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popolazione, specie, speciazione, isolamento 

riproduttivo) 

Corso di Zoologia 



La scuola neo-evoluzionistica interpreta l’evoluzione 
secondo i seguenti paradigmi: 

(a) esiste la variabilità genetica; i fenotipi espressi 
sono sottoposti alla selezione;  

(b) la selezione naturale e la deriva genetica 
determinano il mantenimento nelle popolazioni di 
genotipi variamente adattati, nel tempo, alle 
diverse condizioni ambientali (microevoluzione);  

(c) il flusso genico e i meccanismi di isolamento 
riproduttivo mantengono l’unicità specifica; 

(d) l’isolamento, per interruzione del flusso genico, è 
alla base dei processi di speciazione; 

(e) i processi filogenetici rappresentano la storia 
evolutiva degli organismi viventi: macroevoluzione 



Esistono differenze interspecifiche e variabilità 
intraspecifica, risultati entrambi di processi 

evolutivi 

Variabilità intraspecifica 
Diversità 
interspecifica 



La variabilità intraspecifica e la 
selezione naturale 



La selezione naturale è sopravvivenza 
e riproduzione differenziata dei 
genotipi; le popolazioni naturali sono 
polimorfiche, cioè in ogni locus genico 
ci sono più alleli che si esprimono in 
fenotipi diversi  



La variabilità genotipica è mantenuta 
elevata da incroci casuali, crossing-over, 

mutazioni, ed è ridotta da selezione 
naturale e deriva genica 



La variabilità 
genotipica è in 

gran parte 
espressa 

esteriormente 
attraverso la 

variabilità 
fenotipica che è 

direttamente 
sottoposta alla 

selezione 
naturale 



Poiché la variabilità 
fenotipica è sottoposta 
alla selezione naturale, 
indirettamente cambia 

anche la variabilità 
genotipica  
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I caratteri hanno un 
diverso grado di 
variabilità e ogni 
carattere può essere 
rappresentato 
mediante la 
distribuzione delle 
frequenze alleliche  



La selezione naturale 
riduce la variabilità 
prodotta, selezionando i 
fenotipi più adatti in 
quel momento ed in 
quel determinato 
ambiente 

 

Esempio di selezione 
differenziata (attraverso la 
predazione selettiva) su 
fenotipi con diverso grado di 
adattamento e conseguente 
variazione quantitativa dei 
genotipi più adattati nella 
popolazione 



La diversa capacità riproduttiva degli 
individui, dovuta ai loro caratteri, a 
seguito di selezione naturale 
differente, può cambiare la 
distribuzione delle frequenze alleliche 
e: (a) far slittare la media in un’unica 
direzione (evoluzione direzionale); (b) 
stabilizzare la media (evoluzione 
stabilizzante); (c) favorire gli estremi 
della media (evoluzione divergente) 









Selezione 
direzionale 

Lunghezza del becco 
in Sitta in presenza di  
competitore su risorse 



Esperimenti di selezione artificiale 



Il livello delle differenze genotipiche 
tra le popolazioni (e quindi di quelle 
fenotipiche espresse) dipende 
dall’equilibrio fra l’effetto 
omogeneizzante del flusso genico e 
quello diversificante delle differenti 
pressioni selettive, nonché dalla 
deriva genica 



Il flusso genico è lo 
scambio di caratteristiche 
genetiche (alleli) 
attraverso la riproduzione 
sessuale.  

E’ elevato all’interno della 
stessa popolazione 
biologica e variamente 
ridotto tra popolazioni 
distinte. 

L’isolamento produce 
differenziamento. 

Trasmissione dei 
caratteri 



La variabilità genetica può essere clinale, 
cioè continua lungo un gradiente 

sottospecie della 
zebra di Buerchell 

Variazione clinale della 
colorazione in una specie 
di coccinella 

variazione locale del colore 
della pelle nell’uomo 



differenze popolazionali 
in Dicrurus 

La variabilità genetica può essere geografica, 

perlopiù discontinua (talvolta sono descritte delle sottospecie) 



La popolazione biologica 

L’evoluzione è l’accumulo, nel tempo, 
all’interno di una popolazione, di 
cambiamenti ereditabili e 
trasmissibili, col flusso genico, alle 
altre popolazioni conspecifiche 



La popolazione è l’unità basale dei processi 
evolutivi. 
 
