali (interne ed esterne) CUI1 quell’organismo
eSPOSTO In intesIi le modificazioni cromatiniche SCONaNO la STtOT1A particolare (1 C13A.-
( 1111 INndIivIduo. Eevidente anche che questie modificazioni 110  —> (0)I10 Casuall,
r1SspondonoO In modo Alirezionato alle esperienze vita PDUunNTO eruclale ULLavIia

C55€ (0)I10 trasmıissıbili alla progenle: nel ( aA50 alfermativo arebbe (COLLNE CQire
che le esperienze che NOI aCQquUISIaMO dAurante la vita le trasmettiamo DL V1a erTEeAdI-
arla, C10@ arebbe L’idea lamarcklana dell ereditarieta del Caratterı AaCQUISITL.
Innanzıtutto, evidente che L’informazione epigenetica Iirasmessa negli Organlısmı
pluricelluları alle ellule fglie: ULla ellula (1 fegato, (iversa da ula ellula (1
DL le 1010 caratteristiche segnature cromatiniche, quando G] (ivide SEeNECTAa Aue cel-
ule (1 fegato, COS] aVVIENE HCL le ellule (1 (COLNE DL quelle egl]Ii altrı {EeSs-
Sut1 Questa informazione quindi alle ellule figlie. problema
anche aiiraverso le ellule germinali. egl]Ii Organlsmı ıunicelluları la risposta G] In
QUAaNTO In questi Organlsmı la ellula del Cellula somatica) 4110 STEeSSO empoO
ellula germinale (SONO Organlsmı unicellulariı modificazioni epigenetiche del
DNAÄA 0010 presenti anche negli eEUCATIOTI unicelluları. La GSTesSsa CONsSIderazlilone vale
DL 0 Organısmı pluricelluları nel quali la r1produzione la VIa. agamıca s 1
pensi a eseMPIO quelle Dlante che G] PrODasallQ DL VIa. vegetativa: quel Iram-
menTOo (1 fusto (1 radice che dara origine a ula Dianta costitunlto da cel-
ule Ssomatiche le particoları segnafture cromatiniche che la loro ldentitäa (1 OrSa-
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l’ambiente può modificare la frequenza di mutazione, ma che la mutazione stessa
può essere non random (Brenner, 1992).

4.2. Variazioni epigenetiche del DNA. È a tutti chiaro che le cellule di un organi-
smo pluricellulare hanno lo stesso DNA, ma è altrettanto chiaro che le cellule di un
organismo non sono tutte uguali: una cellula di cuore ad esempio è diversa da una
cellula di fegato. Questa diversità dipende dal fatto che i geni espressi nelle due cel-
lule non sono gli stessi e le cause di ciò, senza entrare in troppi particolari, dipen-
dono anche dalla struttura della cromatina, cioè dal complesso del DNA più le pro-
teine ad esso associate che modulano quanto la cromatina è accessibile ai fattori
necessari per l’espressione genica. Una modificazione importante della sequenza è
per esempio la metilazione di uno dei costituenti del DNA, la citosina. La metilazio-
ne non cambia la sequenza della particolare proteina che corrisponde alla sequen-
za del DNA che la contiene, ma cambia la probabilità che quella particolare sequen-
za venga trascritta, cioè usata per produrre un fenotipo. Di conseguenza si può
intuire che questo tipo di modificazioni ha un ruolo importante sia nello sviluppo di
un organismo pluricellulare (quando si differenziano i vari organi), sia nella plasti-
cità fenotipica cioè nelle modificazioni del fenotipo che avvengono nel corso della
vita in risposta alle condizioni ambientali (interne ed esterne) cui quell’organismo è
esposto. In sintesi le modificazioni cromatiniche segnano la storia particolare di cia-
scun individuo. È evidente anche che queste modificazioni non sono casuali, ma
rispondono in modo direzionato alle esperienze della vita. Il punto cruciale tuttavia
è se esse sono trasmissibili alla progenie: nel caso affermativo sarebbe come dire
che le esperienze che noi acquisiamo durante la vita le trasmettiamo per via eredi-
taria, cioè sarebbe l’idea lamarckiana dell’ereditarietà dei caratteri acquisiti.
Innanzitutto, è evidente che l’informazione epigenetica è trasmessa negli organismi
pluricellulari alle cellule figlie: una cellula di fegato, diversa da una cellula di cuore
per le sue caratteristiche segnature cromatiniche, quando si divide genera due cel-
lule di fegato, e così avviene per le cellule di cuore come per quelle degli altri tes-
suti. Questa informazione quindi passa alle cellule figlie. Il problema è se passa
anche attraverso le cellule germinali. Negli organismi unicellulari la risposta è sì in
quanto in questi organismi la cellula del corpo (cellula somatica) è allo stesso tempo
cellula germinale (sono organismi unicellulari) e modificazioni epigenetiche del
DNA sono presenti anche negli eucarioti unicellulari. La stessa considerazione vale
per gli organismi pluricellulari nei quali la riproduzione segue la via agamica. Si
pensi ad esempio a quelle piante che si propagano per via vegetativa: quel fram-
mento di fusto o di radice che darà origine ad una nuova pianta è costituito da cel-
lule somatiche e le particolari segnature cromatiniche che la loro identità di orga-
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la STtOr1a che hanno VISSUTO ne planta madre hanno IMpresso nel DNAÄA (1 Y{UC-
GIE ellule AL aalll1lO presenti! anche ne planta che G] forma. Le difficoltäa
INVeCe quando Considerlamo 0 Organlsmı pluricelluları che G] r1producOo-

