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1. INTRODUCCIO

Lavidaala Terra és el resultat de 'acumulacid, combinacié i innovacié conti-
nua d’informacié estructural i funcional de la mateéria tot usant energia endoso-
matica (de dins de 'organisme) i exosomatica (de fora de 'organisme). Aquesta
vida és el resultat de processos discontinus de mort i destruccidé que reciclen els
materials que formen les estructures, la informacié i els compostos energetics.
Aquests processos vitals no poden trencar els limits de mida i proporcionalitat
existents a la natura, donat que estan delimitats per 'espai, la matéria i 'energia; la
biologia es basa en allo que és possible dins d’aquests limits fisics. Aprendre de
com la natura s’enfronta a aquestes limitacions de mida i proporcionalitat, dins
les quals pot adquirir i expandir energia i recursos per al seu manteniment, creixe-
ment i competeéncia, ens ajudara no tan sols a entendre i modelitzar la vida al
nostre planeta, sind també a gestionar el nostre futur ambiental i la nostra sosteni-
bilitat.

Els materials que formen els organismes vius estan formats per atoms dels di-
versos bioelements. Aquests bioelements s’utilitzen en la construccié de moleécu-
les, teixits, Organs, organismes i comunitats tal com els coneixem. Els organismes
necessiten aquests bioelements en quantitats i proporcions especifiques per a so-
breviure i créixer. Les diferents especies tenen funcions i estrategies de vida diver-
ses i, per tant, han desenvolupat estructures diferents i han adoptat una combina-
cid de processos metabolics i fisiologics distinta. Per tant, cada especie també té
requeriments diferents per a cada bioelement. Per aquesta rad, proposem que un
«ninxol biogeoquimic» (BN) es pugui associar amb el ninxol ecologic classic de



cada especie. El ninxol biogeoquimic proposat es caracteritza per un elementoma
particular, definit en funcié del seu contingut en bioelements. Les diferencies
d’elementoma entre especies son degudes a la taxonomia (distancia filogenetica),
I’homeostasi i la simpatria (les composicions bioelementals haurien de diferir més
entre espécies coexistents que entre les especies no coexistents, per tal d’evitar la
pressio competitiva). Aquest ninxol biogeoquimic és un concepte integral que té
I'avantatge de poder-se caracteritzar facilment mitjangant la quantificaci real
d’un tret mesurable: 'elementoma de I'organisme o de la comunitat. Els canvis en
la disponibilitat bioelemental poden determinar la seleccié genotipica i, per tant,
tenir una retroalimentacié en la funcié i l'organitzacié dels ecosistemes i, final-
ment, convertir-se en un altre motor de I’evolucié de la vida i, fins i tot, del medi
ambient.

Els humans estem alterant la disponibilitat de bioelements a la biosfera, pero
aquestes alteracions estan també subjectes a les lleis fisiques, quimiques i biologi-
ques de la natura. Per aixo, els efectes positius produits per la fertilitzacio de dio-
xid de carboni i de nitrogen sobre el segrest de carboni per part dels ecosistemes
es poden frenar en el futur degut a les restriccions emergents de nutrients, al can-
vi climatic que redueix I'efecte d’aquesta fertilitzacié i als canvis en els usos del
sol, la gesti6 de la terra i les pertorbacions. A més, les temperatures elevades i les
sequeres produeixen impactes negatius en els embornals de carboni. Conjunta-
ment, aquests fenomens poden provocar un canvi entre un periode dominat pels
efectes positius de la fertilitzacio als embornals de carboni i un periode caracterit-
zat per la saturacié d’aquests efectes i per 'augment dels impactes negatius del
canvi climatic.

2. LA VIDA ES MATERIA I ENERGIA EN FORMES QUE ACUMULEN
INFORMACIO EN L’ESPAI I SON SOTMESES A PRESSIONS SELECTIVES

La vida a la terra és complexa i diversa, esta feta d’individus discontinus que
pertanyen a milions d’especies diferents. La vida és el resultat dels processos
d’evolucié que actuen sobre acumulacions continues d’estructura-informacio
mitjangant la combinacid i innovacié en I's de la materia i de 'energia endoso-
matica i exosomatica. La vida també és el resultat de processos discontinus de
mort i destruccidé que reciclen els materials que formen les estructures, la infor-
macio i els compostos energetics, com ara les proteines, el DNA i’ATP, respecti-
vament.

La combinacié construeix atoms a partir de particules elementals, molecules a
partir d’atoms, polimers a partir de monomers, teixits a partir de polimers, organs
a partir de teixits, organismes a partir d’0rgans, comunitats a partir de poblacions.
Aixi, peces preexistents en 'ambient o, fins i tot, altres organismes s’uneixen en



estructures més grans (Terradas i Pefiuelas, 2009). Es possible assolir una gran di-
versitat i complexitat de maneres diverses, utilitzant un nombre d’elements relati-
vament petit: per exemple, només en 'ambit molecular, uns pocs elements quimics
com C,N, P, S, H, O, K o Ca es poden combinar per a formar grups que, ordenats
o interactuant de maneres diferents, poden produir un nombre inimaginable de
possibilitats; o, com a exemple pel que fa als polimers, al voltant de vint amino-
acids proporcionen les peces per a construir multiples proteines, enzims i altres
estructures.

Els organismes vius emmagatzemen, copien i combinen aquestes peces junta-
ment amb tota la informacié implicita que contenen. Les peces copiades es modi-
fiquen per mutacié i per altres mecanismes genetics que representen processos
addicionals d’innovacié. EIDNA i’'RNA tenen I'habilitat de fer-ho. La vida té uns
tres bilions d’anys i s’ha produit una gran diversificacié en la seva composicio,
forma i composicié d’especies. Curiosament, el DNA es manté com I'inica forma
d’informacié de transferéncia de la vida a la Terra, fins al punt que Dawkins
(1976), des d’un punt de vista particularment extrem pero atractiu, argumenta
que la vida només és una lluita entre gens, una dinamica de canvi en I'estructura
genética per tal d’afavorir la informacié més adequada per a la millora continua
de les interaccions dels organismes amb 'ambient. «La vida no és més que la ma-
ximitzacio6 de la supervivéncia del DNA», un combat cruel entre gens en el qual el
DNA no entra. El DNA només existeix.

Els individus vius, resultat de la combinacid i innovacid, sén sistemes oberts
que importen energia i materials que seran utilitzats per les seves cellules. Utilit-
zen compostos quimics com ’ATP i 'NADPH per a transferir energia i RuBP per
a fixar carboni. Les formes de vida autotrofes, que realitzen la fotosintesi, amb un
autoabastiment com el de les plantes o els cianobacteris, sén les que dominen la
biosfera. L’energia solar absorbida per les fulles i els cianobacteris s’utilitza per a
assimilar CO,, produir O, i sintetitzar carbohidrats (C4H,,0,); I'energia quimica
emmagatzemada en forma de carbohidrats és la primera font d’energia, o aliment,
per ala majoria de la vida a la Terra. La posterior extracci6 d’energia quimica dels
carbohidrats esta associada a metabolismes heterotrofics o quimioautotrofics di-
versos, que utilitzen de manera jerarquica reaccions biogeoquimiques de tipus
redox. Aquesta energia és usada per a alimentar diverses formes de treball (qui-
mic, osmotic, mecanic) que sustenten la vida. L’escala redox determina la quanti-
tat d’energia que s’extreu, la qual depén de I'acceptador d’electrons terminal. Si hi
ha energia per a extreure al llarg de I'escala redox, sempre hi ha un grup diferent
de microbis que ha evolucionat per a extreure aquella energia. Els organismes han de
treballar per tal d’adquirir materia per a créixer, eliminar els seus competidors,
moure’s, evitar depredadors i, finalment, reproduir-se, i aixi passar els seus gens a
la generacio segiient.



D’aquesta manera, la vida depen del flux d’energia per al manteniment del
metabolisme: les plantes usen I'energia solar, els animals i els fongs utilitzen mate-
ria organica, i els bacteris i els arqueobacteris poden usar fonts diverses d’energia
quimica. Els ecosistemes consisteixen en una xarxa complexa d’interaccions entre
les espécies i un ambient fisicoquimic. Aquestes xarxes son jerarquiques, organit-
zades sota el flux d’energia, en un procés gradual durant el qual es dissipa calor.
Precisament per aquest lligam entre vida i dissipaci6 d’energia, la vida pot ser vis-
ta com una manifestacio de la segona llei de la termodinamica (Schneider i Kay,
19941 1995; Schrodinger, 1944 i 1989).

Pero conjuntament amb aquest relativament debil flux endosomatic (de dins
dels organismes) que permet el metabolisme, els organismes i els ecosistemes depe-
nen en bona mesura de grans quantitats d’energia exosomatica (externa als organis-
mes (Margalef, 1997)). L’evapotranspiracio fa pujar I'aigua i els nutrients del sol cap
a les fulles de les plantes. Aquest transport és possible gracies a la radiaci6 solar.
Moltes espécies es beneficien del transport mitjangant el vent o I'aigua per a disper-
sar-se, cagar o trobar parelles reproductives. Algunes espécies son especialment
efectives utilitzant energia exosomatica en benefici propi. Als ecosistemes aquatics,
els moviments de I'aigua s6n formes alternatives d’energia per als organismes. En el
cas dels humans, aquesta tendencia s’ha vist beneficiada per I'avantatge que suposa
la transmissié de coneixement i la rapida comunicacid. L’enorme desenvolupament
cultural en I'is d’energia exosomatica per part dels humans representa un cas ex-
trem d’una tendéncia més general de 'evolucié de la vida. Aquest desenvolupament
cultural permet un increment continu en I'tis i control de 'espai i de recursos no ex-
plotats mai anteriorment, i també interconnecta I'evolucié cultural i el creixement
de la poblacio, pero, alhora, cal tenir en compte que implica i incrementa el perill de
pertorbacions del clima, la pérdua de biodiversitat i 'exhauriment de recursos.

En aquesta cursa per I'energia i la mateéria: 1) 'eéxit reproductiu transmet gens
amb caracteristiques exitoses per als organismes, en funcié de la disponibilitat de
recursos i la seva habilitat per a extreure’ls i usar-los; 2) la diferenciacié d’espécies
(via evolucio, competicid i seleccid) produeix els trets que defineixen I'estructura i
el funcionament de microbis, plantes i animals; 3) 'estructura i el funcionament
proporcionen els mecanismes per a la competeéncia ila captura d’energia llumino-
sa, 'adquisicié d’aigua i nutrients, la modulacié de la difusié de gasos dins i fora
dels estomes de les plantes, la pastura per part dels herbivors i la cacera d’herbi-
vors per part de carnivors, i 4) les bacteries, els fongs i altres microorganismes re-
ciclen materials mitjancant 'explotacié del potencial redox associat a 'energia
quimica dels carbohidrats i a la disponibilitat d’acceptadors d’electrons, i aquests
son 'oxigen, el nitrat, el sulfat, I'i6 ferric (Fe*) o el dioxid de carboni.

Des de Schrodinger (1944) existeix la idea d’entropia negativa basada en I'ha-
bilitat de la vida d’extreure energia de 'ambient. Els organismes només poden



mantenir-se vius si continuament extreuen entropia negativa de 'ambient. Els or-
ganismes controlen 'entropia negativa i eviten el propi deteriorament menjant,
bevent, respiranti, en el cas de les plantes, assimilant (Schrodinger, 1944). D’aques-
ta manera, la mort és el resultat eventual de no haver adquirit energia i recursos.
Pero la mort és util i necessaria, si pensem en la vida i en un sistema interconnec-
tat. Quan un organisme mor i deixa d’assimilar productes de fotosintesi, s'imposa-
ra inevitablement una transicié cap a 'entropia, que produira un deteriorament
del cos, descomposicid i reciclatge de mateéria cap a la generacié de vida segiient.