Si può definire come un insieme di individui 
effettivamente interfecondi. 
 
Può avere caratteristiche genetiche peculiari 
ed un diverso livello di variabilità genotipica e 
fenotipica, essere differenziata 
morfologicamente ed ecologicamente, più o 
meno isolata geograficamente, ma ha flusso 
genico con altre popolazioni conspecifiche. 



La variazione geografica tra popolazioni 



La variazione geografica tra popolazioni 

Esiste una relazione tra distanza geografica tra le 
popolazioni e loro distanza genetica 



La variazione geografica tra popolazioni 

Variazioni geografiche del mtDNA con differenze locali 
nella diversità genetica (network degli aplotipi) 

Lucertola maltese (Podarcis 
filfolensis) 



La specie biologica 
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Sono state proposte numerose definizioni di specie. Ad esempio: 
 
(a) “… toute collection d’individus semblables que la génération perpetue 
dans le même état” (Lamarck, 1800) FISSISTA 
 
(b) .. “a reproductive community of individuals that share a common gene 
pool” (Dobzhansky, 1951) NEO-EVOLUZIONISTICA (GENETICA) 
 
(c) “ .. a groups of inbreeding natural populations that are reproductively 
isolated from other such groups” (Mayr, 1963) NEO-EVOLUZIONISTICA 
(GENETICO-ECOLOGICA) 
 
(d) “… a complex of spatially distributed reproductive communities … a 
complex of vicarying communities of reproduction ..” (Hennig, 1966) NEO-
EVOLUZIONISTICA CLADISTICA CLASSICA 
 
(e) “… the smallest detected samples of selfperpetuauing organisms that 
have unique stets of characters (Nelson & Platnick, 1981) NEO-
EVOLUZIONISTICA CLADISTICA AVANZATA 
 
(e) “ .. a single lineage (an ancestor-descendant sequence of populations) 
evolving separately from others ….” (Simpson, 1981) NEO-
EVOLUZIONISTICA (PALEONTOLOGICA) 
 



Possiamo adottare una definizione complessiva, 
di carattere neo-evoluzionista, che tiene conto di 
vari aspetti: 
 
“una specie è l’insieme di individui, appartenenti 
o una o più popolazioni, discendenti da un 
comune antenato, tra loro potenzialmente o 
effettivamente interfecondi, isolati 
riproduttivamente da altri individui di altre 
specie, con caratteristiche morfologiche, eco-
etologiche e fisiologiche comuni, una nicchia 
ecologica esclusiva  ed un proprio areale 
distributivo” 



La specie è quindi 
l’entità filogenetica 
basale e in essa 
(nelle sue 
popolazioni) 
avvengono i 
processi evolutivi. 

Esistono specie attuali e si 
conoscono specie fossili; 
esisteranno specie future (se 
non avremo prima distrutto il 
mondo).  

Processi di formazione di 
nuove specie (speciazione) 
sono in atto e sono verificabili 
sperimentalmente. 



A volte le specie sono divise in sottospecie geografiche 
perché le popolazioni sono morfologicamente ben 
distinte. Queste sottospecie sono elementi evolutivi 
molto importanti 

Inserire figs da 
Futuyma 

Sottospecie di taccola 
(Corvus monedula) in 
Europa 



Sottospecie 
geografiche 

Le sottospecie di 
tigre (Felis tigris) 



Sottospecie 
geografiche 

Le sottospecie 
di Homo sapiens 



Sottospecie 
geografiche 

Distanze genetiche tra 
popolazioni di Homo sapiens 



…. ma non è tutto così semplice 



Esistono inoltre dei casi particolari, quali quello 
delle “specie sorelle” (specie criptiche) e delle 
semispecie che, pur complessi, ci aiutano a 
comprendere meglio il fenomeno della 
formazione delle specie (speciazione) 