HCL VIa. SEeSSUalia In questi Organlsml, L UOVO fecondato In U1L10 STATIO cOosiddetto
totipotente, C10@ In UL1O STATIO che permette alle 1010 ellule fglie (1 differenzlarsi In

(lversIi {1pI celluları dell’organismo adulto Jl considera quindi che la
memoDr13a del Dassato epigenetico del genitorIi che hanno eNeralo quell uovo fecon-
dato G1A. STAla cancellata (questa la base In onNn! dottrina (1 Welssmann
Incomunicabilita Iinea somatica/linea germinale) ed sclude quindi la DOoSsSIbiLita che
le VvVar1azıonı epigenetiche S1IANO ereditate. Ma le COSEe 110  - STannNO DrOprIO COSI]1.
NOI Sapplamo, a esemDIO, che LINCrOCIO 2SINO/Cavallo SECNETA mulo L’asıno
11 padre 11 bardotto L’asiıno la madre mulo bardotto 0010 anımallı fenotipi-
CcCamente pO (lversIi Luno dall’altro anche geneticamente identic]. enomenI]ı
COILLNE QUESTO (1 ımprining narentale (0)I10 abbastanza Irequenti nel mondo DIOlOgi-

dipendono da differenti STAl (1 metilazione del DNAÄA CONTENUTO nel CTOMOSOMI
che DasSsallQ HCL VIa. maftferna paterna suggerendo che la cCancellazione
memoDr13a epigenetica nell ’ u0ovo fecondato DUO 110  —> C556 1€ commpleta. s 1 potre
oblettare che mulo bardotto (0)I10 mbedue sterili quindi (1 16551111 significato Cal
PDUunNTO (1 VISTAa evolutivo. ESsempI (1 trasmıssione (1 modificazioni epigenetiche alle
generazlon! SUCCESSIVE 110  —> INallclcalli“ (S1 veda QUAaNTO recentiement:

riportato da ANWaYy eT al 2005, relativamente 1 CaAaS5UÜ, DL la verita pIuUttOSTO 0C-
Cupanle, del AistruttorIi endoecrIini nel ra ed anche, DL limitarsı SOl0o lavorI DUub-
licatı recentiement: riviste (1 prestiglo, Raklan et al 0053 Molinier eT al 2006
DL S1ITtUAZIONI analoghe In LODO plante).

Un CaAa5U, C, f1OT1CO ne lologla evoluzionistica, quello Linarıa
desecritto da Linneo 25() annı fa, Linneo, CONVINIO “ereazlonIista” vede Commparire
SO SUO1 occhl ula forma varlanie LInarıa vulgaris (una planta erbacea
annuale) (OIl STIrufiura lorale (lversa che chlama Peloria (in mostro). La C054

0 DaLC COS]I Straordinarlia che cCommenta <E (COLNE da ula

ıtello COIl la e512a (1 1uUno>». Orme peloriche (0)I10 SGTATIe DOI descritte anche da altrı
autorı (tra C111 (‚0ethe Darwin), SOl0o venl[ı annnı fa che G1 Capito (CO5S5d 5{10 =

G] TAattaio 110  —> (1 ula mutazlione ne (1 DNA, (1 ula modilfi-
CAaZIONE nel Hattern (1 metilazione del DNA, quindi (1 camblamento epigenetico

le Pelorie (1 Linneo (0)I10 AlLlCOLA presentl, dOoDoO 25() ann]l, nel SITO QOVve Linneo le
Inizialmente TOVale (rlassunto In (oen, Quindi “l epimutazione ” G]

