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SUMMARY

Information theory in ecology, twenty years later

Matter and energy are recognized components of the Universe.

Equally important is the way they are organized in systems. We speak
of information or form rejering to the way energy and the elements of
matter cover the space. Enrichment of structure or accretion of infor­
mation is a consequence of interaction between matter and energy and

of degradation of energy. Life is based on such properties and informa­
tion is continuously acquired, and forwarded and used only in a small

proportion and in divergents ways. I want to deal here with a small

fraction of the information at the ecosystem level, expressed by the

proportions of the different species in an ecosystem. This corresponds
to the old concept of diversity. Naturalists recognize communities of
low diversity (crop fields, dunes) and of high diversity (tropical forests,
coral reefs). Twenty years ago I proposed to apply' the information
or comunication theory to the quantification of diversity. The proce­

dure spread over, stimulated the presentation of many data, and awa­

kened, also, considerable criticism. Now it seems worthwile to com­

ment on or to clarify certain aspects of the whole question of diver­

sity. I add a number of relevant references appeared after the publi­
cation of my textbook on Ecology.

It seems not very useful to study the correlations between the

different indices of diversity or to try to define which one is best.

Such indices result from mathematical operations performed on series

of numbers (the representation of the different species} and their

meaning depends on the operations and on the used units. What has to

be sought is generality and resilience to manipulation of the samples.
I do not consider necessary a distinction between components of di­

versity, attribuable respectively to number of species and eveness in

their representation, but in any case, the last component comes closer
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to the most interesting aspects of diversity. I feel strongly that a dy­
namic interpretation of the generation of diversity generates more

useful biological insights than a purely statistical app.roach based on

sampling theory, that, of course, cannot be neglected, specially if the
available samples are small. An appropriate mathematical expression
of diversity allows to study the incidence of elementary population
changes on diversity. Strong dvnamics leads to a low diversity, and anY'
long process of occupation of an area under fairly constant environ­
mental conditions leads to a large accumulation of species, and, usually
as well, to a diversity around or above 5 bits. Diversity is a property
of sets and, in ecosystems, a property linked to space. Point diversities
make no sense. The appropriate expression of diversity is a spectrum,
giving the values of diversity in function of space; this is the very
essence of organization. This is clearly shown by comparing the diver­
sity spectra of plankton under different conditions of turbulence. The
particularly positive esthetic appeal of certain natural patterns (the
climax, «small is beautiiul») reflect definite forms of the respective
diversity spectra. Diversity spectra are susceptible of ordination, which
leads to discuss the sense or non-sense of the ideas of progress and
superiority, as applied in the fields of evolution and ecology (succes­
sion) In this area the relations between diversity and stability can be
clarified. No precise relations between numerical values reiered to

point samples can be expected. But there is an obvious relationship
between the form of the spectra of diversity, and the way stability is
achieved, that is, the degree in which stability is dependent on hori­
zontal transport. With very small changes, the concept of diversity can

be applied to the analysis of other biological sets, in the study of
genetics and behaviour.

INFORMACI6

Els sistemes existents son fets de materia, energia i inforrnacio
(0 organitzacio). La forma, la inforrnacio, es un concepte de vella tra­
dicio en filosofia. Es veia com quelcom afegit a la materia, que informa
10. materia, a la qual dona propietats particulars i locals, es a dir, una

estructura. Es diferent d'un bod de materia a un altre i en fa la dife­
rencia,

En tractar de recollir el concepte dins d'un context mes actual, el
trobem molt lligat al temps i a la termodinamica; la forma mes senzilla
de concebir la informacio es com la complexificaci6 probablement ine­
vitable que va associada a tota degradacio d'energia. Seria un efecte
accelerat perque, com mes estructurada (rnes divisible per a la ment de
l'observador) es la parceHa del mon on es bescanvia l'energia i on una

part d'ella es degrada, mes gran es l'augment ulterior d'estructura.
L'energia degradada en un instant donat en el temps crea una informaci6
que canalitza l'energia degradada en un instant posterior. Aquesta re­

laci6 no es exclusiva del m6n organic. Pensem per un moment en l'es­
tructura cada vegada mes complicada dels estrats geologies, a causa de
I'operacio de les orogenesis successives.

La vida utilitza d'una manera descarada aquestes propietats i la in­
formacio fa de pont per damunt del temps. La canalitzacio de 10. degra-
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daci6 d'energia en el moment posterior la veiem com a molt eficient,

amb una aparent finalitat en relaci6 amb el tipus d'informaci6 entorn

de la qual s'ha bastit l'estrategia de l'evolucio en la nissaga en qiiestio.
Es gasta energia en la construcci6 d'una maquina, i la mateixa rna­

quina permet aconseguir mes tard una eficiencia mes gran en la con­

versi6 d'energia en treball util, es a dir, orientat en el sentit volgut pel
creador de la maquina, L'evoluci6 ha procedit de manera que ha tret

profit de la immensa degradaci6 d'energia que comporten el metabolisme

i la mort dels organismes que han viscut. El seu resultat es una orga­

nitzaci6 complexa, en unitats que poden processar materia i energia
d'una manera que ens sembla relativament eficient. Es pot dir que la

vida acumula informaci6.