Il concetto di specie in realtà non è univoco per tutti 
gli organismi. In particolare, differenze possono 
essere evidenziate in batteri, piante e animali, e lo 
stesso concetto è poco valido se applicato ad 
“animali” unicellulari come i Protozoi 

http://images.google.it/imgres?imgurl=http://www.bassilo.it/area_alunni/appunti_di_scienze/ameba.gif&imgrefurl=http://www.bassilo.it/area_alunni/appunti_di_scienze/protisti.htm&h=394&w=458&sz=61&hl=it&start=14&usg=__EyjeVhmJMWJt3Hmx8zuEHT5pLDk=&tbnid=J7vYAmbcO2ujDM:&tbnh=110&tbnw=128&prev=/images%3Fq%3Dameba%26gbv%3D2%26hl%3Dit%26sa%3DG


Le specie sorelle (“sibling species”) o specie criptiche 
sono specie che non erano state distinte per chiari 
caratteri morfologici, ma sono state identificate per 
caratteristiche biologiche o genetiche 

Specie criptiche di Rampichino 
(Certhia) (differenze di nicchia) 

Specie criptiche di 
farfalle notturne (micro-
differenze morfologiche) 



Sibling species 

Specie criptiche di zanzara 
(Anopheles gr. gambiae) 
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Sibling species 

Specie criptiche di vespe 
cartonaie (Polistes) 



Sibling species 

Specie criptiche di spugne 
(Halisarca) 



I processi di speciazione 



La speciazione è 
la formazione di 

nuove specie, 
entità evolutive 
discrete. Questo 

processo è la 
base dei processi 
filogenetici che 

portano 
all’attuale 
diversità 

biologica ed alla 
formazione dei 

taxa 
sopraspecifici 

Un evento di speciazione produce 
sempre due specie nuove, perché 
l’antenato non è più lo stesso, 
avendo perduto una porzione 
delle sue popolazioni 



I processi anagenetici di 
lenta trasformazione si 
contrappongono a quelli 
cladogenetici di 
moltiplicazione di specie 
che possono essere 
rapidissimi, ad es. nella 
autopoliploidia (il caso 
dei rospi smeraldini) o 
per mutazioni 
cromosomiche , ovvero 
graduali, come nei 
fenomeni di speciazione. 

Sono noti rari fenomeni 
di speciazione per 
ibridazione (rane verdi) 



I principali modelli interpretativi sono 
quelli della allopatria e della simpatria 



Sono stati proposti differenti modelli teorici di 
speciazione, alcuni molto simili 

(a) speciazione 
allopatrica 

(b) speciazione 
peripatrica 

(c) speciazione 
simpatrica 

(d) speciazione 
parapatrica 
(stasipatrica) 



Tutti i modelli di speciazione 
considerano come determinante 
l’interruzione del flusso genico e la 
formazione di differenze genetiche 
che producono meccanismi di 
isolamento riproduttivo con la 
formazione di nuove entità 
evolutive distinte e non più 
interfeconde. Variano i tempi di 
inizio di queste diverse fasi. 



Non sempre a seguito di isolamento si 
conclude un processo di speciazione 



Speciazione allopatrica 
 

L’areale di una specie può venir 
suddiviso da una barriera geografica 
(vicarianza), oppure una parte della 
popolazione può superare una barriera 
e colonizzare una nuova area 
(dispersione) (BIOGEOGRAFIA). 
 
La presenza di barriere determina 
l’isolamento reciproco delle due 
popolazioni risultanti, interrompendo il 
flusso genico tra esse. 
 
L’accumulo di differenze genetiche 
(crossing-over, mutazioni; deriva 
genetica se piccole popolazioni), non 
trasmissibili per interruzione di flusso 
genico, determina l’instaurarsi di 
caratteri differenziali (morfologici- 
biologici) che rappresenteranno dei 
meccanismi di isolamento riproduttivo, 
una volta cadute le barriere. 



