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Introduccio

La vigorosa expansié de I'ecologia des dels seus origens a principis d’aquest segle ha anat
acompanyada de la creacié de nombroses disciplines o subdisciplines. Tot i que I'especialitzacié
semblainevitable, també és 'origen de diversos problemes. Amb el pas del temps, els marcs con-
ceptuals de cadascuna de les arees tendeixen a ser cada cop més divergents i dificulten la comu-
nicacié dins del conjunt de la disciplina. Aquesta divergéncia enlloc no és més evident que entre
dues de les principals disciplines de I'ecologia: I'ecologia de poblacions i de comunitats, d’'una
banda, i I'ecologia d’ecosistemes, de I'altra. Ambdues s’han desenvolupat independentment i ca-
dascuna compta amb conceptes, teories i metodologies propies. Lecologia d’ecosistemes se
centra principalment en el funcionament del conjunt del sistema, format d’organismes biologics
i el seu entorn abidtic; el seu objecte és el flux de matéria o d’energia entre els compartiments
funcionals i remarca les limitacions quimiques i fisiques, aixi com la regularitat i la previsibilitat
pel que fa al sistema. En canvi, I'ecologia de poblacions i de comunitats es concentra sobretot en
la dinamica i I'evolucié dels components biologics dels ecosistemes; el seu objecte és la diversi-
tat biologica, les poblacions d’organismes i les interaccions d’aquestes amb altres poblacions, i
posa I'émfasi en les limitacions biologiques i el canvi i la variabilitat dintre dels sistemes.

Aquesta separacié entre ambdues disciplines €s comprensible en la mesura que s'ocupen, en
part, de temes en nivells jerarquics distints i escales de temps i espai diferents. Alhora, pero, és
perjudicial perqué representa un obstacle per a la seva unitat i I'enriquiment mutu. En el mén
real, les poblacions i les comunitats no existeixen ailladament, siné que formen part d’ecosiste-
mes i, per tant, estan subjectes a les restriccions que es deriven del funcionament d’aquests eco-
sistemes, en particular de la dissipacié d’energia i del ciclat dels nutrients. Aquestes limitacions
poden modificar profundament la naturalesa de les interaccions entre les espécies, aixi com les
propietats de la comunitat, com ara I'estabilitat de la xarxa alimentaria. D’altra banda, els ecosis-
temes no existeixen sense els seus components bioldgics; aquests ultims imposen les seves pro-
pies limitacions en els processos ecosistemics, tal com testimonien els trastorns generats per al-
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gunes invasions biologiques. Davant de la creixent amenaga d’'una pérdua massiva de diversitat
biologica, I'interes per la funcié de la biodiversitat ens els processos de I'ecosistema va en aug-
ment. Per aix0, actualment, la integracié de les dues disciplines s’ha convertit en una necessitat
urgent (Jones i Lawton, 1995). Aquesta necessitat és particularment greu en I'ambit teoric, en
qué cal concebre noves propostes a fi d’establir ponts conceptuals entre les disciplines. Ara per
ara, han estat pocs els estudis teorics d’aquesta mena que s’han realitzat, perd s'estan desenvolu-
pant de pressa i estan fomentant I'aparicié d’una nova area en el punt de contacte entre I'ecologia
de comunitats, la d’ecosistemes i I'evolutiva.

Aqui prendré en consideracié dos temes vitals que em permetran il-lustrar la transcendéncia
d’aquesta integracié de I'ecologia de comunitats i la d’ecosistemes. El primer fa referéncia als
efectes de la biodiversitat en el funcionament de I'ecosistema, tant a llarg com a curt termini; és
un exemple de la penetracié de I'ecologia de comunitats en I'ecologia d’ecosistemes. El segon té
a veure amb les implicacions ecologiques i evolutives de les limitacions de I'ecosistema en les in-
teraccions entre les espécies, amb un eémfasi especial en la controvérsia de I'«optimitzacié de
I’herbivorismen; és un exemple de penetracié de I'ecologia d’ecosistemes en 'ecologia de comu-
nitats i evolutiva. Tant I'una com I'altra condueixen cap a enriquiments fonamentals que no hau-
rien estat possibles sense la interaccié entre ambdues disciplines.