3. I’ACUMULACIO D’INFORMACIO ES ASIMETRICA I CONTINUA

L’ecologia, ja des de final del segle x1x (Lindeman, 1991; Odum, 1968; Ver-
nadsky, 1926; Winogradsky, 1887), s’ha mostrat especialment interessada en
aquests fluxos i balangos d’energia i materia, entenent I’ecologia com I'estudi dels
fluxos d’energia i matéria, per la qual cosa podem afirmar que la fisica estableix els
limits de la vida, pero la biologia descriu com esta feta. No obstant aixo, alguns
investigadors, com Margalef (1997), ja van destacar als anys seixanta del segle
passat la importancia del tercer principi aristotelic, la forma, Uestructura, reinter-
pretada com a informaci6. Aquesta informacio no només regula la construccio de
'estructura, sin6 també la funcid i el metabolisme. El contingut d’informacié aug-
menta més rapidament que la mida material del seu magatzem, és a dir, el contin-
gut d’informacié no és simplement proporcional a la mida material d’on s’emma-
gatzema, sin6 una potencia amb un exponent superior a u.

Informacié = ® (Mida magatzem™)

El resultat final de la majoria dels esdeveniments en la vida és un augment
gradual de la complexitat. Aixo no es pot mantenir per sempre. Els canvis que
condueixen a la simplificaci6 ocorren de manera discontinua, de tant en tant i de
manera aparentment aleatoria, esborrant grans magatzems d’informacié. El pro-
cés d’adquisicio d’informacid és historic i no es pot executar a I'inrevés, no es pot
rebobinar. L’asimetria, per tant, regula aquesta adquisici6 de la vida en relacié
amb el naixement, el creixement i la mort dels individus, la successié dels ecosis-
temes i la seva destrucci6 catastrofica, i fins i tot el desplegament i el collapse de
les cultures humanes: hi ha una histéresi basada en el fet que la construccio és
lenta, mentre que la destruccié pot ser molt rapida. Els canvis cap a la simplifica-
cid es donen de manera discontinua, aparentment distribuits a 'atzar (Gould,
2007), pero és impossible extreure ordenadament les peces que van arribant en
successius inputs i interaccions en 'evolucio biologica, una darrera I'altra. La in-
clusié de la mort com un esdeveniment normal en el programa de vida és molt



eficient i barat, ja que els mecanismes de copia i reproducci6 genetica dels orga-
nismes funcionen molt bé i sén termodinamicament economics.

Els ecosistemes també es destrueixen ciclicament per incendis, fortes venta-
des, inundacions, esllavissades de terra o altres pertorbacions, tot i que en els ca-
sos amb els components menys integrats es fa possible certa manipulaci6 i restau-
racié. Després d’'un gran collapse (per exemple, un incendi forestal), el sistema es
reconstrueix en bona part a partir de peces que s’han conservat, llavors i espores
que estaven protegides o enterrades. A la historia de la Terra, després de les grans
extincions, 'espai i els recursos son conquistats per supervivents que evolucionen
i es diversifiquen (radiacions adaptatives) rapidament per a utilitzar els ninxols
buits, és a dir, per a formar una nova xarxa jerarquica de camins energetics: des-
prés que els dinosaures es van extingir, els mamifers es van diversificar a partir de
les espeécies supervivents i van omplir el buit. La vida omple practicament tots els
buits de la Terra: a sota dels llacs de I’ Antartida, a les fosses oceaniques més pro-
fundes, als deserts més secs. ..

D’aquesta manera, tots els processos vitals i ecologics es construeixen en un
continu termodinamic on s’agreguen entropies i es multiplica la informacié. Com
a resultat, és més eficag unir-se a un magatzem d’informacio existent que no pas
comengar-ne un de nou (estratégia guanyadora en un joc de seleccio). Potser és
per aixo que el DNA només es va formar una vegada, perque la informacié s’acu-
mula de manera facil i rapida a partir d’un nucli gran. El creixement de la infor-
macio és allomeétric, ja que la majoria dels processos relatius a la vida ho sén. Aixi,
apareix aqui també el principi de sant Mateu, que afirma que aquells que ja tenen
més obtenen més a causa de I'avantatge que suposa la seva organitzacio6 anterior.

L’efecte d’interes compost també té un paper aqui. Per tant, el temps ofereix la
possibilitat que els sistemes de vida augmentin i compliquin les seves estructures, i
es mantenen funcionalment coherents, fins a un limit imposat per la distancia entre
els reactius potencials. Els sistemes més complexos poden aparéixer amb el pas del
temps i la historia acumulada. Els mecanismes basics, com ara la seleccid natural,
els processos no aleatoris i els mecanismes d’autoorganitzacid, sén particularment
utils per a entendre aquesta gran complexitat d’organismes i ecosistemes, aquesta
acumulaci6 enorme d’informacid biologica evolutiva a través de la combinacio, la
innovaci6 i la mort, a través del reciclatge de mateéria i energia. La selecci6 natural i
els processos aleatoris, no guiats per seleccio, actuen en individus (genotips) i regei-
xen els trets que influeixen en I'eficacia biologica i en com aquests varien en funcié
de I'entorn. L’autoorganitzacié funciona en comunitats i ecosistemes regint les in-
teraccions entre els components del sistema. Aquests mecanismes expliquen com la
vida a la Terra genera la seva gran complexitat, una complexitat i heterogeneitat
que es pot veure com a soroll en fisica 0 com a magia de la vida en ecologia, una
complexitat que nosaltres, els humans, estem modificant de manera intencionada o
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involuntaria en la historia més recent de la Terra. El sistema més complex i divers és
aquell que més informacid conté. Aix0 passa tant en els sistemes biologics com en
els fisics o culturals. Comprendre com s’acumula la informacid als organismes i als
ecosistemes és un dels principals reptes de la biologia i 'ecologia.

4., LESLLEIS DE LA VIDA

La fisica té lleis universals. L’ecologia I'enveja perqueé no en té pas moltes, de
lleis universals que expliquin la vida a la Terra. Aquestes son les cinc lleis més im-
portants corresponents a la vida i 'ecologia que es dedueixen del que s’ha exposat
fins aqui (figura 1):

1. La materia no es pot crear ni destruir (en un moén no nuclear).
2. Laprimerallei de la termodinamica: 'energia no es pot crear ni destruir en
un sistema aillat.

Espai

Materia
1 No pot ser creada ni destruida en un mén no nuclear

Exosomatica Energia
mm—— 2 'energia no pot ser creada ni destruida
3 En un sistema aillat, I'entropia sempre

Endosomatica { 2ugmenta

Entropia 4 Informacio (estructura i funcié) =@ (Mida magatzem™)
4= Combinacié i innovacié

Seleccié natural  E—— ) . .,
¢ammmm Mort i destrucci6
5 Processos a 'atzar m) Reciclatge

Autoorganitzacié ——)

Evolucié

Enorme complexitat d’organismes i ecosistemes

Ficura 1. Cinclleis delavida ala Terra numerades dela 1 ala 5 irepresentades en esquemes
de fluxos vitals de materia, energia i informacié sobre I'espai al llarg de processos evolutius.
FonT: Elaboraci6 propia.
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3. La segona llei de la termodinamica: I'entropia de tot sistema aillat sempre
s’incrementa.

4. El contingut d’informacié és una poténcia de la mida del material on s’em-
magatzema, i té un exponent superior a u.

5. Mecanismes basics com la selecci6 natural, els processos aleatoris no diri-
gits per la seleccio i 'autoorganitzaci6 dirigeixen I'evolucio tot generant la gran
complexitat existent d’organismes i ecosistemes.

Aquestes cinc lleis de la natura es tradueixen, principalment, en «principis
dels limits», com el fet que dues coses no poden ser presents simultaniament al
mateix lloc o que la mateixa energia no es pot utilitzar dues vegades de manera
continua ni de la mateixa manera. Aquestes lleis esdevenen, alhora, lleis particu-
lars de camps més especifics, com ara que un bosc pot estar format per molts ar-
bres petits o per alguns arbres grans, pero no per molts arbres grans. Tot el desple-
gament biologic depen de la conservacié de la massa i 'energia, de la disponibilitat
d’espai, mateéria i energia. La vida necessita adquirir energia per a treballar i mate-
ria per a treballar-hi en un tros d’espai. Com que hi ha una quantitat limitada
d’energia solar i de matéria per metre quadrat de sol o metre cubic d’aigua, hi ha
un limit superior per al metabolisme d’un ecosistema.

Ates que la vida és un sistema d’'ompliment d’espais, exponents potencials ca-
racteritzen les relacions entre 'energia i la massa.

L’energia metabolica d’'un organisme ME necessaria per a sustentar el meta-
bolisme de la massa d’un organisme és proporcional a la massa de 'organisme M
elevada a la poténcia 3/4 (llei de Kleiber):

ME =~ M*",

El nombre d’individus és proporcional a la massa elevada a la poténcia —3/4
(modificaci6 de lallei de Yoda):

-3/4
N=M
a

L’energia metabolica d’un ecosistema E es manté invariable amb la massa (ex-
ponent igual a zero):

E=NME=M""* M" ~ M.

Les lleis fisiques estableixen els limits i la biologia s’adapta a allo que hi ha
disponible, recicla material i extreu energia del medi ambient mentre evoluciona

12



per a desenvolupar estructures i funcions optimes en el seu entorn. A causa de
I'acumulacié d’informaci6 en organismes i ecosistemes, unir-se a un magatzem
d’informaci6 existent és més efica¢ (I'estrategia guanyadora en un joc selectiu)
que no pas comengar un nou magatzem. Les lleis i els limits fisics fan que algunes
formes i funcions siguin inviables. Un arbre de 100 m no creix en el desert, ni els
ecosistemes evaporen més aigua de la disponible a causa de les precipitacions o
aigiies subterranies, ni es pot esperar que un periode de fertilitzacié de CO, com
el que ha viscut la Terra en les ultimes decades duri molt més, puix que altres re-
cursos n’estableixen els limits (Pefuelas et al., 2017), com comentem al final del
discurs.

5. ELS BIOELEMENTS I LA CONSTRUCCIO DE MOLECULES, TEIXITS,
ORGANISMES I COMUNITATS

Tots els éssers vius estan formats per atoms de diversos bioelements. Els bio-
elements més comuns sén: 'hidrogen (H) 59 %, I'oxigen (O) 24 %, el carboni (C)
11 %, el nitrogen (N) 4 %, el fosfor (P) 1% i el sofre (S) 0,1-1 % (percentatges del
nombre total d’atoms als organismes) (Slade, 2006). C, Hi O s6n la base de l'es-
tructura dels organismes, per exemple de I'aigua i de les molecules estructurals
primaries, mentre que N, P i S entren en les diverses biomolécules permetent les
reaccions bioquimiques. C, Hi O del CO, i H,O es converteixen en I'esquelet de
tot tipus de molecules organiques mitjangant fotosintesi i quimiosintesi. Les es-
tructures moleculars que controlen els processos de vida (per exemple, Rubisco
o clorofilla), les que porten informacié (per exemple, DNA i RNA) i les que con-
trolen 'emmagatzematge i 'alliberament de I'energia quan i on sigui necessari
(per exemple, ATP i NAD), totes incorporen N, P i, en menor quantitat, també S.

Aquests sis bioelements, pero, no son els unics que tenen papers importants
en organismes (Slade, 2006). Altres bioelements, normalment presents en con-
centracions baixes com el potassi (K), el magnesi (Mg), el ferro (Fe), el calci
(Ca), el molibdé (Mo), el manganeés (Mn) i el zinc (Zn), tenen funcions més es-
pecifiques. SOn cofactors en reaccions catalitiques de diversos processos bioqui-
mics i fisiologics. Per exemple, a les plantes, K, Mg, Fe, S, CaiZn participen en la
fotosintesi, la respiracio, la regulacié de I'equilibri ionic en cloroplasts i vacuols,
el transport de sucre al floema, el metabolisme secundari, el manteniment de
I'osmosi cellular interna o I'equilibri del pH, i en les estrategies de control esto-
matic i de prevencié de 'estres hidric (Baribault et al., 2012; Bourgis et al., 1999;
Knight et al., 1991; Naples i Fisk, 2010; Pefiuelas et al., 2013a; Pefiuelas i Sar-
dans, 2009; Rivas-Ubach et al., 2012; Sardans i Pefiuelas, 2015; Shaul, 2002; Tri-
pler et al., 2006). Tots aquests bioelements contribueixen a funcions essencials
(figura 2).
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Les concentracions iles proporcions de C, N i P han sigut la base de I'estequio-
metria ecologica (Elser et al., 2000 i 2001; Sardans et al., 2015b12016). No obstant
aixo, per a poder vincular la composicié bioelemental i I'estequiometria amb els
trets ecologics en tot tipus d’organismes i comunitats, sera necessari poder comp-
tar amb informacié sobre la composicid bioelemental més enlla de les ratios C:N:P
(Penuelas i Sardans, 2009). Els altres bioelements com S, Ca 0 Mg també son cru-
cials i també poden ser limitants en alguns ecosistemes terrestres (Baribault et al.,
2012; Lapenis et al., 2013; Naples i Fisk, 2010). Tots aquests bioelements s’han de
tenir en compte en els estudis estequiomeétrics ecologics.