Iirasmessa alla progenie. In intesIi iIstem1 epigeneticı rappresentanoO uın altra fonte
(1 varlabilita dell’informazione che trasmissibile, differenza mutazlo-
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no e la storia che hanno vissuto nella pianta madre hanno impresso nel DNA di que-
ste cellule saranno presenti anche nella nuova pianta che si forma. Le difficoltà
invece emergono quando consideriamo gli organismi pluricellulari che si riproduco-
no per via sessuata. In questi organismi, l’uovo fecondato è in uno stato cosiddetto
totipotente, cioè in uno stato che permette alle sue cellule figlie di differenziarsi in
tutti i diversi tipi cellulari dell’organismo adulto. Si considera quindi che tutta la
memoria del passato epigenetico dei genitori che hanno generato quell’uovo fecon-
dato sia stata cancellata (questa è la base in fondo della dottrina di Weissmann della
incomunicabilità linea somatica/linea germinale) ed esclude quindi la possibilità che
le variazioni epigenetiche siano ereditate. Ma le cose non stanno proprio così. Tutti
noi sappiamo, ad esempio, che l’incrocio asino/cavallo genera un mulo se l’asino è
il padre e il bardotto se l’asino è la madre e mulo e bardotto sono animali fenotipi-
camente un po’ diversi l’uno dall’altro anche se geneticamente identici. Fenomeni
come questo di imprinting parentale sono abbastanza frequenti nel mondo biologi-
co e dipendono da differenti stati di metilazione del DNA contenuto nei cromosomi
che passano per via materna o paterna suggerendo che la cancellazione della
memoria epigenetica nell’uovo fecondato può non essere completa. Si potrebbe
obiettare che mulo e bardotto sono ambedue sterili e quindi di nessun significato dal
punto di vista evolutivo. Esempi di trasmissione di modificazioni epigenetiche alle
generazioni successive comunque non mancano (si veda quanto recentemente
riportato da Anway et al. 2005, relativamente al caso, per la verità piuttosto preoc-
cupante, dei distruttori endocrini nel ratto ed anche, per limitarsi solo a lavori pub-
blicati recentemente su riviste di prestigio, Rakian et al. 2003 e Molinier et al. 2006
per situazioni analoghe in topo e piante). 

Un caso, comunque, storico nella biologia evoluzionistica, è quello della Linaria
descritto da Linneo. 250 anni fa, Linneo, convinto “creazionista” vede comparire
sotto i suoi occhi una forma variante della Linaria vulgaris (una pianta erbacea
annuale) con struttura fiorale diversa che chiama Peloria (in greco, mostro). La cosa
gli pare così straordinaria che commenta: «è come se da una mucca nascesse un
vitello con la testa di lupo». Forme peloriche sono state poi descritte anche da altri
autori (tra cui Goethe e Darwin), ma è solo venti anni fa che si è capito cosa è suc-
cesso: si è trattato non di una mutazione nella sequenza di DNA, ma di una modifi-
cazione nel pattern di metilazione del DNA, quindi di un cambiamento epigenetico
e le Pelorie di Linneo sono ancora presenti, dopo 250 anni, nel sito dove Linneo le
aveva inizialmente trovate (riassunto in Coen, 1999). Quindi “l’epimutazione” si è
trasmessa alla progenie. In sintesi i sistemi epigenetici rappresentano un’altra fonte
di variabilità dell’informazione che è trasmissibile, ma, a differenza delle mutazio-
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nı classiche, queste Varlazıonı DOSSOLLO rispondere rapidamente alle richileste pDOoste
SItUuAZIONEe ambientale DOSSQOLLO C556 1€ 110  - cleche rispetto alle funzioni

richileste. In altre parole prima G] adatta 11 fenotipo, DOI 11 genotipo.
VarlazlonIı epigenetiche 110  —> CArıco del DN  D> (l G] riferisce modificazioni

ellule trasmissıbili alla progenie che dipendono da alterazlion!] In SITULIuUre
(iverse Cal DN  D> Implicitamente documentano che 11 DNAÄA 110  - L’unica molecola In
STado (1 TLrasmetliftere informazione alla progenle. Accennlamo quil SO10 Aue (1 Y{UC-
GT1 istem1 DrImMO riguarda la capacıita ellule (1 memoOar1a (1 Dartico-
larıl STITUTLIUTEe cellularıi Nel C1llatı HCL eSEeMPIO (Paramecium) l organizzazione
C1illa geneticamente determinata: G] DUO ULLavIia mediante microchirurgla tagliare
ula porzione (1 parete cellulare (OIl le C1illa reinserirla ruofalia (1 1 80” rispetto
all’originale. Straordinarlamente le ellule figlie ereditano 11 cambiamento, C10@
hanno 11 SCSMENTO (1 parete (OIl le C1illa ru0ofalfe ve  1, DL ula FeUVLEW, Hyver Le
(uyader, In QUESTO Ca quindi L’informazione Iirasmessa (COLNE (0)I10 a 1l-

giate le Cilla ne ellula madre ed quella particolare Organlzzazlione madre
che funziona da STampoO (memoria) HCL la progenie 110  —> L’informazione presente
nel DN  x> Ma altro CasS5Q, cCertfamentTe pIU attuale, quello del DrION. DrIONI (0)I10

proteine quind]I 110  —> DNAÄA RNÄA) 2SS0OCI1Uatl malattie L1EeIVoSe (COLNE quella HCL
esemMpPIO (encefalopatia bovina spongiforme). Questa malattlia. (OIl

