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Enguany celebrem els cent cinquanta anys del tractat d'ecologia més revolucionaridela
historia:L'origende les espécies per seleccié natural,de Charles Darwin. Totique elterme
ecologia encara no estigués en Us el 1859, Darwin era, sens dubte, un ecoleg. Bon conei-
xedor dels principis demografics i observador de la interdependéncia entre els éssers
vius i llur ambient, va postular la seva teoria de I'evolucié per seleccié natural. Actual-
ment, el marc teoric darwinia ens continua ajudant a entendre l'origen i I'evolucié
de les especies, els trets que les caracteritzeniels gens que les determinen. Deixant de
banda els processos evolutius i les espécies concretes, I'ecologia moderna de Mar-
galef i Odum estudia les relacions entre grups funcionals d'organismes per entendre
la dinamica dels ecosistemes. En una era de canvi ambiental on aquesta comprensié
adquireix una rellevancia especial, qué poden ensenyar la biologia evolutiva de Darwin

i I'ecologia funcional de Margalef?
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oTHING makes sense in biology ex-
ceptinthelight of evolution.» Aixi
segellavaTheodosius Dobzhansky

N tres decades de consolidaci6 de la

biologia evolutiva com a ciéncia rigorosa i predic-

tiva. Els avencos en genética de la primera meitat
del segle xx, des del redescobriment de les lleis
de Mendel fins al desxiframent de l’estructura
del DNA, completaven el trencaclosques evolutiu
amb I'tltima peca que a Darwin se li va escapar:
el mecanisme de l'heréncia. Hem apres moltes
coses des d’aleshores, pero 'essencia de la teoria
es manté i, com ja ens van ensenyar a l’escola, es
fonamenta en tres pilars: I'existencia i 'aparici6
de variaci6 fenotipica en els individus en una po-
blaci6; la base hereditaria d’aquesta variacio, i
l’associaci6 (en un ambient donat) entre aquesta
variacio i la capacitat reproductora de I'individu.
En altres paraules, respectivament: variaci6 in-
dividual, genetica i seleccié natural. Al voltant
d’aquests tres pilars es va desenvolupar la ciencia
de I'ecologia evolutiva, dedicada a I'estudi de les
adaptacions morfologiques, fisiologiques i com-
portamentals dels organismes al seu ambient.

No gaire més tard neix una nova ecologia
a mans de cientifics com Ramon Margalef i els
germans Eugene i Howard Odum, que déna un
gran salt per entendre, no la interaccié entre
poblacions i llur ambient, sin6 el funcionament
d’ecosistemes sencers. Aquesta disciplina entén
els ecosistemes com a xarxes d’interaccions en-
tre grups funcionals d’organismes i 'ambient
abiotic. Es a dir, classifica els éssers vius segons
I’efecte de les seves adaptacions al sistema (au-
totrofs i heterotrofs; carnivors, detritivors i her-
bivors; aerobis i anaerobis, etc.) i estudia com
regeixen aquests efectes processos com ara l’es-
tabilitat de la xarxa, la productivitat de I'ecosiste-
ma o el reciclatge de nutrients. Al capiala fi, un
ecosistema no és més que el resultat dels proces-
sos fisiologics de tots els organismes que el com-
ponen. L’assimilaci6é d’aliments, el creixement,
Pexcreci6 de nutrients en excés, la respiracio i la
fotosintesi son exemples de trets adaptatius que,
interrelacionats, constitueixen un ecosistema.