N,P S

Magatzem
d’informacié i
d’energia

Organisme

Nucleotids
i

A/ proteines
r; Esquelet organic
CHES molecular \
Poder oxidant,

produccié d’energia

Control funcional

Poder catalitic,
processos fisiologics
i homeostasi cel-lular,

S U £

|
0, K, Ca, Mg, Fe,
Mo, Mn, Zn...

FIGURA 2. Esquema de I'ts dels bioelements per part dels organismes en diferents funcions.
C,HiO soén labase de I'estructura dels organismes, mentre que N, P i S formen part de diverses
biomolécules que permeten reaccions bioquimiques. Les molécules que controlen els processos
vitals (p. ex., Rubisco o clorofilla), les que porten informacio (p. ex., DNA i RNA) i les que con-
trolen 'emmagatzematge i alliberament de I'energia quan i on sigui necessari (p. ex., ATP
i NAD) incorporen N, P i en menor quantitat també S. Altres bioelements, normalment pre-
sents en concentracions baixes com ara K, Mg, Fe, Ca, Mo, Mn i Zn, s6n cofactors en reaccions
catalitiques en diversos processos bioquimics i fisiologics, incloent-hi, per exemple, la fotosinte-
si, la respiracio o I'equilibri ionic cellular. Les fletxes no indiquen proporcions; indiquen només
els processos en qué intervé cada bioelement.

FonT: Elaboraci6 propia.
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6. L’ELEMENTOMA I EL NINXOL BIOGEOQUIMIC

Hi ha un us diferent de tots aquests bioelements segons I'estrategia ecologica
de cada especie (figura 3). Les especies han evolucionat per a adaptar-se a un habi-
tat determinat, multiespacial i especific per a cada espécie, format per tres eixos,
per cadascuna de les tres estrategies ecologiques principals: competidor, tolerant
alestreésiruderal (Grime, 1977). Per tant, cada espécie tendeix a optimitzar el seu
funcionament general amb una estratégia o una combinacié d’aquestes estrategi-
es en un espai abiotic i biotic particular. Cada especie té funcions i estrategies vi-
tals diferents i, per tant, ha desenvolupat estructures diferents i ha adoptat una
certa combinaci6 de processos metabolics i fisiologics. Per tant, cada espeécie té
també diferents requisits de cada bioelement.

La nostra hipotesi és que, com més separades estiguin funcionalment dues
especies, més diferent sera el seu us dels bioelements. Aixo ens porta a proposar
un ninxol biogeoquimic, definit com 'espai multidimensional de les concentraci-
ons de bioelements en els individus d’'una determinada espécie. Aquest ninxol
biogeoquimic es caracteritza per un elementoma particular, definit com el con-
tingut de tot 'espectre d’elements (o, si més no, del maxim nombre d’elements)
d’un organisme. Es basa en les necessitats especifiques de cada espécie i en I'ts,
en diferents quantitats i proporcions, dels bioelements, com a conseqiiéncia de
I'estructura i el funcionament de I'organisme en un determinat espai ambiental
abiotic i biotic, en el qual 'espécie ha evolucionat (Pefiuelas et al., 2008 1 2010).
Per tant, cada espeécie ha de tenir una composicié bioelemental optima, el seu
elementoma Optim, com a conseqiiéncia de les seves adaptacions funcionals i
estructurals. El ninxol biogeoquimic representa estrategies especifiques de cada
especie de creixement i d’absorcié de recursos, i també de diferéncies en 'ocupa-
cid del sol-espai.

Els processos subjacents a I'existéncia de I'elementoma especific de cada es-
pecie i al ninxol biogeoquimic estan basats en tres regles complementaries basi-
ques (figures 4 i 5): 1) els diversos grups taxonomics mostren elementomes di-
ferents, amb diferencies entre ells més grans a mesura que incrementa la
distancia taxonomica i el temps d’evolucid; 2) existeix un compromis entre
I'adaptacio6 a ser competitius en un entorn estable i tenir exit en entorns més
fluctuants, cosa que dona lloc a un continu d’estratégies de les espécies amb di-
ferencies en grau d’homeostasi i plasticitat, i 3) en equilibri, les espécies coexis-
tents solen tenir elementomes diferents per tal de minimitzar la pressié compe-
titiva. Les distancies entre els ninxols biogeoquimics de les especies han de ser,
per tant, una funcié de les diferéncies taxonomiques, de plasticitat i de simpa-
tria (coexistencia).
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BN, = elementoma, = (C:N:P:K:S:Mg:Ca:Mo. . .)i
OBNtax, — OBNtax,
OEnv

ABN, ; = (BNtax, — BNtax,)+

OBNtax, — OBNtax,
OEnv

= [@ (Tax,,Hom,,Simp,) —@(Taxj,Homj,Simpj )}

Diferéncies biogeoquimiques (ABN)

Figura 5. Distribucid teorica de les diferencies biogeoquimiques entre espécies en funcié
de: 1) les seves distancies filogenétiques, 2) el nivell de simpatria (freqtiéncia de superposicid
en les seves arees de distribucid) i 3) la resposta homeostatica o flexible a les condicions ambi-
entals actuals (clima, caracteristiques del sol...). La superficie representa la distancia biogeo-
quimica resultant de la distancia filogenética i el nivell de simpatria, i les fletxes representen la
part de la distancia biogeoquimica induida per les condicions ambientals (clima, trets del sol,
veins...).

FonT: Elaboracié propia.
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El ninxol biogeoquimic d’un taxon és el resultat de la seva evoluci6 taxonomi-
ca idela seva capacitat per a respondre als canvis en les condicions externes, que,
en part, esta determinada, també, taxonomicament. Els canvis externs inclouen la
disponibilitat de nutrients (incloent-hi el nivell de CO, atmosferic), els canvis en
la durada de la temporada de creixement, els regims de pertorbaci6 i, a llarg ter-
mini, els canvis en les propietats del sol. Aquesta capacitat per a respondre als
canvis ambientals és, al seu torn, una funcié de la taxonomia, ’homeostasi i la
simpatria (coexisténcia):

BN, = BNtax, = elementoma, = (C:N:P:K:S:Mg:Ca...)i =
OBNtax;,

= BNtax, +
Envy

= BNtax, + @(Taxi,Homi,Simpi ),

on:

BNtax;= ninxol biogeoquimic explicat per la taxonomia del taxon i,
OBNtax,
OEnv

Tax; = taxonomia del taxon #; Hom; = homeostasi-plasticitat del taxon 7,
i Simp = coexistencia-simpatria del taxon i amb altres taxons competidors ().

= canvis en el BNtax; del taxon i explicats pels canvis ambientals,

BN; = BNtax; = elementoma; = (C:N:P:K:S:Mg:Ca...);

OBNtax; )
T BNtax; + @(Taxj,Homj,Szmpj )

BN . = BNtax. +
! ! Env

La distancia BN entre els taxons i i j, ABN, ;, sera:

OBNtax, — OBNtax,

OEnv
+ [@(Taxi,Homi,Simpi ) - @(Taxj,Homj,Simpj )].

ABN, | =(BNtax, - BNtax, ) + = ( BNtax, — BNtax, )+

El concepte ninxol biogeoquimic és una extensié del concepte ninxol ecologic
(Schoener, 1989) envers els components bioelementals de la vida. El ninxol biogeo-
quimic pretén establir, a partir de mesures internes de variables, 'adaptacié mor-
fologica i funcional als trets abiotics i biotics que defineixen la teoria del ninxol. Es
basa en el fet que els diferents elements bioactius contribueixen de manera asime-
trica a diferents funcions dels organismes i a diferents estructures morfologiques.
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FiGura 6. Elementoma, espectre complet de contingut bioelemental, de boscos boreals, hu-
mits, temperats, mediterranis i tropicals. A) Elements calculats a partir del web de dades cien-
tifiques incorporades a la nostra base de dades GEU-CREAF (bosc boreal: 473 llocs i 1.890 ar-
bres; bosc temperat humit: 2.882 llocs i 12.665 arbres; bosc mediterrani: 2.001 llocs i 2.901
arbres; bosc humit tropical: 1.100 llocs i 1.821 arbres). B) Els valors al grafic B mostren la dife-

rencia de cada tipus de bosc en relacié amb la mitjana global (% + SE).
FonT: Elaboracié propia.
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El seu avantatge principal sobre altres conceptes teorics de ninxol classic és que es
pot caracteritzar per la composicié mesurable en bioelements (I’elementoma) de
Iorganisme, 'espécie o la comunitat (figura 6). Aixi, aquest ninxol biogeoquimic
quantitatiu es pot utilitzar per a millorar les projeccions sobre com les especies
respondran als canvis ambientals, sempre que es conegui la plasticitat de I'ele-
mentoma en un horitzé de temps determinat.

7. EVIDENCIES DE DADES OBSERVACIONALS

7.1. Taxonomia

La hipotesi del ninxol biogeoquimic se sustenta en evidéncies d’estudis re-
cents. Les dades observacionals (Sardans i Pefiuelas, 2014) proporcionen evidén-
cies que les espeécies vegetals, animals i microbianes tenen el seu propi elemento-
ma. Diferents grups d’especies en diversos biomes climatics tenen composicions
bioelementals foliars i estequiometries diferents (Sardans et al., 2015a i 2016; Sar-
dans i Pefiuelas, 2014). La composicié bioelemental foliar de les especies arbories
forestals, per exemple, s’ha correlacionat positivament amb la distancia filogene-
tica entre els taxons a escales geografiques diferents, des de la local fins a la conti-
nental (Sardans et al., 2015a i 2016; Sardans i Pefiuelas, 2014). La composicio bio-
elemental foliar i 'estequiometria tendeixen, doncs, a diferir més entre especies
d’arbres filogeneticament distants que entre espécies filogenéticament properes
(Sardans et al., 2015b 1 2016; Sardans i Pefiuelas, 2014), en una demostracié del
primer procés subjacent a la hipotesi biogeoquimica. L’estequiometria dels teixits
vegetals sota una determinada condicié climatica i edafica ve determinada, en
part, per I'absorcié de nutrients per part de la planta i per 'eficiéncia amb que la
planta utilitza cada bioelement, tot aix0 depenent de 'equilibri entre les diferents
funcions vegetals que maximitzen I'aptitud de la planta en aquesta situaci6 clima-
tica especifica. Cada espécie i taxon té el seu espai en la trama bidimensional for-
mada pels dos primers components del PCA de la composicio foliar i de les varia-
bles estequiometriques (concentracions N, P, S, K, Ca i Mg i les seves proporcions)
(vegeu I'exemple en la figura 4A).

