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El paper funcional de la biodiversitat
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Introducció

Els augments generalitzats de les taxes d’extinció de les espècies (Ehrlich i Ehrlich, 1992; 
Jenkins, 1992; Lawton i May, 1994; Stork, 1997) i l’increment de les poblacions amenaçades, que
aboca a extincions locals i globals (Bascompte i Solé, 1996; Hughes et al., 1997; Wilcove et al.,
1998), han despertat un considerable interès per fer de la pèrdua de la biodiversitat una qüestió
primordial en els estudis sobre canvi global (Wilson, 1988; Solbrig, 1991; Soulé, 1991; Groom-
bridge, 1992; Huston, 1994; Pimm et al., 1995; Gaston, 1996; Reaka-Kudla et al., 1997). Tot i que
aquestes pèrdues han fet sorgir avaluacions dels valors de mercat i dels valors de no-mercat de la
biodiversitat (Perrings et al., 1995; Swanson, 1995; Folke et al., 1996; Kunin i Lawton, 1996; Perl-
man i Adelson, 1997; Pimentel et al., 1997), les implicacions en l’ecosistema de la pèrdua de la
biodiversitat no s’acaben de comprendre (Schulze i Mooney, 1993; Chapin III et al., 1997). Quan
parlem de «funcionament de l’ecosistema» ens referim a l’activitat d’un ecosistema (i no al propò-
sit) com ara les seves taxes de flux energètic o el ciclat de nutrients.

Malgrat que no hi ha dubte que la capacitat de funcionament d’un ecosistema està vinculada
amb la seva biota, no és del tot clar que els centenars a milers d’espècies típiques de la majoria
dels ecosistemes siguin necessàries per aconseguir un funcionament complet i segur. En les re-
cerques ecològiques recents, s’ha prestat una gran atenció a la pregunta següent: el funcionament
d’un ecosistema, mesurat en termes de taxes, magnituds o propietats dinàmiques de flux d’ener-
gia o ciclat de nutrients, és sensible als canvis en la biodiversitat?

La resposta a aquesta pregunta és important perquè el funcionament de l’ecosistema és es-
sencial per a la regulació de la qualitat ambiental, que, al seu torn, és essencial per al benestar
humà (De Groot, 1992; Costanza et al., 1997; Daily et al., 1997; Gatto i De Leo, 2000). Alguns es-
tudis experimentals (Naeem et al., 1994, 1995; Naeem et al., 1996; Hooper i Vitousek, 1997; 
McGrady-Steed et al., 1997; Naeem i Li, 1997; Tilman et al., 1997a; Wardle et al., 1997a; Hooper,
1998; Hooper i Vitousek, 1998; Symstad et al., 1998; Van der Heijden et al., 1998; Hector et 
al., 1999; Mulder et al., 1999; Naeem et al., 2000; Norberg, 2000; Symstad, 2000; Wardle et al.,
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2000) i teòrics (Tilman et al., 1997b; Doak et al., 1998; Hughes i Roughgarden, 1998; Loreau,
1998a; Mikola i Setälä, 1998c; Naeem, 1998; Allison, 1999; Yachi i Loreau, 1999) recents han
permès de fer-nos una idea clara de la varietat de temes que envolten aquesta qüestió. Aquests
estudis també han posat de manifest, però, que la resposta a aquesta qüestió aparentment tan
senzilla no és pas tan simple. Mentre que la majoria dels estudis han trobat indicis d’un paper po-
sitiu de la biodiversitat en el seu sentit més ampli, d’altres no n’han trobat. La controvèrsia tam-
bé envolta la interpretació correcta dels resultats experimentals (André et al., 1994; Givnish,
1994; Aarssen, 1997; Garnier et al., 1997; Grime, 1997; Huston, 1997; Wardle et al., 1997b; 
Hector, 1998; Hodgson et al., 1998; Lawton et al., 1998; Loreau, 1998b; Wardle, 1998; Naeem,
1999; Wardle, 1999). Tot i que la discussió continua, pocs estarien en desacord amb el fet que la
naturalesa de les espècies que formen part d’una comunitat pot afectar la manera en què funcio-
na un ecosistema (Schläpfer i Schmid, 1999; Schläpfer et al., 1999).

D’aquests treballs ha sorgit el difícil repte de reconèixer que les mesures taxonòmiques de la
biodiversitat, com ara la riquesa d’espècies (nombre d’espècies) o l’equitat d’espècies (abundàn-
cia relativa), no donen una idea prou clara de les conseqüències que té en l’ecosistema la pèrdua
de la biodiversitat. La contribució d’una espècie als processos de l’ecosistema està determinada
per molts aspectes, com ara la seva capacitat de fixar CO2 o N2, i la distribució d’aquests trets en-
tre els tàxons no necessàriament segueix els esquemes de classificació tradicional o filogenètica.
Per tant, tot i que és clar que la relació entre la biodiversitat i el funcionament de l’ecosistema es
mesura millor en termes de diversitat funcional, aquest component de la biodiversitat sol ser, tan-
mateix, obviat en els estudis sobre biodiversitat.

Malgrat que l’agrupament d’espècies per trets o propietats que no estan vinculats a denomi-
nacions taxonòmiques com ara les formes biològiques (Raunkiaer, 1934), els gremis (Root, 1967)
o els nivells tròfics (Lindeman, 1942; Burns, 1989) és molt habitual, l’agrupament d’espècies se-
gons la seva funció en l’ecosistema planteja molts problemes. D’una banda, aquesta mena d’a-
grupament per trets funcionals introdueix el concepte de la redundància d’espècies (Walker,
1992; Lawton i Brown, 1993; Walker, 1995; Gitay et al., 1996), que contradiu la pràctica taxonò-
mica de considerar les espècies com a entitats úniques (Naeem, 1998). Centrar-se en la diversitat
funcional, tanmateix, persegueix uns objectius diferents dels de la recerca en biodiversitat de
base taxonòmica. El caràcter únic de les espècies, tot i ser un principi bàsic de la taxonomia, sim-
plement no és important en l’estudi del funcionament de l’ecosistema. Lamentablement, tal ve-
gada perquè a l’estudi de la diversitat funcional li manca la familiaritat o l’atractiu de la taxonomia
basada en l’evolució, els avenços en el coneixement de la diversitat funcional no segueixen el ma-
teix ritme que els que hi ha en diversitat taxonòmica.