La biodiversitat i la seva relacié amb el funcionament de I’ecosistema

La relacié que s'estableix entre la biodiversitat i el funcionament de I'ecosistema s’ha erigit avui
dia com un tema cientific cabdal. Malgrat que la idea que una major diversitat de plantes permet
una produccié superior de biomassa es remunta a Darwin (McNaughton, 1993), no ha estat fins
als darrers anys que l'interés en els efectes de la diversitat biologica sobre els processos ecosisté-
mics s’ha introduit en 'ecologia teorica i experimental, on ara s'esta estenent amb gran rapidesa.
Linterés per aquest tema ha augmentat arran de la preocupacio per les possibles conseqiiéncies
ecologiques de les pérdues de biodiversitat presents i futures, que troben el seu origen en I'im-
pacte creixent de les activitats humanes sobre els ecosistemes naturals i gestionats. Cada vegada
és més generalitzada I'acceptacié que els ecosistemes actuen de manera que proporcionen ser-
veis ecologics als éssers humans, la importancia economica dels quals podria ser considerable
(Costanza et al., 1997). Aquests serveis deriven del funcionament normal dels ecosistemes i plan-
tegen la pregunta rellevant de si els ecosistemes empobrits rendeixen de manera diferent o menys
eficient que els sistemes més rics en espécies dels quals provenen (Ehrlich i Wilson, 1991; Schul-
ze i Mooney, 1993; UNEP, 1995; Chapin et al., 1998).

S’han investigat dues qliestions fonamentals quant als efectes de la biodiversitat en el funcio-
nament de 'ecosistema:

1. De quina manera la biodiversitat afecta la magnitud dels processos ecosistémics? Aquesta
pregunta analitza els efectes a curt termini de la biodiversitat.
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2. De quina manera contribueix la biodiversitat a I'estabilitat i al manteniment dels processos
ecosistemics davant de les alteracions? Aquesta pregunta analitza els efectes a llarg termini de la
biodiversitat.

Tot i que les dues qiiestions s'interrelacionen, sén diferents i poden conduir a respostes dife-
rents. Una altra pregunta que cada vegada adquireix més importancia gira entorn dels mecanis-
mes dels efectes de la biodiversitat sobre els processos ecosistemics, atés que diferents meca-
nismes poden tenir implicacions diferents.

Uns experiments a gran escala que s’han dut a terme recentment en ecosistemes de praderia
han posat de manifest que la diversitat d’espécies vegetals afecta la magnitud dels processos eco-
sistémics, en particular augmentant la productivitat primaria i la retencié de nutrients (Tilman et
al.,1996,1997a; Hector et al., 1999). La dependéncia entre la produccié de biomassa de parts aé-
ries i la riquesa de les espécies vegetals sol ser loglineal, és a dir, que un increment en el nombre
d’espécies d’una a dues espécies té gairebé el mateix efecte, en termes mitjans, que un increment
des de setze a trenta-dues espécies. En conseqiiéncia, els canvis en la diversitat de les espécies
tenen una gran repercussié quan la riquesa d’espécies és baixa i la incidéncia €s menor a mesura
que aquesta riquesa augmenta. Aquests experiments han fet esclatar un debat entorn dels me-
canismes responsables dels resultats observats. El treball teoric resultant sobre aquest tema
(Tilman et al., 1997b; Loreau, 1998b; Tilman, 1999) ha identificat dos tipus principals de me-
canismes, que condueixen a dos tipus d’efectes de la biodiversitat (Loreau, 2000): 1) la
complementarietat funcional del ninxol (I’efecte de complementarietat) i 2) la seleccié de valors
extrems de trets (I'efecte de seleccid). En els dos casos, la biodiversitat proporciona una serie de
variacions de trets que constitueixen la matéria prima per al funcionament d’aquests efectes. En
I'efecte de complementarietat, la variacié de trets és la base d’una diferenciacié permanent de
funcions entre espécies que millora el rendiment col-lectiu. En I'efecte de seleccié, la variacié de
trets entra en joc com a condicié inicial i, posteriorment, un procés selectiu promou que dominin
les espécies que tenen uns valors de trets concrets. Malgrat que una série d’autors (per exemple,
Huston, 1997) han posat en dubte la rellevancia de I'efecte de seleccié, I'analogia que guarda amb
la seleccid natural dins I'ambit de la biologia evolutiva suggereix que aquest tipus d’efecte no hau-
ria d’excloure’s perqué es consideri simplement no biologic i resultat d’artefactes. No obstant
aixo, lateoria (Loreau, 1998b) i les analisis dels resultats experimentals (Loreau et al., resultats no
publicats) demostren que, en experiments sobre biodiversitat, els efectes de complementarietat
acostumen a ser més forts i predictibles que els de seleccid.