7.2. Plasticitat i canvis evolutius

Els canvis en la disponibilitat i el subministrament mediambiental (per exem-
ple, en la composicié bioelemental del sol o de I'aigua) poden afectar la composi-
ci6 bioelemental dels organismes, tal com s’observa a les plantes (He et al., 2016;
Salvagiotti et al., 2017) o als microbis (Frenken et al., 2017). Les diferéncies que es
donen al llarg del continuum d’estrategies d’homeostasi-plasticitat en la composi-
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ci6 bioelemental i 'estequiometria entre individus, espécies i comunitats (figures
31i4) s’hauria de basar en un equilibri entre les adaptacions per tal de ser competi-
tius en entorns estables versus el fet de tenir éxit en entorns menys estables. De fet,
les concentracions més altes de N i P i els valors més baixos de la seva ratio N:P
coincideixen amb una gran plasticitat estequiometrica de les especies de plantes
oportunistes (estrategia de la r) més important que en especies de plantes compe-
tidores (estrategia dela K) (Yu et al., 2011). El clima també pot explicar algunes de
les variacions en la composicié bioelemental dels teixits vegetals interespecifiques
(Sardans et al., 2015a i 2016; Zhang et al., 2012), indirectament, a través dels con-
trols climatics sobre la disponibilitat bioelemental i, directament, amb un forga-
ment dels trets relacionats amb I’elementoma. Els entorns amb una disponibilitat
fluctuant de nutrients, en relacié amb la vida de les espécies, pero, afavoreixen els
organismes amb més plasticitat estequiometrica. La plasticitat estequiometrica
tendeix a disminuir en resposta a la fertilitzacié a mesura que augmenta la riquesa
de nutrients, tant en sistemes terrestres com aquatics (Sistla et al., 2015), fet que
suggereix una posici6 diferent de les espécies en entorns rics en nutrients versus
entorns pobres en nutrients en el continuum homeostasi-plasticitat.

Les espécies tenen estrategies estequiometriques per a adaptar-se a entorns
heterogenis (Sun et al., 2017) i sén capaces d’adaptar les seves composicions ele-
mentals a les de 'entorn després de diverses generacions (Turner et al., 2017).
Aixi, I'estequiometria del fitoplancton sembla reflectir I'estequiometria oceanica a
escala temporal geologica (Quigg et al., 2003; Reinhard et al., 2017). Les ratios N:P
de la comunitat microbiana es correlacionaven amb les ratios N:P de la comunitat
vegetal i del sol (Cleveland i Liptzin, 2007; Kerkhoff i Enquist, 2006). La variaci6
en el subministrament ambiental de P afecta I'expressié de gens altament conser-
vats (per exemple, els del sistema de transport de fosfat), i I'adquisicid, assimilacio
i assignaci6 de P és genéticament variable (Jeyasingh i Weider, 2007). Els estudis
de transcriptomica d’algues (Grossman, 2000), microbis (Baek i Lee, 2007), plan-
tes terrestres (Morcuende et al., 2007) i, més recentment, d’herbivors (Jeyasingh
et al., 2011) també han mostrat que la disponibilitat de P influeix en I'expressid
genetica. Aquests efectes en el subministrament de P han d’afectar 'eficacia biolo-
gica i impulsar el canvi evolutiu. Jeyasingh et al. (2009) van observar que, en con-
dicions d’indexs C:P baixos, els heterozigots per la fosfoglucosa isomerasa (Pg) de
Daphnia pulicaria desplagaven homozigots Pg, mentre que en condicions de rati-
os elevades de C:P es va observar el contrari.

La disponibilitat i 'estequiometria dels bioelements poden, per tant, determi-
nar 'expressio dels gens, I'estructura metabolomica (Rivas-Ubach et al., 2012) ila
seleccio fenotipica (Chowdhury et al., 2015), i poden afectar genomes i conver-
tir-se, aixi, en motors evolutius dels organismes i dels ecosistemes a llarg termini
(Acquisti et al., 2009). Per exemple, els mecanismes que controlen I'adquisicié de P
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sOn geneéticament variables, i 'expressié dels gens que hi estan implicats es veu for-
tament afectada per I'oferta de P ambiental (Grossman, 2000; Jeyasingh et al., 2011;
Jeyasingh i Weider, 2007). La seleccié en entorns amb molt baixa disponibilitat de N
pot afavorir nous gens més rics en nucleotids pobres en N (Acquisti et al., 2009).
L’evolucié també es pot controlar influint directament en la qualitat de la materia
(per exemple, diferents proporcions de N:P disponibles per als genomes per al’as-
signaci6 optima de N i P al DNA/RNA per tal de maximitzar I'eficacia biologica
(Penuelas et al., 2010)).

Les comunitats tenen més capacitat d’ajustar la seva estequiometria a les en-
trades de nutrients addicionals i a variacions en les condicions estequiometriques
que no pas les especies (Danger ef al., 2008). A mode d’exemple senzill, només
tenint en compte les concentracions de N i P i I'estequiometria, es pot observar
que, quan s’afegeix P a una comunitat d’aigua dolga, es produeix un canvi en la
composicié comunitaria en favor dels organismes fixadors de N, amb una poste-
rior cascada de canvis cap a un nou equilibri en la composicié de la comunitat
(Davidson i Howarth, 2007). La identificacié de la veritable causa ecologica i evo-
lutiva de I'éxit d'una homeostasi estequiometrica alta o baixa o dels bioelements
que es poden utilitzar com a indicadors de la composici6 bioelemental general,
tant dels organismes com de les comunitats, sobre la base de funcions biologiques
i ecologiques, és una necessitat i una gran oportunitat per a I’ecologia.

7.3. Coexisténcia

Recentment, s’han descrit diferéncies en la composici6 estequiometrica foliar
més grans entre espécies simpatriques que entre espécies allopatriques (Sardans et
al.,2015a12016), cosa que indica que la simpatria afegeix diferenciaci als elemen-
tomes en un tercer procés basic del ninxol biogeoquimic. La freqiiencia de super-
posicié de totes les comparacions dos a dos entre moltes espécies d’arbres es corre-
laciona amb les distancies dels elementomes dels parells d’arbres corresponents
(figura 4C), fet que corrobora aquest tercer procés. Diferents espécies d’herbes i
arbusts que creixen en condicions climatiques diverses i en comunitats amb com-
posicions d’espécies diverses, mantenen diferents composicions foliars especifi-
ques de cada espécie, tot i que hi pot haver un desplacament, una expansi6 o una
concentracié de I'espai biogeoquimic que ocupen (figura 7) depenent de les especi-
es coexistents (Tyrrell, 1999; Urbina et al., 2017). L’is que fan les espécies dels bio-
elements i la seva composicié canvien en parallel a les variacions en el ninxol
d’aquestes espécies, conforme a noves funcions optimes que responen a noves con-
dicions ambientals; la contraccio, 'expansié i el desplagament es complementen
amb la construccié (especiacié allopatrica), I'extincid, la segregaci6 i ’'homogeneit-
zaci6 a llarg termini, tant per als ninxols estenoics com per als eurioics (figura 8).
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Figura 7. Tres possibles respostes del ninxol biogeoquimic als canvis a curt termini en les
condicions ambientals: contraccid, expansi6 o desplagament.
FonT: Elaboraci6 propia.

8. RETROALIMENTACIO AL MEDI AMBIENT

Les relacions entre 'evolucio i la composicid bioelemental dels ecosistemes
son bidireccionals, ja que el subministrament de nutrients pot afectar els proces-
sos evolutius, pero, alhora, els canvis imposats als processos evolutius també po-
den afectar el subministrament de nutrients. Com a resultat, les estequiometries
del'ocea iel sol a llarga escala de temps podrien haver estat controlades parcial-
ment per organismes (Hatton et al., 2015; Lenton i Klausmeier, 2007; Tyrrell,
1999; Zederer et al., 2017).

El suport més fort a la ratio de Redfield prové del fet que la proporcio N:P ales
zones de mar obert dels oceans més importants és notablement similar a la relacio
N:P del plancton (16:1). Aix0 s’explica pel temps de residencia d’aquests dos ele-
ments en 'ocea (104 anys), en relacié amb el temps de circulacié de 'ocea (103
anys) (Falkowski i Davis, 2004). Tanmateix, a més de les causes geoquimiques, els
processos biologics també son subjacents a les proporcions de Redfield. La fixacio
de N, pot tenir un paper important en la relacié amb ’homeostasi de la ratio N:P a
I'ocea (Ganeshram et al., 2002; Kenesi et al., 2009; Lenton i Watson, 2000; Tyrrell,
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1999). Quan els nivells de contingut oceanic de la ratio N:P queden massa baixos,
la fixacié de nitrogen augmenta mitjangant I'increment de la biomassa de fixadors
N,, i quan aquests fixadors N, es descomponen o s6n menjats, la seva substancia
organica rica en N es converteix en amoni i nitrat dissolt en I'aigua, cosa que aug-
menta la ratio N:P de I'aigua. Per contra, quan la proporcié augmenta massa, les

Ninxols biogeoquimics definits per diferents elementomes
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FiGura 8. Possibles respostes del ninxol biogeoquimic a canvis a llarg termini en les condici-
ons ambientals abiotiques i biotiques. Les espécies tenen una funcié optima relacionada amb
les caracteristiques del seu ninxol i, per tant, un us i una composicié optims en bioelements.
L’us ila composicio en bioelements de les espécies canvia parallelament als canvis del seu nin-
xol, d’acord amb les noves funcions optimes sorgides de les noves condicions ambientals.
La contraccio, Pexpansié i el desplacament es complementen amb la construccié (aillament
allopatric), I'extincio, la segregacio i la compensacié a llarg termini tant per als ninxols este-
noics (distribucio estreta) com per als eurioics (distribucié amplia). Les comunitats resultants
de les interaccions amb els canvis en les condicions abiotiques i biotiques estan encara més ca-
pacitades que les espécies individuals per a ajustar la seva estequiometria a un nou subminis-
trament de nutrients i condicions estequiomeétriques. Cada ninxol particular constitueix una
posicié funcional i fisica singular en 'ecosistema que pot variar en el temps en resposta als
canvis en les variables abiotiques (clima, pertorbacions, com ara erupcions volcaniques, etc.)
i també als canvis en els impactes i les retroalimentacions amb altres organismes amb els quals
conviuen (factors biotics). En aquest context, cada ninxol ha de determinar en cada moment
un us especific i particular de diferents bioelements. Aixo també ha de determinar un elemen-
toma singular que acompanya les caracteristiques de cada ninxol i de cada genotip i cada espé-
cie a escala microevolutiva i macroevolutiva.

FonT: Elaboracié propia.
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entrades de fixacié N, disminueixen per la limitacié de P en la fixaci6 de N, i, per
tant, es restaura la proporcié N:P de 'aigua. Aquest procés conferiria a P un con-
trol primari de la producci6 oceanica (Lenton i Klausmeier, 2007; Tyrrell, 1999).

La composicid elemental del sol també esta controlada per les espécies de
plantes (Zederer et al., 2017), la microbiota del sol (Hartman et al., 2017) i les in-
teraccions entre les plantes i la comunitat fingica del sol (les espécies de Quercus
controlen la dinamica dels nutrients i defineixen la composici6 i I'activitat de la
comunitat fungica del sol del bosc (Chavez-Vergara et al., 2016) i el tipus de fulla-
raca (Hatton et al., 2015)). Les coniferes acidifiquen el sol i en redueixen la dispo-
nibilitat de nutrients (cations base i P) i, aixi, exclouen espécies amb un ninxol
biogeoquimic diferent.

Per tant, hauriem d’esperar una retroalimentacié constant entre els organis-
mes i el seu entorn. La comprensié dels processos subjacents als canvis en la com-
posicio bioelemental de les especies i la seva base geneética ens ajudara a entendre
les respostes dels organismes als canvis ambientals (Leal et al., 2017; Yamamichi
etal.,2015)i, alhora, els efectes dels organismes sobre el funcionament i els serveis
dels ecosistemes (Frisch et al., 2014; Leal et al., 2017). Actualment, seguim avan-
cant cap a la comprensio i la identificacié de la retroalimentacié entre 'evolucid
de les especies i els canvis en la composicio bioelemental dels ecosistemes, i de
com aquestes retroalimentacions interactuen i determinen els processos ecosiste-
mics i evolutius. Tanmateix, sembla que les dades que tenim a I’abast indiquen
que la disponibilitat i I'ts dels bioelements a llarg termini poden determinar la
seleccio fenotipica i, per tant, la funcié i organitzaci6 dels ecosistemes i I'evolucio
delavida, i fins i tot del medi ambient.