Speciazione 
allopatrica 

Speciazione 
allopatrica per 
vicarianza o 
dispersione 



Speciazione allopatrica 

Barriere geografiche ed ecologiche 



Speciazione allopatrica 

Le frecce indicano le barriere che hanno 
determinato gli eventi di speciazione 



Il differenziamento 
genetico è correlabile 
a specifici eventi 
storico-ecologici 

Le aree di rifugio 
durante i glaciali e le 
conseguenti 
speciazioni  

Speciazione allopatrica 



Speciazione peripatrica 

E’ un modello molto simile a quello 
dell’allopatria, ma prevede un incompleto 
isolamento delle popolazioni 

A questo modello 
sono forse riferibili i 
casi di semi-
speciazione, di circoli 
di specie (arten-
kreis), di superspecie 
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“Semi-specie” (peripatria o speciazione 
non completata) 

Semispeciazione in Corvus corone/cornix 
e in Mus musculus/domesticus 
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“Semi-specie” (peripatria o speciazione 
non completata) 

Elaphe obsoleta 

Plethodon 



“Semi-specie”: circoli di specie 
(Arten-kreis) 

Il caso della 
cinciallegra 



“Semi-specie”: circoli di specie (Arten-kreis) 

Il complesso 
circumpolare dei 
gabbiani reali 
(Larus argentatus 
complex) 
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Semi-speciazione con presenza di 
popolazioni ibride 

Convivenza con o senza 
ibridazione nei Pipilo 
messicani 



“Superspecie” (speciazione peripatrica?) 

Il complesso dei tritoni crestati europei 
(Triturus carnifex complex) 



Speciazione simpatrica 

All’interno dell’area geografica occupata da una specie, 
per motivi ecologici e non spaziali, una parte della 
popolazione acquisisce una specializzazione biologica 
che ne provoca la separazione dalla popolazione madre 

Presupposti:  

(a) Omogamia: Individui più simili nella popolazione tendono ad accoppiarsi 
preferenzialmente. 

(b) Legame tra preferenze per il partner e per l’habitat. 

(c) Preadattamento e selezione in funzione della nicchia ecologica (nella 
dispersione c’è ricerca per la sottonicchia cui sono meglio adattati per 
genotipo). Es.: - fenotipi diversi mimetici (selezione divergente); -
isolamento degli estremi stagionali in specie a lungo periodo 
riproduttivo; - fito/zooparassiti si specializzano su ospiti. 

 

(a)Ostacoli teorici: 

Dispersione intra-areale, plasticità ecologica, polimiorfismo genico 



Speciazione simpatrica 

Lo “strano 
caso” dei 
ciclidi dei 
laghi est-
africani 
con tante 
specie 
endemiche 

Nilo:  10 = 20% 

L. Vittoria: 170 = 99% 

L. Tanganica: 126 = 100% 

L. Malawi: 200 = 99% 

F. Zaire: 40 = 65% 



Ciclidi del L. Malawi 



Differenziamento di nicchia 
trofica o riproduttiva o di 
caratteri sessuali secondari 

Speciazione simpatrica 



Differenziamento di 
nicchia trofica o di 
caratteri sessuali 
secondari 

Speciazione simpatrica 

Differenziamento di nicchia 
nella scelta dell’habitat nei 
Lacertidi del gen. 
Acanthodactylus 
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Speciazione parapatrica 

(a) assenza di 
isolamento spaziale 

 
(b) basso livello di 

vagilità delle specie 
che presentano il 
fenomeno 

 
(c) Contemporaneità 
  tra l’insorgere di 

meccanismi di 
isolamento 
riproduttivi e 
l’occupazione di un 
nuovo habitat. 

Una piccola popolazione marginale, non è separata dal 
complesso delle popolazioni principali da una vera barriera, 
ma è soggetta a pressione selettiva rigorosa e non 
omogenea rispetto a quella cui è sottoposta la popolazione 
principale. Questo provoca uno svantaggio selettivo per gli 
individui frutto di incroci interpopolazionali, in particolare 
nell’area geografica occupata dalla popolazione periferica. 
Questo causa la controselezione degli “ibridi” e si viene a 
differenziare una specie separata. 