No entra dins de l’abast d’aquest treball fer un estudi complet de tots els aspectes que en-
volten la diversitat funcional. En lloc d’això, em centraré més aviat en la importància de distingir
entre la diversitat funcional intratròfica i la intertròfica. (Per intratròfica em refereixo a la que hi
ha dintre d’un mateix grup tròfic, com ara en els autòtrofs o en els descomponedors, mentre que
per intertròfica entenc la que hi ha entre grups tròfics diferents, com ara les interaccions entre
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plantes i descomponedors.) Per il·lustrar-ho, repassaré primer els aspectes fonamentals que te-
nen a veure amb els components de la biodiversitat. Després comentaré els plantejaments ex-
perimentals usats fins al moment en la recerca sobre biodiversitat. També donaré un exemple
d’un nou estudi iniciat per Peter Reich, David Tilman, Johannes Knops i jo mateix que assenya-
la la importància potencial de la realimentació entre els nivells tròfics, que dificulta les interpre-
tacions de la recerca en biodiversitat. Finalment, proposaré alguns suggeriments sobre línies
d’investigació futures que podrien resoldre els problemes que sorgeixen de la recerca en diver-
sitat funcional.

Diversitat funcional i diversitat taxonòmica

L’ordenació de la informació de la natura és un procés fonamental en la ciència (Foucault,
1970). Aquesta ordenació té dos propòsits ben diferents però relacionats: un de pràctic i l’altre,
científic. Un exemple d’una enciclopèdia xinesa no referenciada que classificava els animals en
grups funcionals (Foucault, 1970; p. XV) il·lustra molts punts relatius a la diversitat funcional. En
aquest sistema, els animals es classificaven en els grups següents:

1. Pertanyents a l’emperador
2. Embalsamats
3. Domesticats
4. Garrins
5. Sirenes
6. Fabulosos
7. Gossos del carrer
8. Embogits
9. Incomptables

10. Que acaben de sortir de la mare
1 1. Etcètera
12. Pintats amb un pinzell de pèl de camell molt fi
13. Que de lluny semblen mosques.

Tot i que aparentment aquesta llista sembla estranya en un primer moment, una reflexió més
aprofundida posa de manifest que aquest sistema de classificació té molta utilitat. Possiblement
era molt important reconèixer quines espècies pertanyien a l’emperador i quines no, i probable-
ment també era important, per qüestions sanitàries o administratives, distingir-les d’espècies
com ara els gossos del carrer. Els esquemes de classificació han existit probablement des que els
humans van començar a ordenar la informació sobre el seu món per primera vegada, i, a falta d’un
marc evolutiu, la classificació d’espècies en grups proporcionava un mitjà útil de relacionar-se
amb la complexa i aclaparadora biota. Per exemple, un herbari o un catàleg de les espècies de
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plantes podria organitzar-ne el material basant-se en trets compartits o derivats, en propietats
medicinals o fins i tot en les propietats místiques, com feien alguns herbaris antics. És important
recordar que els principis evolutius que orienten els esquemes de classificació taxonòmica ac-
tuals no tan sols són molt recents sinó que, a més, no tenen necessàriament un propòsit de clas-
sificació. Linné, sense anar més lluny, va elaborar uns esquemes de classificació que encara avui
s’empren, tot i el seu rebuig per la teoria de l’evolució.

La classificació de la nostra biota segons la seva contribució als processos biogeoquímics o
ecosistèmics pot semblar estranya però aquests tipus d’esquemes són necessaris si volem
avançar en el coneixement del paper de la biodiversitat en l’ecosistema. Tot i la manca d’una bio-
geoquímica moderna, sempre s’ha reconegut l’estret vincle que hi ha entre una biota i el seu en-
torn químic, a partir de treballs pioners a càrrec de paracelsians com el científic belga Jean Bap-
tiste van Helmont (1577-1644) i el científic anglès Robert Fludd (1574-1637). La química dels
segles XVI i XVII va ser, en gran mesura, la de l’alquímia, centrada en quatre elements complexos co-
neguts col·loquialment com a foc, aire, aigua i terra. Tots aquest elements es relacionaven entre si
per graus de llum i obscuritat, de bondat i maldat, i per altres propietats. Aquests elements i els
gradients obscur-lluminós que els definien proporcionaven un mitjà per donar sentit a una biota
d’altra manera incomprensible.

L’aparició fa poc temps de la ciència de l’evolució va dirigir l’enfocament cap a la diferència en-
tre els trets anàlegs i els homòlegs i a la utilització d’aquests darrers per proporcionar una base
científica única i unificadora per organitzar la informació sobre la biota de la terra. Basant-se en
especial en els avantpassats compartits i l’origen comú, els mètodes taxonòmics de base evoluti-
va ens permeten quantificar la diversitat tant en el temps com en l’espai, amb uns procediments
que s’han demostrat extraordinàriament útils per comprendre la biodiversitat. Mitjançant aquest
mètode, tanmateix, en un primer moment els trets anàlegs es percebien com una font de confu-
sió i com alguna cosa que calia evitar a l’hora de classificar les espècies. Dissortadament, aquest
enfocament deu haver esbiaixat la nostra percepció de la utilitat d’agrupar les espècies per ana-
logia o funció.