Alguns experiments i teories recents s’han centrat en I'efecte especific de la biodiversitat en els
processos de I'ecosistema i I’han separat dels efectes que provoquen altres factors per mitja de la
manipulacié experimental directa de la diversitat d’espécies. Una altra qiiestid és si aquest efec-
te especific de la biodiversitat pot comportar correlacions predictibles entre la diversitat i la pro-
ductivitat de les espécies quan es comparen les comunitats «naturals» en diferents indrets. En
efecte, és temptador utilitzar aquestes comparacions, que han estat una practica habitual en el
passat, per investigar de quina manera la diversitat en condicions «naturals» influeix en la pro-
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ductivitat (per exemple, Wardle et al., 1997b). La teoria ofereix una conclusié alliconadora en
aquest punt. Les variacions en els factors abiotics entre els diferents indrets tenen aleshores dos
efectes sobre la productivitat: un de directe i un altre d’indirecte mitjancant canvis en la diversi-
tat de les espécies. Un model teoric sobre la competéncia entre plantes per aconseguir els nu-
trients del sol prediu que, en general, I'efecte directe hauria de ser major que I'indirecte (Loreau,
1998b,2000). Per tant, I'efecte local de la diversitat en els processos ecosistémics hauria de que-
dar encobert pels efectes dels parametres ambientals en aquests processos en comparacions en-
tre les localitats, cosa que restringeix en gran mesura I'Us d’aquesta mena de comparacions. Els
casos documentats de relacions negatives o d’abséncia de relacions entre la productivitat i la di-
versitat entre indrets son compatibles amb els efectes locals positius de la diversitat sobre la pro-
ductivitat, fet que reconciliaria les contradiccions aparents expressades en la bibliografia sobre el
tema. Lexperiment BIODEPTH, dut a terme a vuit localitats arreu d’Europa, va proporcionar uns
resultats que avalen fortament aquesta conclusié teorica (Hector et al., 1999).