Tot canvi deixa algun senyal. La informaci6, com a cristaHitzaci6

residual del passat, es pertot, s'utilitzi 0 no. Podriem dir que la infor­

maci6 continguda en la forma de la superficie del mar, en els sediments

del fons, es immensa. La interpretaci6 dels sediments ens permet re­

construir el passat, i els polinesis utilitzen els detalls de la superficie
marina que reflecteixen 1a interferencia de la mar i de les costes llunya­
nes. Evidentment es podria anar molt mes enlla, pen) hi ha un limit.

Una percepci6 total del passat solament es podria tenir des de fora de

l'univers i es una hipotesi que no escau a la ciencia, Tota utilitzacio

de La inforrnacio dintre del sistema es molt parcial i forcosament te de

ser selectiva, si ha de menar a alguna activitat organica. Aixo determina

que, de la molta informaci6 acumulada, sols es faci efectiva la que te

algu que la interpreti, un mecanisme complementari de percepci6 i res­

posta, conseqiiencia de seleccio i elecci6. Tal com s'ha dit, l'ull es fet

per a la llum, de la mateixa manera que la llum es feta per a l'ull.

Els organismes reflecteixen l'estructura de complexitat creixent que

ha anat agafant el mon, i, amb els seus sentits, f.an una selecci6 d'a­

quells senyals que permeten la supervivencia de I'especie amb un minim

consum d'energia quan cal. Per exemple, la informaci6 que reflecteix la

successi6 de dies i de nits i la fa altament previsible, apareix en ritmes

interns que augmenten I'eficiencia de l'organisme en l'us de les possibi­
litats del medi en el qual viu. Els organismes mes grans, que viuen mes

temps, 0 que es poden. moure mes, tenen un cert avantatge en recollir

informaci6 sobre el canemas del temps i de l'espai. Pero, si el mon es

torna previsible, l'us de la informaci6 no es fa aparent, i sernbla que

els sistemes organitzats es tanquin a la nova inforrnacio, tant Ies espe­
cies, com els organismes, les persones 0 les societats. No es fa un esforc

per incorporar la informaci6 a la memoria propia, si la supervivencia
es troba garantida. De Ira informaci6 no utilitzada se'n diu soroll; de

vegades no es utilitzable, pero tot depen del receptor, perque un obser­

vador, fora del rnon, podria utilitzar i entendre el soroll.

La informaci6 que el m6n organic porta a traves del temps, la his­

toria, esta en estructures i en sistemes especialitzats per una millor

utilitzaci6: les memories. Hi ha memories a diferents nivells: a nivell

ecologic l'ecosistema es una estructura formada per diverses especies en

11
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diferents proporcions; a nivell genetic hi ha la memoria especialitzada
del codi genetic; a nivell cultural, la inforrnacio es transmet per tradicio
apresa, registres 0 memories externes '(Ilibres, etc.), i per tota mena
d'artefactes i per I'organitzacio de l'espai. Les mesures d'intormacio
sempre consisteixen a comparar d'alguna manera (usualment en forma
de logaritme del quocient) dues probabilitats: una probabilitat abans de
la utilitzacio de la inforrnacio, i una probabilitat despres. La inforrnacio
positiva vol dir una restriccio creixent en els graus de llibertat locals,
que porten a una diversificacio de l'univers. Les possibilitats que encara

queden en cada lloc -el que s'anomena l'entropia de la informacio-e­
son una mesura del cami recorregut i, alhora, una mesura relativa de
l'estructura per a cornparar-la a la d'indrets veins. Pero Ies mesures d'in­
formacio tal com es donen generalment, en bits (un bit es la resolucio
en, un sentit 0 en un altre de dues alternatives igualment probables),
son molt imperfectes, es basen en Ies possibilitats de discriminacio i
ignoren usualment relacions importants en l'espai.