Durant decades, les dues ecologies, evolu-
tiva i funcional, han progressat paral-lelament,
nodrides per dues suposicions mutuament
inconsistents. Mentre que 1’ecologia evolutiva
déna per fet 'ambient al qual s’adapten les es-
pécies, I’ecologia funcional considera constants
els trets adaptatius que determinen el funcio-
nament de l'ecosistema, és a dir, ’ambient.
Quina té ra6? En realitat, cap de les dues. Les
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caracteristiques dels organismes tant modelen
I’ambient com s6n modelades per aquest. La
justificaci6 per mantenir separades les dues
disciplines és que els processos estudiats per
cadascuna operen a escales temporals comple-
tament diferents: mentre que ’adaptaci6 evo-
lutiva és lenta i succeeix al llarg d’innumerables
generacions, la resposta ecologica és rapida i
dinamica. Aixi, ni els canvis evolutius, a esca-
les ecologiques, seran prou drastics per afectar
la dinamica de 'ecosistema ni, en conseqiien-
cia, la selecci6é natural canviara gaire durant
el procés evolutiu. La logica i les dades, pero,
ens comencen a dir que aquesta suposicié no
esta justificada. Ni I’evoluci6 és tan lenta, ni els
canvis en el fenotip de les espécies han de ser
tan grans per afectar I’ecosistema.

El tempo evolutiu i la sensibilitat dels
ecosistemes

Ja fa temps que s’ha trencat el mite de I'evolu-
ci6 lenta. Primer, moltes espécies tenen temps
de generaci6 molt curts, que fa que canvis fe-
notipics importants es puguin detectar en una
escala d’anys, i no de milions d’anys. Per tots és
coneguda ja la gran capacitat de mutaci6 i adap-
tacio de tot tipus de microbis parasits als nostres
farmacs, a velocitats tan rapides que fan de la
producci6 de vacunes i antibiotics un negoci in-
esgotable. En un altre exemple espectacular, el
laboratori de Richard Lenski, a Michigan (EUA)
cultiva des del 1988 el bacteri comt Escherichia
coli en un ambient ric en citrat, un compost que
I’espécie no pot metabolitzar. Després de menys
de vint anys (unes trenta mil generacions), van
apareixer una série de noves mutacions geneti-
ques que permetien a 'especie nodrir-se de citrat,
fet que va provocar I'expansi6 i la dominancia
dels descendents d’aquest mutant sobre la resta
(Blount et al., 2008). Certament, vint anys no és
un periode de temps esbojarrat per considerar-
lo rellevant en la dinamica dels ecosistemes, i la
capacitat de metabolitzar un compost nou seria,
sens dubte, un efecte ecologic important.

Perono cal anar als bacteris, amb milers de ge-
neracions per any. El canvi evolutiu pot ser rapid
fins i tot en organismes de generaci6 radicalment
més lenta com els vertebrats. Aquest és, per exem-
ple, el cas del guppy (Poecilia reticulata), de I'illa
caribenya de Trinitat. Als rius de muntanya de
l'illa podem trobar guppies en dos tipus d’ecosis-
tema. En un, existeix una rica comunitat de peixos
depredadors. Enl'altre, els guppies només coexis-
teixen amb un altre peix que li representa un baix
risc de depredacié. Com a resultat de I'adaptacié
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als diferents nivells de depredaci6, les poblacions
de guppies d’ambdos tipus d’ecosistemes diferei-
xen geneticament pel que fa a les histories de vida
respectives. Als ecosistemes d’alta depredacio, els
guppies arriben a la maduresa sexual més joves,

creixen més rapidament, es reprodueixen més so-

vint i produeixen descendencia de mida més pe-
tita pero més abundant que en ecosistemes de
baixa depredaci6. Les diferéncies en la depreda-
ci6 i altres variables ambientals fan que, a cada
ecosistema, s’afavoreixi un fenotip o l'altre. Amb
aquesta informaci6 a la ma, David Reznick, de la
Universitat de California, va traslladar un grup de

guppies d’'un ecosistema d’alta depredacié a un

de baixa depredacié que mai no havia albergat
I'especie. En poc més de deu anys (menys de vint
generacions!) el fenotip i el genotip mitjans de la
poblaci6 havien canviat drasticament en la direc-
ci6 predita (Reznick et al., 1990).