Els experiments en ecosistemes de praderia han comprovat els efectes a curt termini de la di-
versitat d’especies en els processos ecosistemics i han demostrat que la diversitat d’espécies té
un impacte funcional principalment quan la riquesa en espécies és baixa. (Pot interpretar-se,
doncs, que moltes de les espécies d’una comunitat no tenen un paper funcional perceptible i que
sén funcionalment «redundants» (és a dir, que realitzen la mateixa funcié i que, per tant, la seva
diversitat no és fonamental per preservar aquesta funcié)? No necessariament. En primer lloc, la
redundancia funcional pot dependre de la funcié concreta que es prengui en consideracié. En se-
gon lloc, tot i que I'existéncia d’una diversitat elevada no és crucial per conservar els processos
ecosistémics en unes condicions ambientals constants o propicies, podria acabar sent important
per mantenir-les a llarg termini, en condicions ambientals canviants. Aquesta idea €s el fonament
de la «hipotesi de I'asseguranga» (Walker, 1992; Lawton i Brown, 1993; Yachi i Loreau, 1999). Di-
versos experiments recents han explorat parcialment aquesta qiestid, en concret fent servir mi-
crocosmos aquatics (McGrady-Steed et al., 1997; Naeem i Li, 1997; Petchey et al., 1999). Els re-
sultats, tant d’aquests experiments com d’altres anteriors (McNaughton, 1977), assenyalen que la
biodiversitat disminueix la variabilitat dels processos ecosistémics, per la qual cosa apunten cap
a una major estabilitat. En certa manera, es tracta de I'antic debat entre estabilitat i complexitat
que torna a sorgir amb una forma nova. La visié classica segons la qual la complexitat i la diversi-
tat dels sistemes ecoldgics contribueixen a la seva estabilitat (Odum, 1953; MacArthur, 1955;
Elton, 1958) semblava estar gairebé morta i enterrada després de les demostracions matemati-
ques de May (1972,1973), entre d’altres. Perd és basicament aquesta visi6 la que reneix a conse-
qiéncia de I'Gltim estudi, si bé ho fa amb nous arguments i amb un rigor nou.

Un factor fonamental que explicaria la discrepancia entre la teoria de May (1972, 1973) i els
darrers experiments €s una restriccié fonamental en els enfocaments teorics tradicionals al vol-
tant de I'estabilitat, que es basen en una visié determinista i d’equilibri dels sistemes ecologics.
El concepte d’equilibri podria ser una aproximacio valida per a determinats processos en algunes
escales,perd en general abunden els processos de no equilibri. La causa de la influéncia estabilit-
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zadora de la diversitat en els processos ecosistémics podria raure precisament en fluctuacions
allunyades de I'equilibri de les poblacions que els integren. Diversos autors han proposat per
separat diferents tractaments teorics d’aquest tema (Naeem, 1998; Doak et al., 1998; Yachi i
Loreau, 1999; Tilman, 1999).

Aquest treball teoric ha mostrat dues classes d’efectes de la biodiversitat sobre la productivi-
tat de I'’ecosistema en un ambient fluctuant (Yachi i Loreau, 1999): 1) un efecte amortidor, és a dir,
una reduccié en la variabilitat temporal (o altres mesures de variabilitat) de la productivitat de I'e-
cosistema, i 2) un efecte de millora del rendiment, és a dir, un incrementen la mitjana temporal de
la productivitat de I'ecosistema. Els mecanismes basics que actuen en aquests «efectes d’assegu-
ranca» a llarg termini sén molt semblants als que operen en els efectes de la biodiversitat a curt
termini: la complementarietat temporal del ninxol i la seleccié de valors de trets extrems. Lefecte
amortidor es genera a causa de la asincronia de les respostes de les espécies davant de les fluc-
tuacions ambientals, que es poden interpretar com una mena de diferenciacié temporal del nin-
xol entre espécies. La base de I'efecte de millora del rendiment és novament una mena d’efecte de
seleccié: la biodiversitat amplia la gamma de variacié de trets disponible en qualsevol moment, i
un procés selectiu, com ara la competicié interespecifica, promou el domini per part de les espé-
cies que més bé es desenvolupen en les condicions ambientals actuals. Per tant, aquest estudi
teoric aporta una base teodrica solida a la idea que la biodiversitat actua com a «asseguranga biolo-
gica» contra els efectes perjudicials de les fluctuacions ambientals en el funcionament de I'eco-
sistema. Probablement, I'efecte de seleccié és important en una perspectiva a llarg termini, ja
que en aquest cas, ni els canvis ambientals ni les respostes de les especies davant d’aquests sén
del tot previsibles. Per tant, la capacitat de la diversitat d’espécies de proveir un reservori de va-
riacié que afavoreixi I'adaptacioé a condicions canviants podria ser fonamental, i seria analoga a la
importancia de la diversitat genética en el procés evolutiu.