9. TOT APLICANT LES LLEIS DE LA VIDA A L’ESTUDI DEL CANVI GLOBAL.
EL CAS DEL CANVI D’UN PERIODE DOMINAT PER LA FERTILITZACIO
A UN PERIODE DOMINAT PER L’ESCALFAMENT

Els humans estem alterant la disponibilitat de bioelements a la biosfera, pero
aquestes alteracions estan també subjectes a les lleis fisiques, quimiques i biologi-
ques de la natura, a les lleis ecologiques. Per aixo, els efectes positius produits per
la fertilitzacié de dioxid de carboni i de nitrogen sobre el segrest de carboni per part
dels ecosistemes es poden frenar en el futur degut a les restriccions emergents de
nutrients, sol, pertorbacions, disponibilitat d’aigua i calor, que redueixen I'efecte
d’aquesta fertilitzacid.

Els humans estem fertilitzant fortament el planeta. Les activitats humanes
provoquen 'augment de les concentracions atmosfeériques de dioxid de carboni
(CO,) (IPCC, 2013) i de les entrades de N als ecosistemes (Galloway et al., 2008).
Aquesta fertilitzacié condueix a més disponibilitat de Ci N a la biosfera, i poten-
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cia el metabolisme dels organismes. A més, I'escalfament (IPCC, 2013) esta allar-
gant els periodes de creixement a I’hemisferi nord (IPCC, 2014; Pefiuelas i Filella,
2001). Aquests factors potencien el creixement de les plantes, que és un motor
dels embornals de C, pero no n’hi ha prou amb ell sol: cal que hi hagi comparti-
ments dins dels ecosistemes on el C quedi retingut abans no sigui retornat cap a
I'atmosfera, iles plantes son les que han d’assignar C cap a aquests compartiments
de llarga durada. De fet, la magnitud dels embornals de C i la seva durada depe-
nen tant de la velocitat d’augment de les aportacions de C com del temps de resi-
dencia del C captat pels ecosistemes. Els canvis en aquests dos processos afectaran
'evolucié futura dels embornals i, per tant, també del CO, atmosferic i del clima.
Per exemple, si s’alenteix i eventualment se satura I'entrada als diposits de carboni
terrestres per part de la produccid primaria a causa de les restriccions nutricionals
emergents que afecten la productivitat de les plantes, i si el temps de residéncia de
Iexcedent de carboni roman constant, llavors els embornals disminuiran lenta-
ment i eventualment desapareixeran. En canvi, si el temps de residencia de carbo-
ni es fa més curt, per exemple en cas d’augment de la mortalitat de la biomassa o
per un increment de I'assignacio6 de carboni a reservoris de curta durada, com ara
arrels fines i fulles, llavors els ecosistemes perdrien una part de la seva capacitat
d’embornal encara que la seva productivitat continués augmentant. Exemples
d’aquest ultim cas es produeixen quan pertorbacions com el foc provoquen una
reducci6 de llarga durada de la biomassa forestal i del carboni del sol o I'exposicid
a la descomposicié del carboni d’un sol previament protegit. En el cas d’'una per-
torbaci¢ irreversible no seguida d’una recuperacié de les reserves de carboni, no
només hi ha una sortida inicial de CO, cap a 'atmosfera, sin6 que es produeix, a
més, la substitucio d’'un sistema de recirculacio lent per un de velocitat de rotacio
rapida, fet que redueix la capacitat de retenci6 a llarg termini; un exemple d’aixo
és la conversio de terres forestals en terres de conreu. Els canvis en els temps de
residéncia son a causa dels canvis en I'tis i la gesti6 del sol, pertorbacions, canvis
en I'assignaci6 de carboni, descomposicid i canvis en I'estructura dels ecosiste-
mes. Els canvis passats, actuals i futurs dels embornals de carboni terrestres sén
resultat de la interacci6 entre un canvi global de la productivitat i canvis en els
temps de residéncia del carboni en els ecosistemes. Tant la produccié com els temps
de residencia responen al canvi de la disponibilitat de CO,, al clima i a la disponi-
bilitat de nutrients (Fernandez-Martinez et al., 2016).

Les evidéncies actuals suggereixen que I'emmagatzematge de C al sol i, per
tant, els embornals de C al sol augmenten a escala global, i que la fertilitzacié amb
CO, i Nilescalfament (i canvis en altres variables climatiques) provocats pels
humans tenen un paper clau en aquest augment. Aquest embornal ha crescut ra-
pidament en les tltimes cinc décades, en congruéncia amb I'augment rapid de les
emissions de CO,, conseqiiéncia de I'as de combustibles fossils i amb el canvi que
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s’ha produit en els usos del sol (Le Quéré et al., 2016). A escala local, les estimaci-
ons obtingudes a partir dels registres a llarg termini de torres de flux mostren que
la producci6 primaria bruta (GPP, gross primary production) ila produccié neta
d’ecosistemes (NEP, net ecosystem production) han augmentat un 1% anual des
de 1995 fins a 2011 en vint-i-tres boscos d’Europa i els Estats Units (Fernandez-
Martinez et al., 2017). Les observacions per satellit mostren una tendencia gene-
ralitzada al reverdiment en el 25-50 % de les zones amb vegetacié durant els ul-
tims trenta anys, en comparacié amb només el 4 % de les zones que mostren una
disminucid de la verdor (Zhu et al., 2016). Alguns estudis basats en inventaris fo-
restals també mostren un emmagatzematge del carboni cada vegada més gran en
boscos tropicals intactes (Lewis et al., 2009) i altres boscos (Pan et al., 2011). Els
estudis d’atribucié a factors suggereixen que 'augment del CO, atmosfeéric és el
factor que més probablement esta associat al reforcament creixent de I'embornal
de carboni. Aquest és el cas de les localitats amb torres de flux a Europa i als Estats
Units (Ferndndez-Martinez et al., 2017), i 'augment també s’explica per les ten-
déncies globals de reverdiment (Zhu et al., 2016), en que les simulacions factorials
amb els models d’ecosistemes globals suggereixen que la fertilitzacié amb CO,
explica el 70 % de la tendencia al reverdiment; la deposicié de nitrogen hi contri-
bueix amb un 9 %; el canvi climatic, amb el 8 %, i el canvi de cobertes del sol, amb
el 4%. L’efecte global relativament petit del canvi climatic és degut al fet que els
efectes del clima s’oposen regionalment entre si, mentre que 'efecte de fertilitza-
ci6 de CO, és més uniforme i constant en tots els biomes. Les analisis de dades
d’inventaris forestals també han conclos que 'augment actual de les reserves de
carboni a la biomassa dels boscos europeus i nord-americans només es pot expli-
car per una contribucié d'un CO, creixent que incrementa la produccié (Bellassen
et al., 2011; Zhang et al., 2013). Aquestes dades, juntament amb resultats d’expe-
riments a curt termini sobre fertilitzacié amb CO, i escalfament, malgrat les se-
ves mancances, confirmen la teoria d'una millora de la produccié en resposta a un
increment del CO, (Dieleman et al., 2012; Niu et al., 2013; Zeng i Wang, 2015). El
fet que 'embornal residual global al sol hagi augmentat en les ultimes tres decades,
que les torres de flux mostrin increments a llarg termini de NEP i que les dades de
teledeteccio i d’inventaris forestals mostrin un embornal més gran en la majoria
de les regions, suggereix que el temps de residéncia de I'excés de carboni no s’ha
reduit significativament en les darreres décades, si més no amb una magnitud sufi-
cient per a compensar 'emmagatzematge de carboni induit per la productivitat.
Tanmateix, ara hi ha indicis que aquestes tendencies d’augment dels embor-
nals es poden estar alentint. Aqui assenyalem quins sén aquests indicis per a, pos-
teriorment, discutir les possibles limitacions subjacents a un increment de 'efica-
cia dels embornals de carboni per a la fertilitzacié (limitacions de nutrients clau
com el P, disminucié de la sensibilitat a I'escalfament, respostes negatives a les
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temperatures minimes (7,;,) i les onades de calor, sequeres, incendis, canvis en
els usos del sol i les seves seqiieles, collites i pertorbacions climatiques i humanes
que condueixen a reduccions de temps de residencia del C). Aquesta discussio fi-
nalment ens condueix a plantejar la hipotesi que un debilitament a llarg termini
de Pembornal natural al sol en relacié amb les emissions de CO, a partir de com-
bustibles fossils pot conduir fins al comen¢ament d’una transicié antropocénica
d’un periode dominat per la fertilitzacié de la vegetacié fins a un periode dominat
per restriccions climatiques i de nutrients en el futur creixement de les plantes, i
amb impactes del canvi climatic més importants.

10. INDICIS DE L’ALENTIMENT DEL CREIXEMENT DELS EMBORNALS

A tot el mon, i particularment a les latituds septentrionals, la diferéncia entre
les concentracions minimes i maximes anuals de CO, ('amplitud) ha anat aug-
mentant des dels anys seixanta. Aixd sembla, principalment, conseqiiencia de
I'augment del creixement de les plantes al nord. La forta estacionalitat de la produc-
ci6 primaria bruta i la respiracié dels ecosistemes provoquen una amplitud mitjana
més gran de CO, a les altes latituds septentrionals que a les latituds baixes. Les ana-
lisis d’aquests registres de concentracié atmosferica de CO, a llarg termini de les
estacions de Mauna Loa a Hawaii i Point Barrow a Alaska mostren que la sensibili-
tat de lamplitud anual de CO, per a un increment d’1 ppm de CO, es va reduir a 0
el 2015, mentre que la sensibilitat per escalfament es va reduir a 0 ja a principi dels
anys noranta i actualment és negativa, especialment a les latituds més septentrio-
nals (figura 9). Aquestes tendéncies suggereixen que els ecosistemes terrestres res-
ponen més debilment al creixement continuat del CO, atmosferic (efecte de fertilit-
zacio) i que també estan disminuint els efectes positius de I'escalfament en altes
latituds, que condueixen a unes taxes d’absorcié de carboni més importants.

Entre les dues primeres decades i les dues darreres décades del registre de
Mauna Loa, la ratio entre 'embornal del sol i les emissions de combustibles fossils
i de canvis en els usos del sol va disminuir de 0,34 + 0,08 2 0,28 + 0,05 (p = 0,09), la
qual cosa suggereix un lleuger decreixement de I'eficiéncia dels ecosistemes natu-
rals a ’hora d’absorbir les emissions (taula 1). Aquesta disminuci6 en I'eficiéncia
dels embornals terrestres es va produir malgrat 'erupcié del Pinatubo (que va
provocar un breu augment dels embornals de carboni). Encara que els embornals
de C segueixen augmentant, el flux combinat de 'embornal de CO, entre 'ocea i
els continents per unitat de CO,atmosfeéric per sobre dels nivells preindustrials ha
disminuit un terg entre 1959 1 2012 (Raupach et al., 2014), cosa que implica que
els embornals de CO, augmenten més lentament que 'excés de CO,.