No sorprèn, doncs, que, a partir de l’èxit de la teoria de l’evolució, la quantificació de la biodi-
versitat s’hagi centrat en la riquesa de les espècies, l’equitat de les espècies i en models espacials
de distribució i abundància (Pielou, 1975; Magurran, 1988; Colwell i Coddington, 1995), en què
s’assumeix que les espècies constitueixen les unitats fonamentals de la biodiversitat. De fet, és
possible que alguns investigadors considerin la diversitat taxonòmica i la biodiversitat com a sinò-
nims. Aquests mètodes de quantificació de la biodiversitat de base taxonòmica, no poden, però,
funcionar com a mesures vàlides de la biodiversitat perquè no contenen informació sobre filogè-
nia, diversitat funcional o altres aspectes de la biodiversitat. Tot i que s’ha fet algun avenç en la in-
tegració de la informació filogenètica en la quantificació de la biodiversitat (Farris, 1979; Vane-
Wright et al., 1991; Warwick i Clarke, 1995; Horn et al., 1996; Hall i Greenstreet, 1998), la
integració de la diversitat funcional en aquestes mesures continua sense ser estudiada. Cal utilit-
zar mesures diferents de la diversitat per a objectius diferents.
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Grups funcionals intertròfics i intratròfics

El funcionament de l’ecosistema té a veure amb el flux d’energia i materials a través d’un eco-
sistema; per tant, la quantificació de la biodiversitat amb l’objectiu d’estudiar el seu paper en el
funcionament de l’ecosistema requereix l’estudi dels grups «funcionals». La importància de la
biodiversitat en el funcionament de l’ecosistema té a veure amb els processos biogeoquímics o
amb als processos geoquímics mediats biològicament. Bàsicament, es tracta de les transforma-
cions dels compostos inorgànics (com CO2, H2S, N2 o NO3) en compostos bioorgànics (per exem-
ple, proteïnes, àcids nucleics, compostos estructurals com la cel·lulosa, la quitina o la lignina) que
resideixen en la biomassa viva, en la biomassa orgànica morta, compostos dissolts o orgànics,
partícules en suspensió en l’aigua o dins de substrats com el sòl o els sediments. La figura 1 enu-
mera els components bàsics d’un ecosistema: biomassa dels autòtrofs, biomassa dels descom-
ponedors i biomassa dels consumidors, relacionades mitjançant fluxos de carboni i nutrients. La

FIGURA 1. Grups funcionals tròfics. Relació entre autòtrofs (A), descomponedors (D) i consumidors (CA o
CD) i els seus impactes en la transformació de la matèria d’orgànica a inorgànica (CN –C o N). Aquí, C pot
tractar-se com a carboni inorgànic com el CO2 que és adquirit per l’autòtrof i transformat en matèria or-
gànica que conté carboni i nutrients (N). Les fletxes ondulants indiquen que el carboni retorna a la reserva
inorgànica via respiració.
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respiració es tracta com el procés primari pel qual tots els organismes converteixen el carboni
orgànic en carboni inorgànic. A la natura, evidentment, hi ha moltes complexitats que aquesta fi-
gura no mostra, però la part essencial de la majoria d’ecosistemes està molt ben representada
mitjançant aquests components i els fluxos que hi ha entre si.

Com en taxonomia, fer unes grans divisions és el primer pas per desenvolupar un esquema de
classificació funcional. Les divisions tròfiques constitueixen un punt de partida molt clar perquè
impliquen els passos fonamentals de la transformació de la matèria orgànica a inorgànica. El de-
senvolupament d’aquest esquema de classificació està més avançat en l’estudi dels bacteris, que
constitueixen els participants originals i encara avui principals dels processos biogeoquímics
(Brock i Schlegel, 1989; Fenchel et al., 1998). Les divisions principals que hi trobem són: autòtrof
(obté el carboni d’una font inorgànica), heteròtrof (obté carboni d’una font orgànica) i mixòtrof (el
carboni s’obté tant de fonts orgàniques com inorgàniques). La segona divisió es refereix a la font
d’energia per a l’adquisició del carboni, que pot ser o bé la llum solar (en el cas dels fotoautòtrofs
o fotoheteròtrofs) o bé l’energia química (quimioautòtrofs o quimioheteròtrofs).

Durant la major part de la història de la Terra, la biogeoquímica se centrava principalment en
procariotes com els arqueus i els bacteris, però l’aparició d’autòtrofs i heteròtrofs eucariòtics poc
després que els nivells d’oxigen de l’atmosfera de la Terra assolissin els índexs actuals va modifi-
car aquest quadre. Encara es considera, però, que la major part de la biodiversitat contemporà-
nia és eucariòtica (Stork, 1997), malgrat que això podria canviar fàcilment si reconsiderem la ma-
nera com es defineixen les espècies (Colwell et al., 1995; Tiedje, 1995; Pace, 1997).

Tot i que els procariotes (arqueus i bacteris) són les espècies dominants que governen els pro-
cessos ecosistèmics (Fenchel et al., 1998), les associacions amb els eucariotes poden tenir un fort
impacte en les contribucions procariòtiques a la biogeoquímica. Les algues eucariòtiques i les me-
tafites (plantes pluricel·lulars) constitueixen uns components significatius de la biomassa foto-
autòtrofa que influeixen en els cicles del carboni i del nitrogen juntament amb els procariotes. Els
simbionts dels bacteris fixadors del nitrogen, com les lleguminoses, tenen un paper important en
el cicle del nitrogen terrestre (Sprent i Sprent, 1990). En els sistemes terrestres, les espècies de
fongs tenen un paper important en la transformació de la matèria orgànica en inorgànica, espe-
cialment les espècies micoríciques, que obtenen la seva energia de les plantes de la rizosfera
(Hobbie, 1992; Rossman, 1994; Hartnett i Wilson, 1999). Potser encara més important, però
menys conegut, és el paper dels brostejadors eucariòtics de bacteris com ara els flagel·lats i ciliats
bacterívors i el dels metazous detritívors com molts components del zooplàncton (Berman-Frank
i Dubinsky, 1999), la fauna del sòl i els sediments com els àcars, els nemàtodes, els annèl·lids, i al-
tres invertebrats (Wall i Moore, 1999).