Restriccions de I’ecosistema en les interaccions entre espécies:
les implicacions ecologiques i evolutives de la conservacié

Cada vegada és més paleés que la biodiversitat és de gran valor per al funcionament de I'ecosis-
tema i que, conseglientment, I'ecologia ecosistémica no pot continuar ignorant I’ecologia de co-
munitats. Pero també és cert el cas contrari: I'ecologia de comunitats, i fins i tot I'ecologia evolu-
tiva, tampoc no pot continuar passant per alt I'ecologia ecosistemica. Aquesta constatacié té
implicacions per a la conservacié biologica.

Prediri comprendre els canvis evolutius i les seves implicacions exigeix la identificacié del con-
text adequat de limitacions dins del qual es produeix la seleccié natural. Tradicionalment, els evo-
lucionistes han considerat que les restriccions sén inherents als organismes, com ara les distribu-
cions entre necessitats en competencia. Segons la visi6 «classica», I'entorn és extern a
I'organisme i constant. La perspectiva «moderna» de la seleccié natural reconeix que els organis-
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mes interactuen amb el seu entorn i el modifiquen, i aix0 genera un circuit de retroalimentacié en-
tre 'organisme i I'ambient quan la seleccié natural actua (Lewontin, 1983). No obstant aixo, per
arribar a entendre totes les implicacions d’aquest intercanvi, cal descompondre I'entorn d’un or-
ganisme en els seus components biologics, quimics i fisics reals, aixi com les seves interaccions.
Es el que anomeno «visié ecosistemica de la seleccié natural», ja que un ecosistema és justament
un sistema local de components biotics i abiotics que interactuen. Com que I'ambient de cada or-
ganisme esta format per altres organismes o components, el concepte d’ecosistema integra tant
els organismes com els seus ambients, i, per tant, suprimeix la dualitat entre organisme i ambient.
Identificar I'ecosistema com el context apropiat on es produeix la seleccié natural i, per conse-
glent, I'evolucid, és, avui dia, un repte primordial per a I’ecologia, que comporta implicacions re-
llevants tant per a la ciencia en general com per a ambits més aplicats, com per exemple la biolo-
gia de la conservacié i la gestié dels ecosistemes.

Atesa la complexitat dels ecosistemes és possible que es produeixin multiplicitat d’interac-
cions indirectes entre els organismes (Puccia i Levins, 1985; Wootton, 1994). Aquests efectes in-
directes poden ser débils o bé dificils de preveure (Yodzis, 1988), perod n’hi ha d’altres de forts i
previsibles. En concret, el ciclat de materials és un procés ecosistémic clau que fa anar una cade-
na causal circular en els ecosistemes, i que transmet, en conseqiiencia, efectes ecologics indirec-
tes i previsibles, a més de restriccions evolutives per a les espécies que el componen (Loreau,
1998a). Un exemple controvertit, perd aclaridor, el proporcionen les interaccions entre les plan-
tes i els herbivors. Aquestes interaccions s’han considerat tradicionalment antagoniques, perque
per mitja del consum de biomassa els herbivors exerceixen un efecte directe negatiu sobre les
plantes. No obstant aixo, la «hipotesi de I'optimitzacié de I'herbivorismen», que afirma que la pro-
ductivitat primaria, o fins i tot I'eficiéncia de la planta, es maximitza quan hi ha un nivell intermedi
d’herbivorisme,ha posat en dubte aquesta percepcié . Un mecanisme capag de produir I'optimit-
zacié de I'herbivorisme és el ciclat de nutrients, que aconsegueix que els herbivors transmetin un
efecte indirecte positiu a les plantes. Tot i que aquesta hipotesi ha estat objecte d’un debat acalo-
rat, un estudi teoric recent ha pogut identificar normes generals que regulen I'optimitzacié de la
pastura en forma d’un augment de la produccié primaria a través del ciclatge d’un nutrient limi-
tant (Loreau, 1995; De Mazancourt et al., 1998). Qualitativament, aixo requereix que: 1) la pro-
porci6 de nutrients que es perden mentre circulen al llarg de la ruta de reciclatge de I'herbivor si-
gui suficientment inferior a la proporcié de nutrients perduts mentre flueixen per la resta de
I'ecosistema, i que 2) les entrades de nutrients en el sistema superin un valor limit, que depén de la
sensibilitat de la taxa d’absorcié de la planta respecte als nutrients minerals del sol.