L’analisi de §°C dels anells dels arbres i del seu creixement durant els darrers
quaranta anys en quaranta-set localitats, que cobreixen tots els tipus principals de
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FIGURA 9. Sensibilitat de l'amplitud anual (AMP) al CO, i a la temperatura a les estacions de
Point Barrow (A, C) i Mauna Loa (B, D). ’AMP és la diferéncia entre les concentracions de CO,
atmosfeéric anuals minimes i maximes. Per a realitzar aquestes analisis de sensibilitat, es va utilitzar
la concentracié de CO, atmosferic mitja mensual per a observatoris de Mauna Loa (1958-2015) i
Point Barrow (1974-2015), dades proporcionades per la Scripps Institution of Oceanography (pro-
grama Scripps CO,) i la National Oceanic and Atmospheric Administration (NOAA), Earth
System Research Laboratory and Global Monitoring Division (http://www.esrl.noaa.gov/gmd), res-
pectivament. Es va calcular 'TAMP com la diferéncia en la concentracié de CO, entre el mes amb
més concentracié de CO, i el mes amb menys concentracié de CO,, dins del mateix any. També
hem descarregat les dades de temperatura mitjana mensual dels continents del conjunt Complete
Berkeley Dataset (http://berkeleyearth.org/land-and-ocean-data/) ila temperatura mitjana mensual
dels continents i els oceans de 'hemisferi nord de la base de dades de temperatura superficial de la
NASA GISS (http://data.giss.nasa.gov/gistemp/). Per ambdues bases de dades de temperatura, vam
calcular les temperatures de primavera (marg-maig) i estiu (juny-agost). A continuacio, vam ajus-
tar els models de minims quadrats generalitzats (GLS, generalized least squares), en els quals la vari-
able de resposta era 'AMP i les variables de prediccié eren concentracions anuals mitjanes de CO,
i les temperatures de primavera i estiu, tot considerant I'autocorrelaci6 temporal per al «lag 1».
Vam executar repetidament aquests models per un interval mobil de temps de deu anys des del
principi fins al final de la série temporal de cada observatori. Per cada periode de deu anys analitzat,
es van extreure les estimacions del model de CO, (és a dir, la sensibilitat de 'TAMP a 'augment del
CO,) i la temperatura de primavera i estiu (és a dir, la sensibilitat de ’AMP a I'escalfament). A con-
tinuacid, es van utilitzar aquestes estimacions com a variables de resposta en models GLS ajustats
corregits per 'autocorrelacié temporal, per tal de calcular les tendéncies en la sensibilitat al CO, ia
la temperatura. Per a Mauna Loa vam fer servir dades de temperatura de les bases de dades de Berke-
ley (global), mentre que per a Point Barrow vam emprar les de la NASA GISS (hemisferi nord).
FonT: Penuelas et al. (2017).
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Taura 1
Emissions mitjanes de combustibles fossils (Pg Cy™), emissions de canvi en els usos del sol,
els embornals terrestres residuals i la ratio entre els embornals terrestres residuals i les
emissions derivades dels usos del sol i de I'tis de combustibles fossils, als anys seixanta i
setanta i els ultims vint anys. Les desviacions estandard de les quatre finestres de cinc anys
de cada periode es presenten entre paréntesis. El canvi en la ratio dels embornals terrestres
residuals i les emissions és significatiu a *p =0,09 (t-test).

. . Ratio entre els
Emissions Emissions

de combustibles  de canvis d’usos Embornals embornals
L . terrestres terrestres
fossils del sol . ..
i les emissions
1960-1979 3,88 (0,14) 1,44 (0,35) 1,71 (0,49) 0,32 (0,08)
1996-2015 8,42 (0,35) 1,50 (0,35) 2,68 (0,57) 0,28 (0,05)*

FonT: Elaboraci6 propia.

biomes forestals, inclosos els biomes boreals, humits, mediterranis, semiarids i
tropicals, també mostra que el creixement dels arbres en aquests llocs no ha aug-
mentat significativament, tot i 'augment de les concentracions atmosfériques de
CO, en més de 50 ppm i un augment del 20,5 % en I'eficiencia d’tis d’aigua (Pefiue-
las et al., 2011). Aquest fet suggereix que hi ha altres factors que contraresten els
beneficis potencials de creixement d'un mon ric en CO, en molts dels llocs estudi-
ats (Pefiuelas et al., 2011). S’han trobat resultats similars per als arbres tropicals
(Sleen et al., 2014). També hi ha altres estudis basats en inventaris forestals que
suggereixen una disminucid en la taxa de I'embornal als boscos europeus (Na-
buurs et al., 2013), als boscos tropicals intactes (Pan et al., 2011) i en 'acumulacié
de biomassa de boscos amazonics (Brienen et al., 2015). Les possibles explicaci-
ons d’aquest descens son les temperatures nocturnes més altes als tropics, que
condueixen a una respiraci6 de I'ecosistema més gran (Anderegg et al., 2015) i a
una mortalitat de la biomassa més important (Brienen et al., 2015). Altres estudis
(Piao et al., 2014 i1 2017) també han informat d’un debilitament del control de la
temperatura sobre les variacions interanuals de I'absorci6 de carboni durant
la primavera en les terres del nord durant els darrers disset anys i suggereixen que
és atribuible a la disminucid de la resposta a la temperatura de la produccié prima-
ria neta de primavera (NPP) en comptes de canvis en la respiracié heterotrofa o en
els patrons de transport atmosferic. La reduccié del refredament durant el repos
vegetatiu i la limitacié de la llum sén possibles mecanismes que contribueixen a la
perdua de la resposta a I'escalfament de 'NPP. Queda pendent resoldre la pregun-
ta de siales regions on els embornals de carboni es poden estar alentint, aquest fet
és degut a una productivitat estancada o a la reducci6 dels temps de residencia.
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Els estudis ecologics no han demostrat plenament la universalitat de I'efecte de
fertilitzacio de CO,, mentre que diversos estudis han documentat bé els efectes ne-
gatius de I'escalfament i la sequera sobre 'emmagatzematge de carboni dels ecosis-
temes (figura 10). Els impactes de I'escalfament i la sequera en els ecosistemes ter-
restres son negatius quan I'augment de la demanda d’evaporacio i la disminucié de
la disponibilitat d’aigua del sol augmenten I'efecte de I'estrés de la sequera i la mor-
talitat. Als tropics es produeix també I'impacte negatiu de I'increment probable de
temperatures per sobre del que és Optim, fet que faria disminuir la GPP iI'NPP. De
fet, les temperatures optimes (Cordell et al., 2008) als boscos tropicals son properes
als valors actuals. A les latituds mitjanes i a les regions boreals, un possible impacte
negatiu addicional prové de 'augment del risc d’incendi durant les estacions se-
ques. A les regions boreals i artiques, amb grans reserves de carboni al sol, I'escalfa-
ment fa incrementar la respiracié del sol i la pérdua de carboni també del sol, a
partir de les reserves de carboni congelat. Per cada grau d’escalfament, es calcula
que s’alliberen aproximadament 30 Pg de carboni del sol a 'atmosfera, o al voltant
de 2-3 vegades més que les emissions anuals degudes a les activitats humanes (Car-
ey et al., 2016; Crowther et al., 2016). La pérdua de carboni del permagel només pot
ser compensada parcialment per increments beneficiosos de la temperatura sobre
el creixement dels arbres dels boscos boreals i per I'allargament dels periodes de
creixement degut a un fort escalfament en aquestes regions.

(#) 4 Periode de creixement

(+)  Invasié arbustiva
(+) ! Periode de
(-) ! Pérdua de C del sol

(=)} Respiracié del sol

(-) 4 Déficit de la pressié de vapor=> risc d’incendi
|

(=) ¥ Contingut d'aigua del sl

(-) ! Respiraci del sal

() AT>T,
(=) 4 Déficit de Ia pressié de vapor

(=) ¥ Contingut d’aigua del sol

(=) 4 Risc d’incendi
(=) 4 Déficit de la pressié de vapor

(=) ¥ Contingut d’aigua del sol

FIGUrRA 10. L’escalfament impacta en 'emmagatzematge de C als tropics, a les latituds mitja-
nes, a les zones boreals i a les artiques. Els impactes positius es representen amb color verd i els
negatius en vermell. T, = temperatura Optima. La biomassa forestal tropical i les torberes i el
carboni congelat d’altes latituds es ressalten en rectangles vermells, ja que acumulen quantitats
molt més grans de C, de manera que petits percentatges de pérdua alli representen quantitats
més grans de pérdues de C que els improbables grans percentatges de perdues de biomassa fo-
restal temperada i boreal.

FonT: Elaboracié propia.
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Les dues reserves de carboni més grans i més vulnerables son: 1) la biomassa
forestal tropical vulnerable a la sequera (Davidson et al., 2004) i 'augment de la
temperatura (Corlett, 2016) (encara que aquest aspecte és encara controvertit (Sa-
leska et al., 2007)), i 2) les reserves de carboni del sol boreal i artic vulnerables a
I'escalfament i a la descongelacié (Schuur et al., 2009). La biomassa forestal tropi-
cal i el carboni del sol tenen uns 400 Pg C, mentre que les torberes tropicals del
sud-est asiatic, vulnerables als incendis, tenen al voltant de 100 Pg C (Gruber et
al., 2004). Les existencies de carboni congelades séon d’uns 1.600 PgC, entre els
quals de 130 a 160 PgC son vulnerables a la perdua induida pel clima (Schuur et
al., 2009 i 2015). En comparacié amb aquests grups de carboni grans i potencial-
ment vulnerables, la biomassa de boscos temperats té només 41 PgC i els boscos
panboreals, 50 PgC (Pan et al., 2011). Aixi, la pérdua plausible del 10 % de la bio-
massa forestal tropical, o de 37-174 Pg C del carboni congelat en altes latituds cap
al 2100 (Schuur et al., 2015), representa una quantitat de carboni comparable amb
la poc probable perdua del 100 % de la biomassa forestal temperada i boreal.

Totes aquestes dades observacionals suggereixen que, tot i que encara continui
augmentant la magnitud dels embornals, s’esta produint una disminucié6 en Iefici-
éncia dels embornals de carboni en I'eliminacio de lexcés de CO, atmosféric. Junta-
ment amb I'evidéncia experimental que els efectes de 'augment del CO, atmosfeéric
en el creixement de les plantes sovint mostren una saturacié de I'efecte de fertilitza-
ci6 de CO, (Norby et al., 2010; Reich i Hobbie, 2012), les dades suggereixen que
existeixen limits en la capacitat de tamponament de la biosfera. Les evidéncies indi-
quen una desacceleraci6 dels efectes de fertilitzacié de CO, i N en el segrest de car-
boni dels ecosistemes i una rapida aparicié d’impactes negatius del canvi climatic
global en els ecosistemes, que poden conduir a un canvi d’un periode dominat per la
fertilitzacié a un altre periode caracteritzat per una fertilitzacié saturada i un fort
canvi climatic. Es a dir, els impactes futurs de 'escalfament en els embornals seran
molt probablement més grans que els beneficis de la fertilitzacié del CO,,degut a les
limitacions de nutrients i del clima, a la gestio i a les pertorbacions que redueixen
Paugment de les reserves de carboni i, per tant, el seu potencial de segrest.

11. PROBABLES LIMITACIONS PER A LA MILLORA DELS EMBORNALS
DE CARBONI

Diversos factors poden limitar la millora dels embornals de carboni (figura 11).
La disponibilitat de nutrients com el P o el K, una reduccio en la sensibilitat a I'in-
crement de CO, i a I'escalfament, respostes negatives a la T,,, i a les ones de calor, a
la sequera, a la contaminaci6 atmosférica i als incendis, canvis en els usos del sol, les
collites, o les pertorbacions climatiques i humanes que condueixen a reduccions en
els temps de residéncia, en son alguns exemples.
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FiGura 11. Esquemes per als impactes i les retroalimentacions dels motors del canvi global

sobre els embornals de carboni mitjan¢ant canvis en la productivitat i el temps de residéncia del
C. Les linies continues indiquen com es considera actualment que funcionen i les linies discon-
tinues indiquen com funcionen realment o com poden funcionar en un futur que tendeix cap a
la saturacié. Els motors del canvi global poden ajudar a mantenir el clima dins de limits sosteni-
bles, en funcio de les seves respectives fortaleses, i poden ajudar a evitar canvis bruscos com, per
exemple, passar d’un escenari d’escalfament de 2°C, en el qual el clima d’estiu d’Europa encara
tindria en rares ocasions onades de calor com la de 2003 (6 %), fins a un escenari d’escalfament
de 3°C, amb onades de calor com la de I'estiu de 2003 que es produirien cada quatre anys. El
panell inferior de la figura mostra observacions (E-OBS69) i projeccions climatiques regionals
(EURO-CORDEX?70) de temperatures mitjanes d’estiu a la zona de Paris, i defineix els periodes
de temperatura segons la metodologia utilitzada per al projecte IMPACT2C, descrita a Vautard
et al. (2014). Vegeu, també, 'atles IMPACT2C (https://www.atlas.impact2c.eu/en/).