Molt probablement, els metazous funcionen principalment com espècies que afecten les taxes
de canvi i de ciclat (Loreau, 1995; Grover i Loreau, 1996; Zheng et al., 1997; De Mazancourt et al.,
1998). O bé fan augmentar les taxes de flux de material orgànic que es troba a la biomassa viva cap
a compartiments orgànics morts, o bé augmenten les taxes de flux de nutrients orgànics cap a com-
partiments inorgànics mitjançant la mineralització (com la producció d’amoni mitjançant l’excreció).

04 comp. El paper funcional  27/4/04  07:50  Página 42



43

L’ús de la diversitat funcional

Tenint en compte l’anterior, hi ha diversos components de la biodiversitat que són essencial-
ment importants en el context del funcionament de l’ecosistema. En primer lloc, el nombre total
de grups funcionals tròfics (FT), o riquesa dels grups funcionals tròfics. En segon lloc, podríem
parlar també de grups funcionals intratròfics (Fi), on i es refereix al iè grup funcional. Per exem-
ple, dividir els autòtrofs en C3, C4, CAM i altres grups funcionals de plantes implica fer divi-
sions dins d’un únic grup funcional tròfic. En tercer lloc, el nombre d’espècies (Si) per grup fun-
cional tròfic (Si/FT) pot proporcionar informació útil sobre redundància si les espècies que
formen els grups funcionals són substituïbles i es reemplacen les unes a les altres per mitjà de
creixement compensatori quan una espècie pateix extinció local. Aquest plantejament ja ha es-
tat tractat en altres ocasions (Naeem i Li, 1997; Naeem, 1998; Naeem i Li, 1998b; Wardle, 1998;
Rastetter et al., 1999).

Sense conèixer FT o Si, variar la riquesa d’espècies aleatòriament podria provocar rèpliques
que no serien una mostra efectiva de la possibilitat de combinacions de Si/Fi. Per exemple, supo-
seu que hi ha tres grups funcionals i deu espècies per grup funcional. Una manipulació aleatòria
de les espècies podria produir rèpliques de baixa diversitat (S = 10) que només tinguessin un únic
grup funcional o tots tres. Això és similar a l’efecte de mostreig, però més pronunciat amb els grups
funcionals. Aquest raonament s’aplica també al grup intrafuncional. Un estudi que manipuli
espècies aleatòriament dins d’un grup funcional tròfic també haurà de trobar un equilibri per als
grups interfuncionals.

Possiblement, les designacions dels grups intrafuncionals són més problemàtiques que les de
grups funcionals intertròfics. Per exemple, dintre dels fotoautotròfs, pràcticament qualsevol
planta proporcionarà carboni orgànic per als heteròtrofs. Dintre dels fotoautòtrofs, tanmateix,
les distincions entre herbes C3, herbes C4, lleguminoses, plantes no lleguminoses, i espècies lle-
nyoses representen grups que només són diferents en l’espai de trets multidimensionals. Evi-
dentment, les C3 i les C4 no són tan diferents entre si com ho són de les plantes que fixen nitrogen
(més concretament, de les plantes associades amb procariotes que fixen nitrogen).

La taxonomia resol aquests problemes d’agrupament d’espècies que difereixen en la seva pro-
ximitat utilitzant esquemes jeràrquics en els quals espècies similars es classifiquen dins de grups
taxonòmics superiors, sobre la base de grups relacionats amb la distància evolutiva entre espè-
cies. La distància entre les espècies es considera determinada principalment pel temps transcor-
regut des de la divergència respecte a un avantpassat comú. Per a grups funcionals, la «distància»
pot ser l’equivalent a la distància euclídia en l’espai de trets funcionals multidimensionals, però
no sol haver-hi prou informació per dur a terme una anàlisi d’aquestes característiques. En molts
casos, els agrupaments taxonòmics solen bastar com a indicadors per als grups funcionals. Les
herbes, per exemple, són taxonòmicament i funcional més similars entre si que no pas en relació
amb els arbres. Tanmateix, no sempre es dóna aquesta equivalència. L’hàbit llenyós, per exemple,
apareix en moltes famílies de plantes dicotiledònies que també inclouen espècies herbàcies. Els
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grups funcionals de les plantes s’han revisat recentment (Körner, 1993; Smith et al., 1993; Smith
et al., 1997) i la major part dels experiments en biodiversitat s’han centrat en aquest element in-
tratròfic (autotròfic o planta) de la diversitat funcional.