11 OLE indigeno (1 KUru CIiId iffusa In ula popolazione DrimIitiva ed Isolata
UNOVAa. (mınea HCL ungo empO G] peNsSO che fosse dovuta a ula alterazione SENE-
t1ca Sol0 dopO maoltI! annı G] cCapı INVeCe che CIiId dovuta a agente infettivo DIC-
SECNTEe nel cCervello del soggetti maLlatl: la diffusione malattia dipendeva (dal rıt1
funerari Dopolazione che CId u55< manglare le membra (ed anche 11 cervello)
del parentI morı Lagente infettivo DrODrIO 11 prione, ula proteina (OIl ula conflor-
Mazıone anomala Caa (1 Convertire ne forma sbagliata anche quel DrIONI che
E615(T0N0 ne ellula In forma normale (Prusiner, SEegulto CTI1SI

le ricerche S11 DrIONI G1 (0)I10 intensilicate ed 0gg]1 NO1 Sapplamo che
proteine (1 {1DO Dr1IONICO (0)I10 iffuse negli Organiısmı vivent] (SONO presenti! anche
nel levit] funghi), ed In maoltI! CAS1 110  —> (0)I10 patologiche, aNzı hanno ru0ol0 DOSI-
{1VoO ne ellula. evidente che (OIl DrIoONI L’informazione da proteina DL O-
eIna, ETEeAIADIIE In QUAaNTO 11 prione G1 ripartisce ne ellule glie certfamentTe
le modalıta COIl C111 queESTa informazione DUO Varlıare (0)I10 Adrasticamente (iverse da
quelle del DNA orter Lindquist,

In conclusione, VvVar1l1azıonı epigenetiche C111 DNAÄA altre molecole (0)I10 ImMpOr-
anlı ne SVIlUupDO nell’adattamento CondizlonIi ambientali, (0)I10 Aıirected an
OT In 0010 trasmıissı1ıbili quindi rilevantı nel meccanısmı evolutivl, ed infine
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ni classiche, queste variazioni possono rispondere rapidamente alle richieste poste
dalla situazione ambientale e possono essere non cieche rispetto alle funzioni
richieste. In altre parole prima si adatta il fenotipo, poi segue il genotipo.

4.3. Variazioni epigenetiche non a carico del DNA. Ci si riferisce a modificazioni
delle cellule trasmissibili alla progenie che dipendono da alterazioni in strutture
diverse dal DNA. Implicitamente documentano che il DNA non è l’unica molecola in
grado di trasmettere informazione alla progenie. Accenniamo qui solo a due di que-
sti sistemi. Il primo riguarda la capacità delle cellule di avere memoria di partico-
lari strutture cellulari. Nei ciliati per esempio (Paramecium) l’organizzazione delle
cilia è geneticamente determinata: si può tuttavia mediante microchirurgia tagliare
una porzione di parete cellulare con le cilia e reinserirla ruotata di 180° rispetto
all’originale. Straordinariamente le cellule figlie ereditano il cambiamento, cioè
hanno il segmento di parete con le cilia ruotate (vedi, per una review, Hyver e Le
Guyader, 1995). In questo caso quindi l’informazione trasmessa è come sono arran-
giate le cilia nella cellula madre ed è quella particolare organizzazione della madre
che funziona da stampo (memoria) per la progenie e non l’informazione presente
nel DNA. Ma un altro caso, certamente più attuale, è quello dei prioni. I prioni sono
proteine (quindi non DNA o RNA) associati a malattie nervose come quella per
esempio della mucca pazza (encefalopatia bovina spongiforme). Questa malattia con
il nome indigeno di kuru era diffusa in una popolazione primitiva ed isolata della
Nuova Guinea e per lungo tempo si pensò che fosse dovuta ad una alterazione gene-
tica. Solo dopo molti anni si capì invece che era dovuta ad un agente infettivo pre-
sente nel cervello dei soggetti malati: la diffusione della malattia dipendeva dai riti
funerari della popolazione che era usa mangiare le membra (ed anche il cervello)
dei parenti morti. L’agente infettivo è proprio il prione, una proteina con una confor-
mazione anomala capace di convertire nella forma sbagliata anche quei prioni che
esistono nella cellula in forma normale (Prusiner, 1998). A seguito della crisi della
mucca pazza, le ricerche sui prioni si sono intensificate ed oggi noi sappiamo che
proteine di tipo prionico sono diffuse negli organismi viventi (sono presenti anche
nei lieviti e funghi), ed in molti casi non sono patologiche, anzi hanno un ruolo posi-
tivo nella cellula. È evidente che con i prioni l’informazione passa da proteina a pro-
teina, è ereditabile in quanto il prione si ripartisce nelle cellule figlie e certamente
le modalità con cui questa informazione può variare sono drasticamente diverse da
quelle del DNA (Shorter e Lindquist, 2005).