FonT: Pefuelas et al. (2017).
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11.1. Nutrients clau

Els augments antropogenics del CO, i la deposici6 de nitrogen atmosferic no
coincideixen amb un augment similar en les entrades d’altres nutrients clau com
son el fosfor i/o el potassi. Una simple aproximacié al balang de masses de les de-
mandes d’NPP i de C ja ens indica que la disponibilitat limitada de P i els correspo-
nents desequilibris N:P provocaran una eliminacié de CO, als ecosistemes terres-
tres durant aquest segle menor de la que actualment preveuen els models
biogeoquimics i del sistema terrestre (ESM, earth system models) (Pefiuelas et al.,
2013b; Wieder et al., 2015). Les modificacions que el canvi climatic produeix en la
mineralitzacid i en altres processos que regeixen el reciclatge de nutrients suposen
una gran incertesa pel que fa ala quantitat de nutrients disponibles per a 'acumula-
ci6 de nova biomassa (Pefiuelas et al., 2013b). Tanmateix, una demanda biologica
creixent de P probablement superara les entrades de P exogenes, cosa que suggereix
que el reciclatge accelerat de les reserves de P existents sera crucial per a mantenir la
productivitat i també els embornals de carboni. L’augment de la quantitat de P a
partir de la meteoritzacié també és possible en condicions de fort escalfament, pero
els efectes de 'escalfament climatic sobre la dinamica del P sén encara menys cone-
guts. Per tant, els canvis en la disponibilitat futura de P sén incerts, pero les evidén-
cies actuals suggereixen una escassetat general d’aquest nutrient, que actuara com
un factor limitant per a satisfer la demanda pel creixement de plantes (Pefiuelas et
al., 2013b; Vitousek et al., 2010; Wieder et al., 2015). Es necessita una millor com-
prensio dels factors que regulen els intercanvis al sol entre les reserves de P «dispo-
nibles» i «no disponibles». A més, és necessaria una millor quantificacié de com la
limitaci6 de N restringeix els embornals de C malgrat la fertilitzacié de CO,, tant
per lalimitacié en 'augment d’NPP com per una menor assignacio a la fusta, ja que
les plantes es veuen obligades a assignar recursos al sol per a obtenir N per NPP.

11.2. Sensibilitat reduida a escalfament i respostes negativesala T,,,
i a les onades de calor

L’escalfament allarga les estacions de creixement a les latituds del nord, pero
la resposta aparent a 'escalfament climatic en el desplegament de la fulla (expres-
sada en dies d’avancament del desplegament de fulles per °C d’escalfament) ha
disminuit un 40 % des de 1980 fins a 2013 als boscos caducifolis d’Europa (Fu et
al., 2015). La reduccid de la sensibilitat és parcialment atribuible a la reduccid del
refredament hivernal i a altres mecanismes, com ara la limitacié del fotoperiode
(Korner i Basler, 2010), que pot arribar a ser limitant, en darrera instancia, quan el
desplegament de les fulles es produeix massa aviat en 'estacio, cosa que produeix
una desacceleracié de 'avancament de la fenologia de 'arbre de primavera.
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A més, I'index de vegetacié de diferéncia normalitzada (NDVI, normalized
difference vegetation index), un indicador de la verdor de la vegetacio basat en dades
obtingudes per satellit, es correlaciona negativament amb T, en regions boreals
de ’hemisferi nord (Peng et al., 2013). Es van detectar patrons similars en mapes
d’intercanvi net de CO, terrestre obtinguts a partir d’'una inversié atmosférica d’alta
resolucié (Peng et al., 2013). A més, 'analisi de registres a llarg termini de la con-
centraci6é de CO, atmosferic de I'estacié Point Barrow (71 °N) a Alaska suggereix
que 'amplitud anual dels valors de la concentraci6 atmosfeérica de CO, incrementa
un 28+ 11 % per una anomalia de +1°C en la T,,,, de maig a setembre en terres al
nord de la latitud 51 °N, pero va disminuir un 34 + 14 % per una anomalia de +1°C
enla T,,;,. Aquesta asimetria és especialment important donat que les dades de tem-
peratura del segle passat mostren un escalfament 40 % més rapid en la temperatura
nocturna (T,,;,) que en la diiirna (T,,,,) (IPCC, 2013), tot i que aquest efecte és incert
per al futur per les fortes reduccions d’aerosols que suggereixen els escenaris clima-
tics de les trajectories de concentracions representatives (RCP, representative con-
centration pathways). Aquestes multiples evidéncies suggereixen que I'asimetria en
escalfament dilirn-nocturn és un procés important que afecta els ecosistemes ter-
restres. Les temperatures nocturnes més altes provoquen un augment de la respira-
ci6 nocturna, amb implicacions importants per al cicle del carboni.

Les onades de calor regionals severes també és probable que siguin més fre-
quents en un clima canviant (Meehl i Tebaldi, 2004; Seneviratne et al., 2012) (fi-
gura 3), i el seu impacte negatiu en el segrest terrestre de carboni pot arribar a ser
també important. Per exemple, la sequera i’onada de calor de 2003 van fer dismi-
nuir la produccié primaria bruta europea en un 30 %, fet que va provocar una font
anomala neta de CO, (0,5PgC y') a 'atmosfera; aquest efecte equival a revertir
quatre anys de segrest net de carboni als ecosistemes del continent europeu (Ciais
et al., 2005). Sovint, les onades de calor es produeixen alhora que es donen seque-
res en latituds mitjanes, les quals poden explicar alguns dels impactes produits
(Dreesen et al., 2014; Wolf et al., 2016). L’estiu de 2003 es va caracteritzar per
condicions seques i calides. Per al cicle del carboni, és més probable que les condi-
cions de sequera fossin les que afectessin més les anomalies netes de carboni (Gra-
nier et al., 2007).

11.3. Sequeres

Una série de grans sequeres en latituds mitjanes també ha contribuit al debili-
tament de la taxa de creixement dels embornals de carboni terrestre en les tltimes
décades (Angert et al., 2005; Ciais et al., 2005). Aquestes sequeres a gran escala han
reduit 'NPP estacional en aquestes arees i han afeblit 'embornal terrestre de car-
boni. No obstant aixo, les perdues en la produccid estival es poden compensar
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amb guanys en la produccié durant la primavera (Wolf et al., 2016) i la tardor
(Dreesen et al., 2014). D’aquesta manera, la resposta de 'NPP a la sequera depen-
dra del moment en qué aquesta es produeixi dins del periode de creixement i de la
capacitat de 'ecosistema de resistir la sequera (per exemple, arrels profundes i efi-
ciéncia en el control dels estomes). Hi ha una dificultat inherent per a quantificar
les sequeres i una gran variabilitat en les seves projeccions; malgrat aquestes limi-
tacions, hi ha regions on s’espera que la sequera augmenti. En altres regions, mal-
grat la incertesa en les projeccions, no es pot dir que hi hagi risc de sequera baix, ja
que els escenaris potencials inclouen grans augments de la sequera tant en regions
agricoles com en ecosistemes clau (Orlowsky i Seneviratne, 2013). De fet, s’espera
que augmenti la mortalitat dels arbres i la pérdua dels boscos en condicions més
calides i més seques (Allen et al., 2015). Més enlla de les restriccions produides per
la sequera als embornals de carboni terrestres en latituds mitjanes, les regions tro-
picals, i particularment I’Amazonia, han estat sotmeses durant I'tltima decada a
nivells de sequera sense precedents, amb una reduccid associada al creixement
dels embornals de carboni (Doughty et al., 2015; Zscheischler et al., 2014).

11.4. Incendis, canvis en I'iis del sol, collites i alteracions climatiques
i humanes: reduccions dels temps de residéncia

El canvi climatic causat per I'ésser huma i les concentracions elevades de CO,
també poden reduir els temps de residéncia a través de vies complexes i poc cone-
gudes. Per exemple, hi ha proves que demostren que, sota el futur escalfament
global, les pertorbacions degudes a incendis augmentaran en diverses regions,
com ara les que tenen clima mediterrani, cosa que donara lloc a un menor temps
de residencia de carboni del sol i, per tant, a una reducci6 de la capacitat de I'em-
bornal de la biosfera terrestre.

Un CO, atmosfeéric més elevat en el futur pot reduir els temps de residéncia
tot accelerant la competencia i la mortalitat als boscos, i afavorint la descomposi-
ci6 del carboni del sol a través de 'entrada de materia organica fresca (Ciais et al.,
2013). Concentracions elevades de CO, fan augmentar la taxa de reciclatge del sol,
i d’aquesta manera el potencial de segrest addicional de C al sol queda limitat
(Groenigen et al., 2017). Tanmateix, I'efecte de fertilitzacié del CO, produeix ma-
teria organica del sol amb una qualitat inferior en nutrients (ratios C:N i C:P més
elevades), cosa que bloqueja la descomposicié pero augmenta encara més la limi-
tacié de nutrients en 'absorci6 de carboni per part de les plantes. A més d’afavorir
el creixement de les parts aeries de les plantes, diversos experiments d’enriqui-
ment de dioxid de carboni a l'aire lliure (FACE, free-air CO, enrichment) van
mostrar un increment de I'assignacié de C a les parts subterranies (Norby et al.,
2010), de manera que el carboni no s’emmagatzemava en un compartiment de
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llarga durada, tot i que les arrels fines de les plantes s’acabin convertint, en part,
en materia organica del sol, que a més també inclou components de llarga durada.
No obstant aixo0, aquests experiments son de curta durada, de manera que els can-
vis d’emmagatzematge a llarg termini no s’han pogut quantificar realment.

A més dels canvis atmosferics i climatics, la majoria dels canvis en els usos del
sol, els incendis i les collites, que s’espera que augmentin en el futur (IPCC, 2013;
Pechony i Shindell, 2010; Ray i Foley, 2013), redueixen els temps de residéncia,
cosa que disminueix la capacitat de retencio de la biosfera terrestre.

12. MODELITZACIO

La saturacid potencial o 'augment més lent de la capacitat de retencié dels
ecosistemes terrestres, o fins i tot la seva transicid cap a esdevenir una font de
CO,, més enlla del que es reflecteix en diversos ESM, mostra la rellevancia excep-
cional de les politiques climatiques, centrades, ara, a assolir els objectius de tem-
peratura acordats a la United Nations Climate Change Conference a Paris, Fran-
¢a, el 2015, en la 21a sessié de la Conferencia de les Parts (COP21). Per exemple,
els ESM i les projeccions climatiques del Panell Intergovernamental d’Experts
sobre el Canvi Climatic (IPCC, Intergovernmental Panel on Climate Change) po-
drien millorar mitjangant una quantificacié més acurada dels embornals de car-
boni terrestres, mitjancant unes restriccions més realistes a partir de les limitaci-
ons de nutrients. Els models i les projeccions també podrien millorar mitjangant
una quantificacié més afinada de les respostes dels ecosistemes naturals als dife-
rents aspectes de 'escalfament (per exemple, el contrast entre I'escalfament noc-
turn i ditirn) i els extrems de sequera/clima o la interacci6 entre la contaminacid
ambiental (per exemple, 0z6, metalls pesants o contaminants organics) i I'aug-
ment de les concentracions atmosfériques de CO,. A més del paper dels ecosiste-
mes terrestres en la captacié de CO,, també s’han de quantificar altres processos
biogeoquimics i biofisics dels ecosistemes terrestres que també influeixen sobre el
clima, com ara intercanvis de compostos organics volatils biogenics, CH, i N,0,
calor latent i sensible, albedo i rugositat (Luyssaert et al., 2014; Tian et al., 2016).
Els senyals bioquimics, optics i gasosos de I'estat energetic, 'estructura i el funcio-
nament de les plantes i els ecosistemes (Penuelas et al., 2015) podrien ser ttils en
aquestes quantificacions. Aquests models millorats podrien ajudar a comprendre
les respostes als diferents nivells d’escalfament global (especialment en I'interval
1,5-3°C deI'acord de Paris i les politiques vigents).