Les linies precedents no s'han escrit per a presentar teories gran­
dioses, sino com a marc adient per a presentar una utilitzacio molt
mes limitada de conceptes relacionats. L'intent de donar-los substancia
de manera quantitativa descobreix Ia feblesa de moltes teories, Hi ha,
per tant, tambe inclosa, una crida a Ia prudencia,

DIVERSITAT I INFORMACIO EN COMUNITATS D'ORGANISMES

En el que segueix em referire a un aspecte molt limitat de la in­
formacio: a la informacio que es expressada en Ia composicio de les
comunitats naturals, utilitzant com a unitats d'expressio de la informa­
cio, 0 portado res de la informacio, els individus, que poden ser d'espe­
cies diferents. lEI cami d'acces, intuitiu i suggeridor alhora, es la com­

paracio de la naturalesa amb un text, el «Ilibre de Ia natura", que pot
estar escrit en un estil 0 en un altre i que permet aplicar tecniques
desenrotllades en I'estudi de la informacio, al reconeixement de I'estil,
a la classificacio dels estils i a expressar semblances 0 diferencies entre
diversos fragments de textos, es a dir, entre diferents comunitats.

EI 1957 em vaig ocupar d'aquest tema amb una certa extensio, pro­
posant d'una manera general I'us de la mesura d'inforrnacio de SHANNON
a Ia quantificacio de la diversitat. La diversitat es un concepte arrelat
d'antic entre els naturalistes: tots coneixem comunitats poe diverses,
com una gespa que es talla amb Irequencia, i d'altres mes diverses, com
un alzinar on la intervencio humana fos limitada. La meva proposta
tingue forca exit, encara que tambe ha aixecat diverses critiques; de
totes maneres ha ajudat els ecolegs a preocupar-se per les diverses
qiiestions de Ii diversitat i pels problemes connexos. Aquest estiu he
tornat a l'Institut d'Oceanografia de Scripps (Univ. de California), on
fa 20 anys vaig presentar les meves idees, que Ilavors foren molt ben
acollides allf, cosa gue m'estimula a continual'. Ara he tingut ocasio de
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sospesar algunes critiques. Tot plegat han passat vint anys i crec que

aquesta es una bona avinentesa per a examinar com es presenten ara­

les diverses facetes de Ia diversitat i de la seva mesura quan la consi­

derem com si fos una inforrnacio.

L'acces roes senzill consisteix a- considerar un reconeixernent -pro­

gressiu d'una comunitat utilitzant un escombrat (com en una imatge
«filmada. per a ser transmesa per TV) amb identificacio successiva dels;

individus trobats. La descripcio agafa la
-

forma d'una sequencia: de sim­

bols, per exemple, a, a, b, a, c, d, b, a,-a, b, b, d, ... , on' cada lletra repre-'

senta un individu. En aquesta curta serie tindriem 12 individus de 4 es­

pecies, L'entropia d'aquest «rnissatge», expressada segons la formula de­

SHANNON

on

1

o la de BRILLOUIN

1 N!
H - log, ------

N Na! Nb! ... Nn!

seria, per exemple

H = 0,523 + 0.528 + 0,295 + 0,430 1,782 bits.

en el primer cas i

1 12!
H - log, = 1,362 bits

12 5! 4! 2! 1!

com a resultat d'aplicar la segona formula.

A mesura que els valors absoluts de N, augmenten, les dues expres­

sions donen resultats convergents. Pen) es clar que la segona es refereix

a una situacio donada exactament, mentre que la formula primera tracta:

amb probabilitats, cosa que pot ser interessant des d'un punt de vista

estadistic.
Si la sequencia fos markoviana, es a dir, que Ies probabilitats no­

variessin al llarg de la sequencia, 0 en amp liar la sequencia, aquella en-­

tropia seria una mesura de la capacitat de l'abecedari usat (fet ad d'es­

pecies
. amb diferents frequencies) per a expressar un missatge, 0 del

sistema per a. contenir organitzaci6�· En la .realitat, la seqiiencia no es
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markoviana, per tal com les probabilitats d'ocurrencia de les especies
varien Iocalment. De manera que, en principi, un cornput de la diversitat
com el proposat, nomes seria aplicable molt localment, alli on es trobes
una comunitat «homogenia» -si es que existeix tal cosa- 0 be a una

comunitat homogeneitzada artificialment, ja fos dintre d'un fiasco de
recolleccio 0 sobre e1 paper. Precisament ad tenim e1 punt d'entronca­
ment de la nocio d'espectre de diversitat que sera tractada mes endavant.

La diversitat mesurada de la manera que es proposa es mes alta si
hi ha moltes especies representades, amb frequencies no massa dissi­
milars, que si les especies son poques i algunes d'elles son numerica­
ment dominants damunt la resta. La importancia de les frequencies res­

pectives dels diversos elements en una mesura de la diversitat es palesa
si comparem 1a diversitat continguda d'origen en la nostra llengua escrita
(on les lletres s'empren amb frequencies diverses), i la continguda en
1es expressions numeriques, on 1es xifres, tot i e1 seu nombre menor