In conclusione, variazioni epigenetiche sul DNA o su altre molecole sono impor-
tanti nello sviluppo e nell’adattamento a condizioni ambientali, sono directed and
not blind, sono trasmissibili quindi rilevanti nei meccanismi evolutivi, ed infine i
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varlan(tı epigeneticı DOSSQOLLO adattare l organismo all ambiente prima che cambino
gen!] (prima cambıla 11 fenotipo, 11 genotipo segue)

Accenneremo Q ul a altrı modi (1 iIrasmetlifere L’informazione alla progenie
(ma 110  —> SO10 che Alventano SCHILDIC DIU importantı 190078  - 19002008 che G] Gale ne ScCala
evolutiva, indipendenti! da VvVar1azıonı nel DNAÄA (Si veda HCL ula trattazione ESAaUrIeN-
le del tema, ablonka LamDb,

5.7 Apprendimenti SOClalmente mediIialtl: (0)I10 quel camblamenti nel COMPOTTa-
menTOo che risultano da INferazıon1 SOC]1alLll (OIl altrı INdIvIdul (generalmente
GSTesSsa specie). Un esemMpPIO ira anftı ()I10 le coniglie gestanti! che dAurante la STaVI-
danza manglano bacche (1 ginepro loro coniglietti a NCNa natl, aI0daltı a
uın altra madre che 110  —> ha manglato bacche (1 gsinepro durante la STavidanza, DIC-
feriscono ULLavIia le bacche (1 gsinepro DL la loro alimentazione. La trasmısslione
dell’informazione In QUESTO ( A50 aiiraverso SOSTAaNZEe Irasmesse aIIraverso la
placenta che influenzano 11 COMPOrTamenTtO prole. Linformazione Iirasmessa
olistica (non modulare: quando CICEVUTaA, 11 g10vane rT1COSTrulsce 11 Comportamen-
to) Inoltre L’informazione irasmessa 110  - SO10 alla progenie anche 4a1 igli adot-
{IvI (trasmissione Orizzontale, anche 110  —> CONsanguilnei). La Varlazıone (1 questa
informazione 110  —> in nel Varlazıone neodarwınlana “(CO11116554

CON  Z fenotipiche perche prima aCcquisita estiala madre risulta
StOr1a (1 SVIlUupDO ambiente In C111 6554 ecresc1uta camblamento nel (O111-

portamenTto del genitorI TICOSITUINLTLO ne progenie.
Altrı esempI (0)I10 la trasmı1ssione dell’informazione Tamıte apprendiment!.

Le cinclallegre che hanno Iimparato In Inghilterra a aprıre le bottiglie (1 latte che
11 attalo lasclava GL porta CaAa5C, capacıita DOI che G] iffusa a altre specie,
10 hanno Iimparato 110  —> HCL mutazlone, DL ula INVeEeNZIONE da parte (1 UL1O

poch! INdIvIdul specie che G1 dissemmMata DOI aglı altrı INdIvIdul.
Lacquisizione da parte del cConsIimili 110  —> DL Imitazione In QUAaNTO C1aSCUNA C1IN-
clallegra aULC la bottiglia In modo (1verso altre, OSServando, le CINncCIlal-
egre Imparano che ne bottiglia C @E  F C1Do; allora mediante trial an Impara-

a aprıre le bottiglie.
Un altro Ca esemplare quello descritto da SNer Terkel (1992) Aue rICer-

CatorIı Israellanı AVEVallQO nOTAaTiOo In ula oresta (1 DINI DICSSO (eruüusalemme ula Sran
quantita (1 pigne da C111 SGTATIe TIMOSSEe totalmente le scaglie. ()sservando aiten-
amente, SCOPrFIrONO che 11 lavoro CIiId COMPIUTO (1 no da ula colonla (1 ra che
G] CIiId adattata VIVere ne oresta (cCosa che normalmente ra 110  —> fanno, DILIC-
erendo VIVere In citta). oresta pero, Lunico C1bo disponibile In abbondanza
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varianti epigenetici possono adattare l’organismo all’ambiente prima che cambino i
geni (prima cambia il fenotipo, il genotipo segue). 

5. Accenneremo qui ad altri modi di trasmettere l’informazione alla progenie
(ma non solo) che diventano sempre più importanti man mano che si sale nella scala
evolutiva, indipendenti da variazioni nel DNA (si veda per una trattazione esaurien-
te del tema, Jablonka e Lamb, 2007).

5.1. Apprendimenti socialmente mediati: sono quei cambiamenti nel comporta-
mento che risultano da interazioni sociali con altri individui (generalmente della
stessa specie). Un esempio tra i tanti sono le coniglie gestanti che durante la gravi-
danza mangiano bacche di ginepro: i loro coniglietti appena nati, se affidati ad
un’altra madre che non ha mangiato bacche di ginepro durante la gravidanza, pre-
feriscono tuttavia le bacche di ginepro per la loro alimentazione. La trasmissione
dell’informazione in questo caso passa attraverso sostanze trasmesse attraverso la
placenta che influenzano il comportamento della prole. L’informazione trasmessa è
olistica (non modulare: quando è ricevuta, il giovane ricostruisce il comportamen-
to). Inoltre l’informazione è trasmessa non solo alla progenie ma anche ai figli adot-
tivi (trasmissione orizzontale, anche a non consanguinei). La variazione di questa
informazione non è blind (nel senso della variazione neodarwiniana sconnessa dalle
conseguenze fenotipiche) perché è prima acquisita e testata dalla madre e risulta
dalla storia di sviluppo e ambiente in cui essa è cresciuta: un cambiamento nel com-
portamento dei genitori è ricostruito nella progenie.