Alguns ESM ja incorporen diversos d’aquests processos (per exemple, refre-
dament o diferents efectes de Toy, i Timax). Actualment, també hi ha molts estudis
de modelitzaci6 sobre la dinamica futura dels embornals terrestres, que inclouen
alguns experiments amb limitacions de nutrients i sense, amb canvi en els usos del
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sol i sense, amb descongelacié del permagel o sense, amb diferents sensibilitats a
canvis en el regim de pluges i temperatures, etc. Aquests no son els grans conjunts
de models que es presenten a 'TPCC, pero hi ha molts avengos pel que fa a mode-
litzaci6 individual, i alguns d’aquests processos seran considerats en els proxims
exercicis de Coupled Model Intercomparison Project Phase 6 (CMIP6) (Lawrence
et al., 2016; Hurk et al., 2016). Tanmateix, hi ha altres mecanismes que encara
falten als ESM, com ara les seqiieles dels canvis en els usos del sol, pertorbacions i
esdeveniments climatics extrems sobre I'activitat de ’embornal de carboni (An-
deregg et al., 2015) i els factors que controlen I'estructura, la densitat, la gestid i la
pertorbaci6 de I'’hemisferi nord. De la mateixa manera, tampoc no es té en compte
efecte de 'augment de la competencia als boscos tropicals, en els quals la fertilit-
zacid per CO, podria augmentar el creixement individual, pero al seu torn provo-
caria també 'increment de les autoaclarides, de la recirculacié de C (Brienen et
al., 2015) i de la capacitat de retencié. Els models climatics actuals, a causa de la
seva baixa resolucio, no representen de manera acurada necessariament els esde-
veniments extrems (per exemple, precipitacié extrema, tempestes de vent i ci-
clons tropicals) (Meehl i Tebaldi, 2004; Seneviratne et al., 2012) o restringeixen de
manera insuficient les interaccions terra-atmosfera (Stegehuis et al., 2013). De la
mateixa manera, molts models mostren una desacceleracio del creixement dels
embornals; alguns consideren els embornals saturats, i uns pocs fins i tot conside-
ren els embornals terrestres en disminuci6 (Dai et al., 2016; IPCC, 2013). L’addi-
ci6 de més processos als models només donara lloc a models encara més comple-
xo0s i poc comprensibles, per la qual cosa defensem que els modelitzadors se
centrin en 'avaluacié dels models orientats en els processos, basats en hipotesis
que puguin ser discriminades mitjangant dades. Per exemple, en comptes de mo-
dels d’analisis comparatives per estocs i fluxos, les estimacions de la sensibilitat dels
fluxos i estocs a diferents variables de control, com ara el CO, elevat i el clima,
poden permetre comparar els experiments de manipulacié local (per exemple, ex-
periments FACE, alteracions en el regim de pluges i en la fertilitzacié per nutri-
ents) amb les estimacions de les variables del C basades en observacions globals
(Jung et al., 2017; Saatchi et al., 2011).

13. TRANSICIO D’UN PERfODE DOMINAT PER LA FERTILITZACIO
A UN ALTRE DE DOMINAT PER L’ESCALFAMENT

Aqui, per tant, plantegem la hipotesi que un debilitament de 'embornal natural
terrestre en relacié amb les emissions de CO, provinent de combustibles fossils pot
conduir fins al comengament d’una transicié entre un periode dominat per la ferti-
litzacio6 de la vegetacio a un periode dominat per limitacions en nutrients i en clima
sobre el creixement de la planta, aixi com per grans impactes del canvi climatic.
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Les fertilitzacions amb CO, i N sén dos motors principals de 'augment dels
embornals naturals del sol (Ciais et al., 2013). No obstant aixo, es desconeix quina
sera la forca d’aquests motors de fertilitzacié en les proximes décades, en presen-
cia d’unes limitacions de nutrients que progressivament aniran limitant 'efecte
del CO, elevat sobre un magatzem de C augmentat, tal com s’observa en alguns
experiments de tipus FACE (Norby et al., 2010; Reich i Hobbie, 2012) a llarg ter-
mini. Per contra, 'escalfament continuat i la consegiient reduccié de la disponibi-
litat d’aigua en diverses regions esta guanyant importancia i dona lloc a impactes
negatius en el creixement de la biosfera. En comparacié amb el periode historic,
I'escalfament futur, la sequera i els seus efectes és probable que siguin més grans
que els beneficis obtinguts dels efectes de la fertilitzacié amb CO, i N, a causa de
les limitacions en els nutrients i en el clima, en la gesti6 intensiva del sol i en els
canvis en el regim de les pertorbacions que redueixen les reserves de C i, per tant,
la capacitat de retencié dels ecosistemes terrestres. Hi ha moltes incognites sobre
el moment en que es produira aquesta transicid, de manera que continua sent
molt necessaria una millor comprensié dels impactes del canvi climatic en les re-
serves de carboni per tal d’entendre el nivell de mitigacié del clima necessari per a
assolir els objectius de temperatura pactats en 'acord recent de Paris, COP21.

A més, cal tenir en compte que l'efecte del CO, en la fotosintesi té un rendiment
decreixent, i que la fertilitzacio del CO, només condueix a una millora en el creixe-
ment i emmagatzematge de plantes sempre que augmenti el CO, atmosféric. Encara
que l'efecte del CO, no es redueixi fins ben entrada la segona meitat d’aquest segle
perque les plantes podrien utilitzar I'excés de CO, per a satisfer els costos en carboni
per a obtenir N i P (Gill i Finzi, 2016) addicionals (per exemple, a través de I'aug-
ment de I'assignacio a les arrels i I'associacié amb micorrizes (Terrer et al., 2016) o
l'augment de la fixacié biologica de nitrogen), la nostra hipotesi es mantindra en la
mesura que el clima es continua escalfant i els extrems es tornen més extrems.
Aquesta dinamica subratlla la importancia d’investigar els impactes del canvi clima-
tic sobre els embornals de carboni més que no pas mantenir I'esperanca en els bene-
ficis de la fertilitzacié del CO,, que esdevindran més petits, particularment en els
escenaris de baixa temperatura establerts en el marc de I’Acord Climatic de Paris.

Tot i que el clima encara no ha canviat drasticament durant I’Antropoce, les
proximes décades seran, molt probablement, diferents: els nivells atmosferics de
CO, es mantindran alts, pero els canvis en el clima no seran equiparables als suc-
ceits en la historia humana recent, fins i tot per als anomenats escenaris «segurs».
Els panells inferiors de la figura 11 mostren que un escalfament de 2 °C augmenta-
ria lleugerament la freqiiencia de les onades de calor com la de 2003 al nord de
Franga. Un escalfament de 3 °C produiria, en canvi, condicions molt diferents,
amb un estiu com el de 2003 cada dos o tres anys, fet que afectaria, per tant, 'em-
bornal de C dels boscos d’Europa molt més que en el passat.
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A més de les tendencies descrites en aquest discurs, també existeix la possibilitat
que es produeixin fenomens que tenen una baixa probabilitat pero un alt impacte,
i que conduirien a retroalimentacions positives rapides en el sistema climatic
(Drijthout et al., 2015). Aquests inclouen, entre d’altres: el potencial de transi-
cions regionals rapides en el sistema climatic, el declivi massiu de la selva amazo-
nica a causa de la reduccié del régim de pluges, la caiguda dramatica de la tempe-
ratura a I’Atlantic Nord a causa del collapse del corrent oceanic que transporta
aigua superficial calida cap al nord, collapse de la capa de gel i/o descomposicid
del carboni del permagel (Drijthout et al., 2015). Aquests fenomens s6n poc pro-
bables especialment per a escenaris de baixa temperatura. Tanmateix, és molt més
cert que actualment estem entrant en un nou periode d’escalfament en el qual els
ecosistemes es veuen sotmesos a una tensio creixent. Les temperatures extremes
record dels darrers anys son la illustracié d’aquesta transicio, amb un augment de
focs al sud-est de I’Asia sense precedents, la decoloraci6 del corall a Australia, la
sequera a I’Africa i les inundacions a ’Ameérica del Sud, tot associat a uns dels fe-
nomens d’El Niflo més llargs de la historia. D’acord amb les altes temperatures,
els darrers anys també van registrar la taxa anual més important de creixement de
CO, atmosfeéric des que van comengar les observacions atmosferiques a Mauna
Loal’any 1958 (NOAA/ESRL i Scripps Institution of Oceanography).

14. MODELS FISICOQUIMICOBIOLOGICS DE LA BIOSFERA I SOSTENIBILITAT

Les cinc lleis ecologiques aqui presentades suggereixen els a priori bayesians i
relacions pels trets, I'estructura i el funcionament d’organismes i ecosistemes i,
per tant, ens acosten al que els parametres dels models poden i no poden ser. Tant
els models fisicoquimicobiologics del sistema Terra (ESM) com els models d’ava-
luaci6 integrats amb els humans i les seves activitats (IAM, integrated assessment
models), i especialment la gestié ambiental, han de tenir en compte aquestes lleis
ecologiques generals, basicament els principis que estableixen els limits de I'espai,
la materia, 'energia i I'evolucié de 'acumulaci6 asimétrica d’informacié. La ma-
joria de models apliquen implicitament la major part d’aquestes lleis. Els ESM i
IAM han de considerar, a més, que mecanismes basics com la seleccié natural i la
intencionada, aixi com també processos aleatoris no guiats per la seleccio, son el
motor de I'evolucid de les espécies, i que 'autoorganitzaci6 és el motor de I'evolu-
cid dels ecosistemes, els quals, conjuntament, generen els processos de retroali-
mentacio6 altament complexos en organismes, comunitats i ecosistemes.

La vida s’ha adaptat a aquests limits fisics durant milers de milions d’anys i, si
els humans volem desenvolupar un mon sostenible, fariem bé de no oblidar-los
en el nostre us de 'espai, la materia i 'energia. Al final, només som una altra espe-
cie d’entre les milions d’altres que hi ha a la Terra i ocupem un breu periode de
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temps en la historia de la Terra. Tot i que la nostra especie ha adquirit un poder
creixent en la utilitzacié de la materia, I'energia i la informacié exosomatiques
gracies a les revolucions industrials i tecnologiques, continuen sent valides les li-
mitacions en I'espai, la materia i 'energia i 'acumulacié asimétrica d’informacio
en funcié de la mida del magatzem, i s’han de tenir presents, a més, multiples i
complexes retroalimentacions, sovint inesperades.

Per exemple, quan ens fixem en la geoenginyeria de I'absorcié de CO, per part
de les plantes, els limits esmentats i les multiples retroalimentacions generen res-
postes de I'ecosistema que poden tenir efectes contrarestats sobre I'objectiu ori-
ginal. L’absorcié de CO, s’acompanya de canvis no desitjats d’albedo, en la calor
latent i sensible o en I’assecament de rius, i també es donen costos energetics
i ambientals per al sol, I'aigua, I'aire i en I'is de la terra, a més dels costos socials i
etics. La solucid real és reduir les emissions de carboni. Altres exemples giren al
voltant de I'aigua, la seva disponibilitat i I'ts. El disseny i 'expansi6 de les ciutats
n’és un exemple. Com que la ciutat es fa cada vegada més gran, hi ha una conges-
tio creixent per a aconseguir recursos a 'interior. Aquestes lleis s’apliquen també
als diners per a finangar projectes socials. No es pot esperar I’éxit invertint una
quantitat enorme i illimitada de diners en un problema. Es necessita temps per a
construir la infraestructura per a utilitzar aquest recurs. De fet, les lleis ecologi-
ques suara descrites també s’apliquen a les activitats humanes, incloent-hi I'arqui-
tectura del paisatge i el disseny, 'economia o els sistemes de transport d’aigua i
vehicles a través de les ciutats. Hi ha només una energia solar limitada disponible
per a una superficie de terra concreta, que determina el nombre i la mida de plan-
tes, animals i microorganismes.

Els ESM i IAM i les estratégies de gestio per a la sostenibilitat han d’aprendre
de sistemes vius com ara arbres o coralls, que s’han convertit en estructures i fun-
cions optimitzades per als seus entorns, que han apres a adaptar-se a allo disponi-
ble, reciclar material i extreure energia de 'entorn d’'una manera sostenible. Els
humans ens hem d’ajustar a les mateixes regles i als mateixos limits que totes les
altres formes de vida. Hem d’escoltar i aprendre les llicons que ens ofereix la natu-
ra, que han evolucionat durant diversos milions d’anys, i aconseguir fer-ho tan bé
com puguem.
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