Si bé és facil entendre que l'aparici6 d’una
nova ruta metabolica bacteriana pot afectar la di-
namica d’un ecosistema, quin efecte té un canvi
quantitatiu en el fenotip d’un peix? En els ecosis-
temes aquatics, els peixos son sovint allo que en-
tenem per organisme clau, és a dir, una especie
sense la qual I'ecosistema seria completament di-
ferent. Per exemple, en un elegant experiment de
camp, investigadors de les universitats de Wyo-
ming i Cornell van descobrir que la pesca d'una
espécie de peix detritivor, Prochilodus mariae,
esta canviant la dinamica ecologica dels rius ve-
necolans. En augmentar la quantitat de detritus,
s’inhibeixen tota una serie de processos metabo-

lics dependents de la llum al fons del riu, i dismi-
nueix la productivitat (Taylor et al., 2006). Pero
no solament la preséncia o 'abséncia d'una espe-
cie és determinant per al funcionament de 1’eco-
sistema. Comencen a haver-hi estudis, de nou en
peixos, on diferents variants morfologiques d’'una
mateixa especie tenen efectes diferents. Aquest
és el cas de l'espinoset (Gasterosteus aculeatus)
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al Canada, on existeixen diferents morfotips la
morfologia bucal dels quals varia i, consegiient-
ment, també ho fa la seva dieta. En aquesta espé-
cie, la preséncia d'un morfotip o I'altre influencia
les comunitats d’invertebrats i algues presents i,
en conseqiiencia, la produccié d’oxigen en el sis-
tema (Harmon et al., 2009).

A larecerca dels trets clau

Com hem vist, no solament existeixen espéci-
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B P es clau sin6 que, d’aquestes, alguns trets adap-

Figura 1. Els guppys de Trinitat s6n un bon exemple per contradir la suposicié que els processos tatius sén els que en determinen la importén—

evolutius requereixen milers de generacions. En poc més de vint generacions, poblacions d'aquests

peixos s'adapten completament, per seleccié natural, a canvis en 'ambient, com ara la preséncia de cia en la dinamica ecosistémica. Si hem

depredadors o la disponibilitat de recursos. d’entendre com afecta l'evoluci6 els ecosis-
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no solament ens hem de concen-

temes,
trar en aquests trets clau, sin6 que han de
ser trets que estiguin sota una pressi6 de seleccid
important. En altres paraules, han de ser trets la
variacio dels quals estigui intimament lligada a la
capacitat reproductora dels individus en un am-
bient determinat. Quins tipus de trets complei-
xen aquestes dues condicions?

Si hem dit que els ecosistemes sbn, en es-
sencia, un conjunt de reaccions metaboliques
entrellacades, el primer grup obvi de trets d'im-
portancia ecosistemica son els trets fisiologics.
En realitzar les funcions fisiologiques, els orga-
nismes capturen elements de 'ambient (oxigen,
carboni, nitrogen, fosfor, etc.) en certes propor-
cions, i els eliminen en d’altres i els deixen a
labast dels altres organismes. Aquesta és la base
de la ciéncia de la biogeoquimica, relacionada
intimament amb I’ecologia funcional. D’'una ma-
nera o d'una altra, els organismes han d’adquirir
nutrients en quantitats suficients per créixer, so-
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breviure i reproduir-se; és a dir, crear biomassa.