L’estudi de la biodiversitat funcional depèn completament del context (Smith et al., 1993). Per
tant, les espècies poden tenir més d’una funció i la determinació d’aquesta funció pot dependre
del context i canviar segons les espècies que estiguin presents o l’hàbitat en què es trobi l’espè-
cie. Després de definir una funció ecosistèmica, també cal determinar els papers que tenen les
espècies en aquestes funcions. Chapin (Chapin III et al., 1996) presenta un mètode molt útil per
considerar quants grups intrafuncionals poden identificar-se. Aquest enfocament proposa selec-
cionar una funció de l’ecosistema i determinar la manera com cada espècie d’una comunitat con-
tribueix a aquesta funció. L’exemple que Chapin usa, la fixació del N2, apareix a la figura 2. Aquest
exemple és vàlid perquè la funció és clara i només hi ha dos grups d’espècies relativament petits;
els que poden fixar N2 i els que no. Si es tracta, en canvi, d’una funció com la producció, hi ha mol-
tes espècies que hi contribueixen de maneres molt diferents. En els autòtrofs, la distribució sol
ser unimodal, i alguns mostren nivells de creixement o de producció de biomassa baixos, mentre
que d’altres mostren nivells de creixement alts. Un segon factor, com ara la temperatura, la humi-
tat del sòl o l’estacionalitat, pot dividir les espècies. Les plantes de principi o final de temporada
(com les usades per Hooper i Vitousek, 1997) o les herbes de les estacions fresques (C3) o les de
les càlides (C4), usades per Tilman et al. (1997) i Wardle et al. (2000) representen grups funcio-
nals intratròfics diferents. Aquests plantejaments, però, són problemàtics, per tal com poden
provocar definicions circulars dels grups funcionals, en què els grups funcionals siguin simple-
ment funcions d’altres grups funcionals (Smith et al., 1993).

FIGURA 2. Exemple d’una manera d’identificar grups funcionals intratròfics.
FONT: Chapin III et al., 1996.
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Els grups funcionals intratròfics han d’agrupar-se de la mateixa manera que els taxonomistes
agrupen les espècies en gèneres i els gèneres en famílies, etc. Les denominacions C3 i C4 són molt
diferents de les plantes que fixen nitrogen. La classificació d’espècies mitjançant l’autoecologia
no és fiable perquè les espècies actuen de manera molt diferent en comunitats i hàbitats dife-
rents. Els experiments eliminatoris com els proposats per Power et al. (1996) per determinar els
valors d’importància de la comunitat poden ser un mètode valuós per identificar el paper de les
espècies en funcions específiques dins del context adequat. Per exemple, Symstad et al. (1998)
van elaborar rèpliques de comunitats de plantes en recipients en què mancaven algunes espècies,
i van demostrar que la presència o l’absència d’un únic grup funcional intratròfic podia tenir unes
conseqüències més importants que no pas la variació de la diversitat o la presència o absència
d’altres grups funcionals intratròfics. Tanmateix, aquest tipus d’experiments no són fàcils de dur
a terme.

Resum

En aquesta revisió he raonat el següent:

En primer lloc, la classificació funcional de les espècies és una pràctica establerta que no s’ha
de confondre amb la taxonomia. Principis com ara el de la parsimònia, el monofiletisme i l’evita-
ció de l’analogia no són aplicables a les classificacions funcionals. Per exemple, la mixotròfia no és
poc habitual, especialment en comunitats microbianes i l’omnivorisme també pot ser molt comú
en algunes comunitats. En els esquemes de classificació funcional aquests grups requereixen
agrupacions mixtes o tricotomies. Estem avesats als criteris de monofiletisme en la sistemàtica i
als arbres dicotòmics en la taxonomia, cosa que fa que les tricotomies d’un esquema de classifi-
cació semblin problemàtiques quan, en realitat, no ho són.

En segon lloc, cada funció de l’ecosistema, i en podríem anomenar un nombre potencialment
infinitat, requereix l’elaboració d’un esquema de classificació funcional que sigui vàlid per al seu
propòsit.

En tercer lloc, hi ha diverses raons per les quals la classificació funcional no s’ha de veure com
alguna cosa descoratjadora. La primera raó és que és probable que la diversitat taxonòmica i la
funcional estiguin vinculades. La segona, que les funcions d’interès de l’ecosistema solen estar re-
lacionades amb mesures com ara la producció o la respiració de la comunitat, amb les quals totes
les altres funcions de l’ecosistema estan, en última instància, vinculades. Alguns esquemes fun-
cionals força desenvolupats per a la producció, la respiració de la comunitat i els cicles del nitro-
gen i el carboni també poden funcionar.

En quart lloc, és essencial tenir un enfocament jeràrquic. En aquest treball m’he centrat en els
agrupaments intratròfics i intertròfics com a possibilitat de classificació d’espècies en grups fun-
cionals petits, però calen esquemes de classificació més desenvolupats.
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Un exemple extret del BioCO2N

A continuació posaré un exemple d’alguns dels punts esmentats des del principi que asse-
nyala la importància de tenir en compte les designacions de grups funcionals a l’hora d’estudiar la
biodiversitat i el funcionament de l’ecosistema. El sistema d’estudi es coneix com a BioCO2N per-
què manipula la biodiversitat de les plantes en un conjunt de 296 parcel·les experimentals de
plantes de praderia (amb 1, 4, 9 i 16 espècies), amb diòxid de carboni (CO2) atmosfèric (ambien-
tal enfront de l’augmentat a 550 µmol mol–1) per sobre d’aquestes parcel·les, i nitrogen (N) (am-
biental i enriquit 4 g m–2 any–1). En un altre lloc ja s’ha donat informació més detallada d’aquest
experiment, els seus dissenys i els seus resultats preliminars (Reich et al., en premsa). Ara em
centraré en els aspectes relatius a la diversitat intrafuncional i interfuncional de l’experiment. El
meu propòsit és posar de manifest la importància de considerar primordials aquests aspectes de
la biodiversitat a l’hora d’interpretar els resultats dels experiments sobre biodiversitat.

En aquest experiment es van trobar indicis que la riquesa de les espècies de les plantes, el CO2

i l’N tenien un impacte important en una gran varietat de funcions de l’ecosistema, incloent-hi la
producció per sobre la terra i per sota. Els efectes en la diversitat eren molt similars als efectes
asimptòtics observats en estudis anteriors fets en associacions de plantes herbàcies (Tilman et
al., 1996; Tilman et al., 1997a), però modificats per les addicions de CO2 i N. En general, la pro-
ducció augmentava amb les addicions de N i CO2 i arribava al nivell més alt quan tots dos es po-
tenciaven. Podeu trobar-ne l’informe complet en un altre treball (Reich et al., en premsa).