5.2. Altri esempi sono la trasmissione dell’informazione tramite apprendimenti.
Le cinciallegre che hanno imparato in Inghilterra ad aprire le bottiglie di latte che
il lattaio lasciava sulla porta delle case, capacità poi che si è diffusa ad altre specie,
lo hanno imparato non per mutazione, ma per una nuova invenzione da parte di uno
o pochi individui della specie che si è disseminata poi agli altri individui.
L’acquisizione da parte dei consimili non è per imitazione in quanto ciascuna cin-
ciallegra apre la bottiglia in un modo diverso dalle altre, ma, osservando, le cincial-
legre imparano che nella bottiglia c’è cibo; allora mediante trial and error impara-
no ad aprire le bottiglie.

Un altro caso esemplare è quello descritto da Aisner e Terkel (1992). I due ricer-
catori israeliani avevano notato in una foresta di pini presso Gerusalemme una gran
quantità di pigne da cui erano state rimosse totalmente le scaglie. Osservando atten-
tamente, scoprirono che il lavoro era compiuto di notte da una colonia di ratti che
si era adattata a vivere nella foresta (cosa che normalmente i ratti non fanno, pre-
ferendo vivere in città). Nella foresta però, l’unico cibo disponibile in abbondanza
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DiInNoli COS] questi ra hanno Iimparato togliere, ula ula spirale, le
scaglie DL manglare DINOL. TICerCalorı dimostrarono anche che quUESTa capacıita
CeIiId insegnata 4a1 DICCOL aglı adult! 110  —> iIrasmessa DL V1a genetica Tamıte CSUC-
rimentI! (1 cross-fostering: igli (1 madrı HON strıppers allevatıl da ra strıppers
aCQUISIVANO la capacıta, mentire igli (1 strıppers allevatı da HON strıppers 110  —> 1mMpa-
LAYaAdllO

(‚asıl (1 apprendimenti! ImI1itatıvı (un INdIvIduo impara COPlando C054 fare (COLNE

arlo da altro INndividuo) (0)I10 NnNumeTrosS1551M1 nel mondo anımale: Ca C1aSsSSs]-
L imitazione vocale negli uccelli, nel elfini, ne balene Questi anımallı 1mMpa-

LAllQO quale CAanTiOo Canfare In che OCCAaS1lON1, Imitando 11 CAantiO (1 altrı Un risultato
(1 questi apprendimenti! la formazione (1 differenti Alaletti ira Dpopolazion!ı (lver-

(1 anımalı GSTesSSIAa specie, Alaletti che 0 esperti (0)I10 In STado (1 r1ICONOSCE@-
perfettamente. In SECNETE ’ apprendimento aVvVIene In periodo DPICCOCE limı1-

LAalO vita .  gli student1” Imparano riproducendo DL SUCCESSIVA. approssima-
zio0nNne le vocCalizzazlonIı egl]Ii "insegnanti” che 110  —> (0)I10 necessarlamente genitori).
Non NeCEeSSAaTIO cottolineare la rilevanza In ermminı comportamentali ed evolutivı
(1 QUESTO {1DO (1 trasmı1ssione dell’informazione.

Questi esempI (tra maoltI! dispon1D1li) documentano che apprendimenti! SOC]Jal-
menTe medilati DOSSQOLLIO modificare le aDlitudin! egl]Ii Organısmı vivent] questi NUOVI
Comportamenti! (0)I10 trasmess] da ula generazlione all altra formando tradli-
Z10N1. Linformazione Iirasmessa In QUESTO modo ha caratteristiche ben (iverse da
quella basata S] DN  x> TIMAa (1 informazione che DL C5561€ Iirasmessa dQeve
C5561€ manifestata (la capacita (1 ESTITarTre DINOLL, (1 eseguire particolare
CanTo, Iirasmessa SO10 mostrata): olistica nel ( A50 egl]Ii apprendimenti! 110  —>

ImIitativı (non DUO C556 1€ SCOMPOSTa In cComponenti da chl l apprende) modulare
nel Ca del cComponenti ImiI1tatıvı (1l CAanTiOo vIene aD DL CSO 012a DL nota):; l’origine

informazione 110  —> “"Casuale” Inizla (OIl INdIVvVIduo che impara HCL
trial an DOI G] 1HOonNnde In "Yr1CevIitor1” che 110  —> (0)I10 CONTEeNITOTI DaSssivı del-
l’informazione, devono e56S1 STeSSI cComprenderla); informazione Iirasmessa 110  —>