La proporci6 en que adquireixen aquests nutri-
ents determinara quin tipus d’activitat metabo-
lica es podra permetre I'individu. Per exemple,
créixer i reproduir-se requereix molt de fosfor
en forma d’ATP (trifosfat d’adenosina), que és
la moneda de canvi energeétic de la cél-lula, aixi
com de nitrogen per fabricar proteines. Al con-
trari, les reserves de glicids (o carbohidrats),
que permeten el manteniment de 'organisme i
la seva supervivencia, requereixen poc més que
carboni, hidrogen i oxigen. Des del punt de vista
de l'ecologia funcional tradicional, els organis-
mes estan a merce de la disponibilitat de nutri-
ents i les seves capacitats metaboliques prefixa-
des. Pero els organismes d’'una especie varien en
Peficiencia en I'Gs de nutrients: des d’individus
amb una gran capacitat d’assimilaci6 i retencioé
de nutrients peré amb un metabolisme lent, fins
a individus de metabolisme més rapid i malba-
ratador de nutrients. Els uns tindran un avantat-
ge en situacions de limitaci6 de nutrients, els al-
tres, en situacions de més riquesa. Aixi mateix,
labundancia d’uns o d’altres afectara la dispo-
nibilitat de nutrients en 'ambient i determinara
de nou quin fenotip és afavorit. Aquests son el
tipus d’interdependéncies que es proposa estu-
diar 'emergent camp de I’estequiometria ecolo-
gica i evolutiva (Sterner i Elser, 2002).
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Figura 2. Un estudi recent en espinosets demostra que
diferents adaptacions morfologiques d'aquests peixos afecten
I'ecosistema de maneres diferents.
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» Figura 3. En animals model, com la
mosca Drosophila, es coneixen els meca-
nismes genetics que afecten el compor-
tament alimentari. Actualment, el progrés
i 'abaratiment de les eines moleculars
permeten estudiar la base genética de
les preferéncies de dieta en diverses es-
pecies clau per als ecosistemes, com ara
peixos fluvials o ocells insulars.
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Figura 4. Qué és la retroalimentacié
ecoevolutiva? Un dels exemples més po-
pulars en els cursos introductoris d'evo-
lucié és el del coll de les girafes. Com a
la foto, la llargada del coll de les girafes
varia, un tret que té una base genetica.
Aquestes diferencies de coll poden cau-
sar diferéncies en la supervivencia i la
capacitat reproductora de les girafes, per
exemple, perqué poden menjar plantes
més altes o tenir més o menys dificultat
en beure aigua sense ser depredades per
lleons. Aquesta seleccié natural determi-
nara la mida mitjana del coll en les ge-
neracions seglients. Si ara ens imaginem
que la llargada del coll no solament afecta
la supervivéncia de les girafes, sind també
I'estructura o el funcionament de I'eco-
sistema (per exemple, perqué esgoten
més o menys plantes de diferents alcaries
o permetin la supervivencia de més o
menys lleons depredadors), la nova pobla-
cié de girafes es trobaria noves pressions
de selecci6 a les quals caldria adaptar-se.
Aquesta interaccié mutua entre els efec-
tes de les poblacions en els ecosistemes i
la seleccié natural que els ecosis-

temes sotmeten a les poblacions, cons-
titueixen un cicle ecoevolutiu rarament
estudiat. Aquest principi es pot estendre
a trets particularment importants en la
regulacié dels ecosistemes, com ara els
mecanismes de seleccié de dieta o el
metabolisme de nutrients.

Molts dels processos fisio-
logics de rellevancia ecosiste-
mica estan relacionats amb la
mida de I'organisme (Hildrew
et al., 2007). Per exemple, la
taxa metabolica augmenta de
manera no proporcional a la
biomassa de lindividu, i és
menor per unitat de massa en
els individus més grans. Aquesta dependencia
crea un vincle estret entre les histories de vida
dels organismes i I'ecosistema. Una historia de
vida on els individus madurin a talles menors i
tinguin descendéncia més petita creara una dis-
tribuci6 de mides en la poblaci6 esbiaixada cap a
talles més petites, i en resultara un metabolisme
més rapid i, potser, una excreci6 de nutrients ac-
celerada. Tenint en compte amb quina rapidesa
poden evolucionar les histories de vida d’alguns
peixos, I'efecte potencial de I’evoluci6 en el me-
tabolisme del riu és evident.