Speciazione stasipatrica (cromosomica) 

il caso dei 
grilli 
morabini 
australiani e 
dei grillotalpa 
delle isole 
mediterranee 



Speciazione stasipatrica 

 (cromosomica) 

Il caso degli 
Spalax 
palestinesi a 
diverso numero 
cromosomico 



Il caso dei Mus 
delle Alpi 

Speciazione stasipatrica (cromosomica) 



 
Per discriminare i casi di parapatria da quelli 
di simpatria bisogna definire il momento in cui 
insorgono i meccanismi di isolamento 
riproduttivo. Nella speciazione simpatrica essi 
precedono sempre il cambiamento di nicchia 
mentre nella parapatrica isolamento 
riproduttivo e cambiamento di nicchia 
insorgono contemporaneamente. 
Per quanto riguarda il substrato genetico, la 
speciazione simpatrica, a differenza di quella 
parapatrica, è indotta da minime variazioni sia 
a livello dei geni di struttura sia a livello dei 
geni regolatori. 



I meccanismi di isolamento 
riproduttivo 



Meccanismi di isolamento riproduttivo 

Estrinseci: 

 (a) separazione geografica (areali allopatrici) 

 (b) altre separazioni spaziali (es. parassiti) 

Intrinseci: 

     Pre-zigotici (pre-mating) 

 (a) i potenziali partner non si incontrano per 
differenze fenologiche o di scelta di habitat, ecc. (m. 
ecologici) 

 (b) i potenziali partner si incontrano, ma non si 
accoppiano per differenze comportamentali (m. etologici) 

 (c) i potenziali partner si incontrano, cercano di 
accoppiarsi, ma non c’è trasferimento di spermatozoi per 

impedimenti anatomici (m. meccanici)   ./. 



Meccanismi di isolamento riproduttivo 

Intrinseci (2): 

     Post-zigotici (post-mating) 

 (a) gli spermatozoi vengono trasferiti, ma le 
uova non sono fecondate (mortalità genetica) 

 (b) i l’uovo viene fecondato, ma lo zigote 
muore (mortalità zigotica) oppure l’embriogenesi si 
interrompe (mortalità embrionale) 

 (c) lo zigote produce un ibrido F1 di ridotta 
viotalità (non vitalità dell’ibrido) 

 (d) F1 è vitale, ma del tutto o parzialmente 
sterile, ovvero F2 è sterile (sterilità dell’ibrido) 



Meccanismi di isolamento riproduttivo di tipo 
etologico: sequenze di corteggiamento  

Danza dello spinarello 

Corteggiamento della 
sula 



Meccanismi di isolamento riproduttivo di tipo 
etologico: sequenze di corteggiamento 

Meloe di specie affini 



Meccanismi di isolamento riproduttivo di tipo 
etologico: canti differenziati 

Luì (Phylloscopus) 

Raganelle 
australiane 
(Litoria) 



Meccanismi di isolamento riproduttivo di tipo 
etologico: messaggi luminosi  



Meccanismi di isolamento riproduttivo di tipo 
meccanico: differenze nei genitali maschili 

Anobiidae 



Ibridazione: sterilità o rari casi di 
speciazione 

Equus asinus x E. caballus 

Rana lessonae x R. 
ridibunda = R. esculenta 
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Pelophylax lessonae (Camerano, 1882) P.  kl. esculentus (Linnaeus, 1758) 

Pelophylax bergeri (Günther, 1986) P. kl. hispanicus (Bonaparte, 1839) 

I complessi di specie 

ibrido-

ibridogenetiche in 

Europa 



              

                  
    

1. Incrocio occasionale tra specie simpatriche (A, 
B) con produzione di ibridi ecologicamente o 
etologicamente non vitali o sterili e che perciò non 
si reincrociano con le specie parentali. 

 

 

              

                   
   

2. Produzione occasionale o frequente di ibridi (E) 
più o meno fertili tra specie simpatriche (A, B), 
alcuni dei quali si reincrociano con una o entrambe 
le specie parentali. 

                 

                       

3. Formazione di una zona secondaria di contatto e di 
parziale riproduzione per incrocio o tra popolazioni 
prima isolate, che non sono riuscite ad acquisire un 
completo isolamento riproduttivo durante il 
precedente periodo di isolamento geografico, oppure 
tra "isolati geografici" che ristabiliscono il contatto con 
le specie parentali 

Casi di ibridazione 