SO10 alla progenie anche aglı altrı membrIi del STUPPO, 110  —> necessarlamente (O11-

sangulnel ed, infine, (1 orande rilevanza Cal PDUunNTO (1 VISTAa evolutivo.
Un ( aA50 esemplare QUESTO DPrOopOSItO, quello descritto da Hıirata et al (2001)

PrODOSItO (1 ricerche G macachl] gl1apponesI1 INIZ1A1€e nel 1950 rICercCcalforı A VO-

VallQO utilizzato patate OILCI, pDOoste GL pIaggla del IHNMalc, DL aLlirare macachl]
oresta Y fine (1 poter|! meglio0 studiare. Uno (1 questi macach! COMINCIO

togliere la Sabbla Datate lavandole nell’acqua. Ben pPreSstO anche 0 altrı 11081007

chl COMINCIArTrONO lavare le patate. L’abitudine (1 portfare 11 C1bo Y Nal e genero

AH)220

È ormai tempo per una nuova sintesi? Riflessioni sullo stato delle teorie evoluzioniste

erano i pinoli e così questi ratti hanno imparato a togliere, una a una a spirale, le
scaglie per mangiare i pinoli. I ricercatori dimostrarono anche che questa capacità
era insegnata ai piccoli dagli adulti e non trasmessa per via genetica tramite espe-
rimenti di cross-fostering: figli di madri non strippers allevati da ratti strippers
acquisivano la capacità, mentre figli di strippers allevati da non strippers non impa-
ravano. 

Casi di apprendimenti imitativi (un individuo impara copiando cosa fare e come
farlo da un altro individuo) sono numerosissimi nel mondo animale: un caso classi-
co è l’imitazione vocale negli uccelli, nei delfini, nelle balene. Questi animali impa-
rano quale canto cantare e in che occasioni, imitando il canto di altri. Un risultato
di questi apprendimenti è la formazione di differenti dialetti tra popolazioni diver-
se di animali della stessa specie, dialetti che gli esperti sono in grado di riconosce-
re perfettamente. In genere l’apprendimento avviene in un periodo precoce e limi-
tato della vita e “gli studenti” imparano riproducendo per successiva approssima-
zione le vocalizzazioni degli “insegnanti” (che non sono necessariamente i genitori).
Non è necessario sottolineare la rilevanza in termini comportamentali ed evolutivi
di questo tipo di trasmissione dell’informazione.

Questi esempi (tra i molti disponibili) documentano che apprendimenti social-
mente mediati possono modificare le abitudini degli organismi viventi e questi nuovi
comportamenti sono trasmessi da una generazione all’altra formando nuove tradi-
zioni. L’informazione trasmessa in questo modo ha caratteristiche ben diverse da
quella basata sul DNA. Prima di tutto è informazione che per essere trasmessa deve
essere manifestata (la capacità di estrarre i pinoli, o di eseguire un particolare
canto, è trasmessa solo se è mostrata); è olistica nel caso degli apprendimenti non
imitativi (non può essere scomposta in componenti da chi l’apprende) e modulare
nel caso dei componenti imitativi (il canto viene appreso nota per nota); l’origine
della nuova informazione non è “casuale” (inizia con un individuo che impara per
trial and error e poi si diffonde in “ricevitori” che non sono contenitori passivi del-
l’informazione, ma devono essi stessi comprenderla); è informazione trasmessa non
solo alla progenie ma anche agli altri membri del gruppo, non necessariamente con-
sanguinei ed, infine, è di grande rilevanza dal punto di vista evolutivo. 

Un caso esemplare a questo proposito, è quello descritto da Hirata et al. (2001)
a proposito di ricerche sui macachi giapponesi iniziate nel 1950. I ricercatori ave-
vano utilizzato patate dolci, poste sulla spiaggia del mare, per attirare i macachi
dalla foresta al fine di poterli meglio studiare. Uno di questi macachi cominciò a
togliere la sabbia dalle patate lavandole nell’acqua. Ben presto anche gli altri maca-
chi cominciarono a lavare le patate. L’abitudine di portare il cibo al mare generò

A
rt

ic
o

li

RTLu_2_2007.qxd  30-05-2007  22:06  Pagina 220



Lu  7 .0Xd 272 .06

arlo Oave

anche altre capacıita. macachl] COMIMNCIATONO prendere confidenza (OIl 1 acqua del
Nal e INIZI1IATrONO a allmentarsıi (OIl pescIı SCAartfalı Cal pescatorI ed anche CAattu-
rarli da loro Stess1i In breve, questi macach! In poche generazlonIi hanno camblato
ctijle (1 vita, che ha COMPOTFTalOo nel empO cambilamento nel COM1LDOL-
ament! SOClalmente trasmessI], C10@ ula VeiIid eEvoluzione culturale. Le CO  Z
evolutive (1 questi camblamenti culturali (0)I10 chlaramente eEvident!: G] TIralita (1