En els animals, un dels mecanismes impor-
tants per regular la composicié quimica de l'or-
ganisme és el comportament de selecci6 de dieta.
L’ecologia evolutiva i la ciéncia germana de I'eco-
logia del comportament han produit una literatu-
ra extensa sobre el valor adaptatiu de diferents es-
tratégies alimentaries en diferents contextos, que
podem posar al servei de la biologia d’ecosistemes
(Schmitz et al., 2008). Existeixen altres exemples
en que el comportament alimentari pot afectar els
ecosistemes, no solament depenent d’allo que
els animals prefereixen menjar, sin6 també d’on
ho fan. Un estudi realitzat per investigadors de
I'Institut Max Planck d’Alemanya, recull que el

grau de mineralitzaci6 (la reconversi6 de detritus
organic en nutrients per part dels bacteris) és me-
nor quan les larves de quironomids s’alimenten
de sediment dins dels seus petits caus, en comp-
tes de fer-ho a la superficie. Aix0 és degut al fet
que el sediment requereix estar airejat per ser

mineralitzat, cosa que no succeeix quan les larves
el defequen dins del cau. En zones on abunden els
depredadors de quironomids, els individus amb
tendéncies a quedar-se al cau sobreviuen més,
s6n més abundants i la mineralitzaci6 del detritus
disminueix (Stief i Holker, 2006).

De gens a ecosistemes: ecologia en
un mon genomic

L’evoluci6 darwiniana requereix que els trets sota
selecci6 natural siguin heretats. Es a dir, les dife-
réncies en fenotip han de tenir una base genética.
Després de molts anys, la revoluci6 genomica ar-
riba a l’ecologia evolutiva. L’avenc vertiginos de
les tecniques genomiques ens permet fer estudis
impensables fa només cinc anys amb organismes
no model (és a dir, que no siguin ni ratolins ni
Drosophila) amb els modestos pressupostos de

I’ecologia. Si bé la genomica, tradicionalment,
es dedica a descobrir i assignar funcions deter-
minades a gens particulars, la biologia evolutiva
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requereix 'estudi de la variabilitat d’aquesta fun-
ci6 en la poblacid. L’interés no és tan sols quins
gens, per exemple, estan involucrats en I'excre-
ci6 de nutrients, sin6é com afecten les variacions
d’aquests gens la taxa d’excreci6. Neix aixi una
nova disciplina: la genomica ecologica o, potser
més ben dit, la genomica ecoevolutiva.

Tot i que la disciplina encara esta a les be-
ceroles, ja es comencen a esbossar estudis que
connecten la variaci6 de gens concrets amb trets
d’una importancia ecologica potencial. Exemples
prometedors inclouen 'associaci6é entre el nom-
bre de repeticions del gen de RNA ribosomic i la
taxa de creixement de molts organismes (Elser et
al., 2000); diferéncies en I'estratégia alimentaria
delamosca Drosophila melanogaster determina-
des per variaci6 dicotomica en un tnic gen (Fitz-
patrick et al., 2007), o el descobriment dels meca-
nismes geneétics darrere de la variacié morfologica
en el bec dels famosos pinsans de les Galapagos
(Abzhanov et al., 2006). D’altra banda, existeixen
estudis en que, encara que no s’hagin estudiat ex-
plicitament els gens responsables, s’ha vist que la
variaci6 quantitativa en rutes metaboliques molt
concretes poden tenir efectes en I'ecosistema sen-
cer. Un exemple n’és la producci6 de tanins en po-
llancres americans, del génere Populus, que, en
determinar processos com I'herbivoria o la taxa
de descomposici6 de les fulles, afecta en cascada
aspectes tan diferents com la biodiversitat de les
comunitats d’artropodes o el reciclatge de nutri-
ents (Whitham et al., 2006). La literatura sobre
els efectes ecologics dels cultius d’organismes
modificats geneticament, d'una manera sinistra,
també pot ser extremament 1til en aquest sentit.
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