Implica aixd que les limitacions a I'escala de I'ecosistema fan que la interaccié entre les plantes
i els herbivors sigui, de fet, mutualista i no antagonista? Les conseqiiéncies evolutives de I'opti-
mitzacié de I'herbivorisme i de les interaccions ecologiques indirectes en general sén complexes
per dues raons principals. Primerament, I'augment de productivitat vegetal no es tradueix ne-
cessariament en una millora de I'eficiéncia de la planta. Segona, quan és aixi, el que compta no és
I'eficiencia absoluta, sind la relativa. Si es barregen dos tipus de plantes (espécies o genotips), una

30



d’aquestes tolerant («mutualista») i I'altra resistent (vantagonista») a I'herbivorisme, s'espera que
el tipus resistent superi el tolerant, perqué es beneficia de I'efecte indirecte positiu de I'increment
del ciclat de nutrients, perd no pateix I'efecte negatiu directe del consum de I'herbivor. Com a re-
sultat, no es desenvolupara tolerancia encara que és indirectament beneficiosa.

Aix0 no obstant, hi ha dos factors que contraresten aquest avantatge de defensa contra els her-
bivors. En primer lloc, I'estructura espacial del sistema planta-herbivor pot generar un ciclat espa-
cialment heterogeni de nutrients (De Mazancourt i Loreau, 2000). Si els herbivors reciclen els nu-
trients a prop de les plantes pasturades, o s’hi afegeixen plantes del mateix tipus, els herbivors
tendeixen a reciclar proporcionalment més nutrients en les plantes que suporten una pastura més
intensa, per la qual cosa augmenta el benefici indirecte de la pastura per a aquestes plantes. Levolu-
cio es regeix aleshores per I'equilibri entre dos nivells de seleccié oposats, tal com succeeix en I'evo-
lucié de I'altruisme (Wilson, 1980): la seleccié individual dins de taques, que afavoreix el tipus resis-
tent per sobre del tolerant perqué el primer posseeix una eficiéncia relativa més elevada, i la seleccié
de grup entre taques, que afavoreix les taques amb una major proporcié del tipus tolerant ates que
registra una mitjana més alta d’eficiéncia absoluta. El resultat de I'evolucié depén de la forca de I'a-
gregacio espacial i de la mida de la taca; evoluciona la tolerancia a I’herbivorisme sempre que I'agre-
gacié espacial sigui prou forta o la mida de la taca sigui prou petita (De Mazancourt i Loreau, 2000).