La diversitat funcional intratròfica es correlaciona amb la riquesa de les espècies

La manipulació de la diversitat de les plantes es va aconseguir sembrant dotze grams de llavors
repartides entre les espècies determinades per a cada tractament. Les espècies emprades es
mostren a la taula 1. Es van usar quatre grups funcionals intratròfics (C3, C4, llegums i plantes no
lleguminoses; vegeu la taula 1).

El disseny experimental per a la diversitat de les plantes apareix gràficament a la figura 3a. Al-
guns dels problemes que plantegen aquest tipus d’experiments es poden apreciar ràpidament. En
primer lloc, els monocultius representen només un grup funcional intratròfic, mentre que cada
grup funcional intratròfic pot incloure diverses espècies. Això provoca una distribució triangular
dels tractaments en què ST ≥ FT.

L’estima del percentatge de recobriment per mesurar l’abundància relativa i la presència o
absència d’espècies demostra que els tractaments van ser força efectius (vegeu la figura 3b). Algu-
nes espècies, tanmateix, van esdevenir rares o es van extingir localment, de manera que el nombre
real de S m-2 és inferior al que originalment s’havia determinat. A més, es van trobar combinacions
de ST i FT molt més efectives. La probabilitat que un grup funcional esdevingui rar o localment ex-
tint és més baixa que la probabilitat que una espècie esdevingui rara o extinta localment.
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Malgrat aquests canvis en l’abundància relativa de les espècies i els grups funcionals in-
tratròfics, la diversitat de les comunitats de plantes tal com la mesura l’índex de Shannon-
Wiener indica una correlació considerable entre la riquesa funcional i la d’espècies (vegeu la 
figura 3c).

Espècie Funció

Andropogon gerardii C4
Bouteloua gracilis C4
Schizachyrium scoparium C4
Sorghastrum nutans C4
Agropyron repens C3
Bromus inermis C3
Koeleria cristata C3
Poa pratensis C3
Achillea millefolium F
Anemone cylindrica F
Asclepias tuberosa F
Solidago rigida F
Amorpha canescens L
Lespedeza capitata L
Lupinus perennis L
Petalostemum villosum L

TAULA 1. Espècies de plantes emprades en l’experiment BioCO2N. Són herbàcies, espècies d’herbes de
prats nadiues de l’Àrea d’Història Natural de Cedar Creek, als comptats d’Anoka i Isanti, Minnesota, EUA, o
que hi estan naturalitzades. Se’n pot trobar més informació a Reich et al. (en premsa)

FIGURA 3. La relació entre la diversitat funcional i la diversitat d’espècies en l’experiment BioCO2N. Esquerra,
disseny original de l’experiment. Cada punt representa combinacions d’espècies i grups funcionals usats en
terrenys replicats. Al mig, nombre reals dels grups d’espècies i funcionals trobats l’agost de 1999 basat 
en les inspeccions de coberta percentuals. Dreta, la diversitat basada en l’abundància relativa, usant l’índex
de diversitat de Shannon-Wiener, H, per a espècies i grups funcionals observat l’agost de 1999.
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Finalment, el percentatge de recobriment del grup funcional en relació amb el nombre d’espè-
cies afegides va variar enormement (vegeu la figura 4). L’índex de Shannon-Wiener és confusio-
nari pel que fa als grups funcionals reals que conformen la comunitat. La representació de les
plantes C4 disminuïa a mesura que augmentava la diversitat, mentre que les C3 i les plantes no lle-
guminoses augmentaven. Les lleguminoses romanien baixes en tots els tractaments.

Interaccions intertròfiques

Malgrat que els ecosistemes contenen consumidors d’autòtrofs i descomponedors, els últims
dos grups funcionals tròfics són essencials per a qualsevol ecosistema (Harte i Kinzig, 1993; 
Naeem i Li, 1998a; Naeem et al., 2000; figura 1). Les espècies de descomponedors (bacteris i
fongs) no van ser manipulades, però es van mesurar diverses respostes d’espècies de descompo-
nedors bacterians. Vam enumerar les densitats bacterianes per mitjà del recompte DAPI (Porter i
Feig, 1980) i vam quantificar l’ús de carboni aeròbic dels cultivables mitjançant mètodes Biolog (Gar-
land i Mills, 1991). La utilització de mètodes estàndard d’anàlisi de la variància (ANOVA) va posar 

FIGURA 4. Percentatge de recobriment de plantes de grup funcional i espècies. El nombre d’espècies afegi-
des es basa en la designació original del tractament. Es van realitzar càlculs de cobertura percentual l’agost
de 1999. Els punts són mitjanes i les barres són una desviació estàndard de la mitjana.
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de manifest només algunes respostes al CO2, a la riquesa d’espècies de les plantes o a l’addició de
N (vegeu la taula 2). En tots els casos, tant el CO2 com la riquesa d’espècies de la planta, van tenir
efectes significatius en les variables de resposta bacteriana.

D’aquests resultats es podria concloure que les respostes microbianes no estan estretament
relacionades amb la riquesa d’espècies de les plantes o altres factors de l’experiment, però un
examen més profund revela que aquest no és el cas. Els microbis del sòl són sensibles a condi-
cions com ara la temperatura, l’aigua, el pH i moltes altres condicions físiques i químiques (Paul i
Clark, 1996). Anàlisis de regressió múltiple han posat de manifest que el pH, la temperatura del
sòl i la diversitat de les plantes eren els principals factors associats amb l’abundància microbiana
(vegeu la taula 3). L’estudi de les densitats bacterianes en resposta a la temperatura del sòl va evi-
denciar distribucions diferents entre les parcel·les amb CO2 ambiental i les que tenien un alt ni-
vell de CO2 (vegeu la figura 5a). Aquestes diferències eren significatives sota condicions de N am-
biental el 1998 i el 1999 (prova de Kolmogorov-Smirnov, de dues mostres, de dues vies, P < 0,05),
però no eren significatives en nivells alts de N.