{1DO (1 eredita, eredita SOCJlale culturale, basata GL trasmısslione (1 infor-
Mazıone comportamentalmente aCcquisita, In STado (1 influenzare profondamente 11
fenotipo. are Inutile aggliungere che la COMUNICAZIONE Ssimbolica aliraverso 11 lin-
uaggl0, LIDICO specie rappresenta ulteriore avantı ne Ira-
SMISSIONE dell’informazione, (OIl potenzlalita mmensamente DIU elevate rispetto

iIstem1 finora descrittl. QUESTO 1vello chlaro che L’eredita culturale (iven-
ia 11 attore omImmante dell evoluzione ne specie fino 1 PDUunNTO (1 SOSTItUur-
G] In arga MISUTrAa alla eredita genetica, permettendoci (1 "adattarcı” a ogn
ambiente (1 accelerare NnormemenfTfe empI modi del nOostrI camblament!].

Conclusion]. Quanto EeSPOSTO C1 sembra SCUOTA fortemente alCuni pillastrı
teor1a neodarwinlana, In particolare l’origine Casuale Varlazıone del-

L’informazione ereditarlia L’assunto che 11 DNA, SOl0o 11 DNA, 11 depositario del-
L’informazione Diologica trasmissıbille. Vuol (lire che la teorl1a da bbandona-
re? Assolutamente La Varlazıone Irequenze alleliche SO “"a710Ne
celezlone naturale descritta intes] moderna che avvlene, (COLLNE

anche aVVIEeNE la mutazlione casuale; la teor1a pero che integrata, allargata,
1652 DIU r1CCA csofisticata In modo tale da Includere la pluralita (1 modalLlita (1 OrSa-
NIZZAZIONEe trasmıssione dell’informazione DIOlogica che G1 riscontra 190078  - 19002008

che G] Sqle ne Scala evolutiva. Concludero quindi (OIl le parole dell’evoluzionista
Massımo Pigliucci (2006) nel 5{10 COmMMeEeNTO QUAaNTO CINETISO 1 recentfe Evolution
Meeting (Stony Brook University, NO «Does a 1 of thIis 11A1l that much-
eralde 1903 synthesis In evolutionary theory 15 around the corner? In >
because 1903 empirical and conceptual developments CONTINUES LO enrich evolutio-
Nal y DIOLOSY far beyond the intellectual horizons delineated DYy Dobzhansky, MAAYT,
51IMpSON, 1001 others».
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anche altre capacità. I macachi cominciarono a prendere confidenza con l’acqua del
mare e iniziarono ad alimentarsi con pesci scartati dai pescatori ed anche a cattu-
rarli da loro stessi. In breve, questi macachi in poche generazioni hanno cambiato
stile di vita, un processo che ha comportato nel tempo un cambiamento nei compor-
tamenti socialmente trasmessi, cioè una vera evoluzione culturale. Le conseguenze
evolutive di questi cambiamenti culturali sono chiaramente evidenti: si tratta di un
nuovo tipo di eredità, eredità sociale e culturale, basata sulla trasmissione di infor-
mazione comportamentalmente acquisita, in grado di influenzare profondamente il
fenotipo. Pare inutile aggiungere che la comunicazione simbolica attraverso il lin-
guaggio, tipico della specie umana, rappresenta un ulteriore passo avanti nella tra-
smissione dell’informazione, con potenzialità immensamente più elevate rispetto a
tutti i sistemi finora descritti. A questo livello è chiaro che l’eredità culturale diven-
ta il fattore dominante dell’evoluzione nella specie umana, fino al punto di sostituir-
si in larga misura alla eredità genetica, permettendoci di “adattarci” ad ogni
ambiente e di accelerare enormemente i tempi e i modi dei nostri cambiamenti.

6. Conclusioni. Quanto sopra esposto ci sembra scuota fortemente alcuni pilastri
della teoria neodarwiniana, in particolare l’origine casuale della variazione del-
l’informazione ereditaria e l’assunto che il DNA, e solo il DNA, è il depositario del-
l’informazione biologica trasmissibile. Vuol dire che la teoria è tutta da abbandona-
re? Assolutamente no. La variazione delle frequenze alleliche sotto l’azione della
selezione naturale descritta dalla sintesi moderna è un processo che avviene, come
anche avviene la mutazione casuale; è la teoria però che va integrata, allargata,
resa più ricca e sofisticata in modo tale da includere la pluralità di modalità di orga-
nizzazione e trasmissione dell’informazione biologica che si riscontra man mano
che si sale nella scala evolutiva. Concluderò quindi con le parole dell’evoluzionista
Massimo Pigliucci (2006) nel suo commento a quanto emerso al recente Evolution
Meeting (Stony Brook University, giugno 2006): «Does all of this mean that a much-
heralded new synthesis in evolutionary theory is around the corner? I think so,
because new empirical and conceptual developments continue to enrich evolutio-
nary biology far beyond the intellectual horizons delineated by Dobzhansky, Mayr,
Simpson, among others». 
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