El segon factor que contraresta I'avantatge de la defensa contra els herbivors és el cost en ter-
mes d’inversié en nutrients, que genera un equilibri en les plantes entre defensa i absorcié de nu-
trients. Un estudi teoric de la dinamica d’adaptacié de Dieckmann (1997) en un model d’ecosis-
tema estructurat en I'espai mostra que, per a molts equilibris ecoldgicament versemblants,
I'evolucié de la planta condueix finalment a una dnica «estratégia continuament estable» (CSS,
Continuously Stable Strategy), és a dir, una estratégia vers la qual convergeix I'evolucié i que cap
altra estratégia tancada no és capag d’envair (De Mazancourt, Loreau i Dieckmann, en prepara-
cid). Aquesta CSS evolutiva estableix relacions complexes amb les estratégies que maximitzen la
produccié o la biomassa vegetals, depenent de parametres de 'ecosistema. A causa d’aquesta
complexitat, sén possibles diferents situacions ecologiques i evolutives d’incorporacié o elimina-
ci6 d’herbivors, fet que posa de manifest I'ambiguitat de la nocié de «mutualismen». Cal distingir
dos tipus de mutualisme: I'ecologic, en que cada espécie obté un benefici de la presencia de I'al-
tra, en I'abséncia de qualsevol canvi evolutiu, tal com es posa de manifest, per exemple, mit-
jangant una pertorbacié de pressié ecologica; i el mutualisme evolutiu, en qué els beneficis mutus
persisteixen fins i tot després que s’hagi produit I'evolucié (De Mazancourt, Loreau i Dieckmann,
en preparacio). Les condicions perqueé es produeixi un mutualisme evolutiu sén més estrictes que
les del mutualisme ecologic, ja que pot ser que les espécies que interactuen hagin desenvolupat
una dependéncia mutua, de manera que I’eliminacié d’una de les espécies incidiria negativament
sobre I'altra a curt termini, malgrat que aquest impacte negatiu possiblement desapareixeria des-
prés que cadascuna de les espécies hagués tingut I'oportunitat d’evolucionar i d’adaptar-se a les
noves condicions originades per I'abséncia de I'altra (Douglas i Smith, 1989; Law i Dieckmann,
1998).
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Quan la capacitat reproductora d’una planta és determinada per la seva productivitat, I’herbi-
vorisme pot realment millorar el rendiment de la planta a una escala temporal ecologica i evoluti-
va sempre que I'eficacia del reciclatge de I'herbivor superi suficientment la de la planta, la qual
cosa desencadena una interaccié mutualista entre la planta i I’herbivor. Pero, sorprenentment, a
mesura que augmenta I'eficacia de reciclatge de I'herbivor, la interaccié planta-herbivor és cada
cop més mutualista (primer, ecoldgicament; després, evolutiva), alhora que les plantes evolucio-
nen per incrementar el seu nivell de defensa antiherbivors, ja que d’aquesta manera obtenen un
major benefici del fet de no ser consumides en relacié amb altres plantes amb menys defenses.
Per tant, el mutualisme pot anar unit a I'augment de conflicte entre ambdues parts. Si bé a pri-
mera vista pot semblar paradoxal, aquests conflictes evolutius s’han detectat en d’altres interac-
cions mutualistes (Anstett et al., 1997; Law i Dieckmann, 1998).

A partir d’aquest exemple, veiem que els trets de les espécies poden evolucionar de manera
contraria a allo que indicaria la intuicié com a resultat dels complexos efectes indirectes mediats
per processos funcionals en I'ambit d’ecosistemes complets. Aquests efectes pot ser que canviin
la naturalesa mateixa de les interaccions entre espécies, tant en sentit ecolodgic com evolutiu, sota
condicions previsibles. Els trets de les espécies i la seva evolucié estan limitades en darrer terme
pels processos ecosistémics, de la mateixa manera que les propietats de I’ecosistema estan limi-
tades per la historia ecologica i evolutiva de les especies que hi interactuen. En definitiva, fusio-
nar les perspectives evolutives amb les poblacionals, les de comunitat i les ecosistémiques, que
cada cop s’han separat més en I'ecologia moderna, és fonamental per predir les respostes dels
sistemes ecologics davant dels canvis mediambientals. Els esforcos de conservacié haurien d’en-
globar tant les espécies com la rica xarxa d’interaccions en qué es troben immerses en els ecosis-
temes naturals, i que determinen els seus trets actuals i la seva persisténcia.
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