TAULA 3. Regressió múltiple amb supressió escalonada de les densitats bacterianes del sòl (g - 1) en nuclis
centrals de 20 cm de profunditat com a resposta a les mesures del BioCO2N. Només van romandre tres va-
riables després de les supressions. La diversitat H de Shannon de plantes representa l’índex de diversitat
de Shannon-Wiener basat en les estimes de cobertura percentual

Variable Coeficient p

Constant 1,17 x 109 **
pH –1,06 x 108 *
Temperatura del sòl –8,40 x 107 **
Diversitat H de Shannon de plantes 2,88 x 107 *

TAULA 2. Anàlisi de la variació en les variables de resposta del descomponedor bacterià als tractaments en
l’experiment BioCO2N. La densitat es va mesurar en bacteris per gram de sòl en 20 cm de nuclis de sòl pro-
fund. L’activitat ecològica total és la suma de la metabolització de la font de carboni detectada per a les trenta-
una úniques fonts de carboni de les plaques Ecolog fabricades per Biolog. La diversitat Ecolog és la suma de
les fonts de carboni que mostren un nivell d’activitat metabòlica significativament superior als antecedents
(Sp = nombre d’espècies de plantes plantades per parcel·la)

Font Densitat (1998) Densitat (1999) Activitat total Diversitat
Ecolog (1999) Ecolog (1999)

CO2 * ns ** ns
N ns ns ns ns
S * ns ns *
CO2*N ns ns ns ns
CO2*S ns ns ns ns
N*S ns ns ns ns
CO2*N*SP ns ns ns ns
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La distribució de les temperatures del sòl explica aquest model. Les diferències en la tempera-
tura del sòl eren significativament diferents (prova de Kolmogorov-Smirnov, de dues mostres, de
dues vies, P < 0,05) entre els nivells de CO2 ambiental i reforçat, independentment dels nivells
d’addició de N el 1998 i el 1999 (vegeu la figura 5b).

Atès que les densitats dels bacteris del sòl estan influïdes per la temperatura del sòl i la tem-
peratura del sòl està influïda per la vegetació, els nostres resultats indiquen que el canvi en la ve-
getació induït pel CO2 pot ser el mecanisme per a aquest efecte. Els ANOVA van posar de mani-
fest que la temperatura del sòl responia principalment a la riquesa de les espècies de plantes més
que no pas a les manipulacions amb CO2 o N (vegeu la taula 4).

Discussió

Resum dels resultats del BioCO2N i diversitat intrafuncional i interfuncional

Malgrat que aquests resultats del BioCO2N presenten certes limitacions per orientar els molts
aspectes apareguts anteriorment relatius a la diversitat funcional intertròfica i intratròfica, ser-
veixen per il·lustrar la importància de la diversitat funcional en la recerca sobre el funcionament
de l’ecosistema i la biodiversitat. En primer lloc, ni la riquesa d’espècies de plantes ni la riquesa
funcional intratròfica (autotròfica) no eren prou informatives per si soles. Les figures 3 i 4 mos-
tren que aquests dos components de la biodiversitat estan estretament relacionats amb la diver-
sitat funcional. També mostren que és probable que la diversitat funcional intratròfica romangui
més intacta al llarg del temps que no pas la riquesa d’espècies. Els canvis en l’abundància relati-

FIGURA 5. Histogrames de freqüència de densitats bacterianes i temperatures del sòl entre 295 parcel·les re-
plicades l’agost de 1999 per a l’experiment BioCO2N. Les barres plenes representen parcel·les amb tractament
de CO2 ambiental mentre que les barres obertes representen rèpliques amb tractament de CO2 augmentat.
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va, tanmateix, poden produir comunitats substancialment diferents amb el temps (vegeu la figu-
ra 4), fins i tot si les mesures taxonòmiques de la riquesa no indiquen un canvi dràstic.

En segon lloc, és probable que les interaccions amb altres nivells tròfics, en aquest cas els des-
componedors microbians, siguin mediades mitjançant efectes indirectes dels canvis en la vegeta-
ció que no estiguin únicament relacionats amb la producció. Tal com es planteja hipotèticament a
la figura 6, pot ser que hi hagi implicacions tant globals com locals d’aquests efectes indirectes.

TAULA 4. L’anàlisi de la taula de variació per a la temperatura del sòl en l’experiment BioCO2N. S = riquesa
d’espècies de plantes

Font D. f. F P

CO2 1 0,08 0,78
N 1 3,52 0,06
S 3 3,50 0,02*

CO2*N 1 0,12 0,73
CO2*S 3 0,53 0,66
N*SP 3 0,02 0,99

CO2*N*S 3 0,09 0,97

FIGURA 6. Relacions hipotètiques entre canvis en la composició de les plantes (abundància relativa de les
espècies i grups funcionals), els seus efectes en les propietats físiques i químiques locals del sòl, els efectes
d’aquestes propietats en la comunitat de descomponedors i el seu impacte sobre el CO2 en l’àmbit global i
directament en la composició de les plantes per efectes en el reciclat local de nutrients i el cicle del C.

CO2 Composició de la planta

Condicions físiques/químiques locals
(llum, aigua, temperatura, pH)

Comunitat de descomponedors

?
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Una nova i important línia d’investigació en la recerca en biodiversitat i funcionament

El BioCO2N és representatiu d’una tendència creixent en la recerca en biodiversitat que busca
explorar la biodiversitat en un marc més ampli que el dels estudis basats només en plantes, que
són els que han dominat aquest camp. Malgrat que s’han estudiat recentment les interaccions en-
tre artròpodes consumidors i la diversitat de les plantes (Mulder et al., 1999; Wardle et al., 2000),
la diversitat de fongs micorizes i la diversitat de plantes (Van der Heijden et al., 1998), els micro-
bis i la fauna del sòl (Mikola i Setälä, 1998a, 1998b, 1998c), la funció de l’ecosistema i la comple-
xitat tròfica dels microcosmos microbians (McGrady-Steed et al,. 1997; Naeem i Li, 1997, 1998a;
Naeem et al., 2000) i la producció d’algues i la diversitat del zooplàncton (Norberg, 2000), enca-
ra queda molt per fer.

Tanmateix, ampliar els resultats d’aquestes recerques requerirà millors mètodes de quanti-
ficació i identificació de la diversitat funcional dintre de les comunitats. A la quantificació de la 
diversitat funcional se li plantegen grans reptes i el progrés en la recerca en biodiversitat està 

Biota de la terra

Bacteris Arqueus Eucariotes Eucariotes Eucariotes
Bacteris no Cren-arqueotes amitocondriats mitocondriats mitocondriats

del sofre Thermoccocus Microsporidis menors majors
Gram positius Methanococcales Diplomònades Dictiostèl·lids Animals
Proteobacteris Methanobacterium Oximònades Entamebes Fongs
Cianobacteris Halòfils extrems Retortamònades Granuloreticulosos Plantes
Flavobacteris Parabasàlids Mixomicets Coanoflagel·lats

Altres protistes Elfobiòpsids Criptomònades
Espironèmids Plasmodiofòrids
Euglenozous Heliozous
Altres protistes centrohèlids

Cinaofòrids
Alveolats
Estramenopils
Radiolaris

feodàrids
Paramixos
Cercomònades
Actinòfrids
Acantamebes
Altres protistes
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vinculat a la nostra capacitat de poder fer front a aquests reptes. La delimitació clara de què són
les espècies, de com es poden elaborar millor les filogènies i de com es poden elaborar millor els
esquemes de classificació de base taxonòmica més apropiats continua essent una tasca extraor-
dinàriament difícil. No és d’estranyar, doncs, que la delimitació de què són els grups funcionals i
de com es poden elaborar millor els esquemes de classificació de base funcional suposi també un

FIGURA 7. Esquemes taxonòmics i de classificació funcional de la biota de la terra. El primer, basat en filogè-
nies actuals, divideix els tàxons en grups principals incloent-hi els tres dominis dels Bacteris, els Arqueus i
els Eucariotes (que inclouen eucariotes amitocondriats i eucariotes mitocondriats inferiors i superiors). El
segon, els dominis funcionals proposats basats en l’adquisició de carboni (fonts inorgàniques = autòtrof,
fonts orgàniques = heteròtrof) i font energètica (foto = llum, quimio = enllaços químics). Els mixòtrofs s’han
eliminat per motius de simplicitat.

Biota de la terra

Autòtrofs Heteròtrofs

foto- (energia de quimio- (energia foto- quimio-
la llum) química) heliobacteris descomponedors

anoxigènic bacteris de l’hidrogen halobacteris consumidors
bacteris del sofre, bacteris del CO herbívors

púrpura i verds bacteris del Fe frugívors
oxigènic (productors bacteris del sofre incolors pol·linitzadors

d’oxigen) bacteris nitrificants microbívors
bacteris fotosintètics detritívors
protists fotosintètics carnívors
plantes verdes paràsits

plantes aquàtiques omnívors
plantes terrestres

herbàcies
herbes

C3

C4

fòrbies
associades amb simbionts que fixen N
fòrbies no associades amb simbionts que fixen N

C3

C4

llenyoses
associades amb simbionts que fixen N
no associades amb simbionts que fixen N

C3

C4

plantes CAM
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repte. Els esquemes de classificació funcionals són particularment problemàtics perquè hom pot
aplicar molts esquemes a la mateixa biota. A més, la denominació funcional concreta d’una espè-
cie pot dependre del context i estar subjecta a canvis, una característica necessària per tenir es-
quemes de classificació funcional efectius, però que contradiu el mètode de funcionament dels
esquemes taxonòmics monofilètics.

De la mateixa manera que el sistema xinès antic de classificació d’animals que va estudiar 
Foucault era vàlid sens dubte per als qui el van dissenyar per poder classificar les espècies, els es-
quemes de classificació funcional també seran vàlids per a l’estudi de la biodiversitat i el funciona-
ment de l’ecosistema. He presentat un exemple basat en les discussions anteriors. De la mateixa ma-
nera que els dominis o els regnes en taxonomia són els primers passos per a una classificació
taxonòmica (vegeu la figura 7a), podem elaborar un esquema de classificació similar en què les prin-
cipals divisions es basin en l’adquisició de carboni (autòtrof vs. heteròtrof) i la font de l’energia quí-
mica (quimiosintètic vs. fotosintètic). Dins d’aquests «dominis» tròfics també podrem dividir les
espècies en grups funcionals tròfics i dintre d’aquests, en grups funcionals intratròfics (vegeu la figu-
ra 7b). Un esquema de classificació com aquest només podria ser vàlid per a l’estudi de la producció
o dels cicles del carboni i els nutrients i caldria desenvolupar esquemes completament diferents per
a altres funcions de l’ecosistema com la retenció d’aigua, la predisposició al foc o la generació de bio-
aerosols atmosfèrics (Andreae i Crutzen, 1997), que són de gran importància per al procés climàtic.
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