que el de les lletres, son, per llur mateixa natura, equifreqiients. El re­
sultat es que la inforrnacio mitjana per simbol osciHa entre 3 i 4 bits,
tant en les lletres com en les xifres. En el meu primer treball, pensant
en aquest fet, proposava descomposar la inforrnacio en les components
atribufbles, d'una part, al nornbre d'especies i, de l'altra, a la desigualtat
de representacio de les diverses especies, Es facil expressar la contribu­
ci6 d'aquesta desigualtat, mitjancant 1a cornparacio de la informaci6
calculada amb la informacio que es tindria amb el mateix nombre d'es­
pecies suposant que fossin equifrequents. Aquest suggeriment ha estat
acceptat i desenrotllat per diversos autors (LLOYD, PIELOU, etc.); pero jo
penso ara que no vol dir gran cosa, perque el que compta es la relativa
regularitat amb que es distribueixen les diverses especies, i el nombre
d'especies s'allarga indefinidament en augmentar la mostra. Tanmateix,
aquella regu1aritat es refiecteix en 1a mesura d'informacio propos ada com
a index de diversitat.

Ouan 1es especies d'un coHectiu s'ordenen de la mes a la menys
nornbrosa, la serie de nombres que representen llurs abundancies te
una certa regularitat que ha cridat fortament l'atencio dels naturalistes.
Es instructiu introduir la consideracio d'aquesta regularitat i, a I'ensems,
la idea de diversitat a un nivell elemental d'instruccio de l'ecologia,
fent, per exemple, una recoHecci6 abundosa d'insectes en un prat, pre­
parant despres tots els exemplars i disposant-los a continuaci6 en capses,dedicant un rengle a cada una de les especies i comencant per les espe­cies mes abundants. Hi ha diverses teories per a explicar aquesta des­
igualtat, pero 1es mes convincents giren entorn de la consideracio de
les jerarquies obligades en tot ecosisterna, i fins i tot en tot sistema
que funcioni. Per a un nombre determinat de preses hi pot haver un

nombre, mes petit, de depredadors: per a tal nombre de pagesos hi pothaver tants fusters, tants advocats, etc. Aixo es reflecteix naturalment
en el proces evolutiu, el qual, en certa rnanera, hi contribueix pel fet queI'evolucio s'accelera ella mateixa: una nissaga entrada en el cami de la
diferenciacio es mes probable que s'escindeixi en formes locals.
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Per altra banda, distribucions semblants es troben en tots els col­

lectius on es combinen processos d'evolucio, de diferenciacio i d'extin­

ci6. Es troben en la distribuci6 de la renda, en la dels habitants en les

ciutats d'una nacio, en la dels cognoms en una llista telefonica, Tambe

en les llengiies: segons la freqiiencia dels diversos noms emprats es te

una mesura de la diversitat del llenguatge. La mateixa naturalesa de la

comunicaci6 demana que els diversos mots s'usin amb freqiiencia dife­

rent. El llenguatge no es estatic, entren nous mots i d'altres desaparei­
xen, pero hi ha una velocitat maxima en aquests processos si el llen­

guatge ha de mantenir la seva significaci6. Hom parla adhuc (MANDEL­
BROT) de llenguatge «fred» per a referir-se a un llenguatge d'alta diver­

sitat (aconseguida sovint arnb l'ajuda d'un diccionari de sinonims) i de

Ilenguatge «calent» que es mes emotiu i sovint amb elements de signi­
ficat poe precis (renecs): Es aclaridor del subconscient de la ciencia el

fet que quan s'ha volgut aplicar conceptes de Ia mecanica estadistica a

I'estudi dels sistemes ecologies,"- 65 hom s'ha vist portat a inventar una

mesura, identificada com a temperatura ecologica 0 temperatura talan­

dica, aplicada de manera que els sistemes de diversitat mes baixa re­

sulten calents i freds els d'alta diversitat. Aquesta assimilaci6 no es una

metafora banal, puix que un sistema de baixa diversitat es sotmes a un

flux d'energia mes fort i ad tenim un punt d'enllac amb la termodina­

mica que cal tenir present.
Potser conve tornar a precisar el que entenem per diversitat. Ara

veiem que es una forma d'expressar la manera com un conjunt es re­

parteix en subconjunts. Si no es possible establir subdivisions, la diver­

sitat es zero. Si cada element es diferent d'un altre i tenim tants sub­

conjunts com elements, la diversitat sera maxima i la seva expressi6
quantitativa dependra de la manera de calcular-la que s'ha escollit. Si

usem les expressions po sades abans, la diversitat es en aquest cas sim­

plement el logaritme de base 2 del nombre total d'elements. Aquesta
expressi6 proposada sembla que te alguns avantatges entre d'altres per
l'assimilaci6 que permet amb mesures d'entropia sobre sistemes de par­
ticules (BOLTZMANN) i potser altres propietats matematiques interessants,

pero no es (mica. iEl significat de la mesura queda sempre lligat al cri­

ted de divisi6 del conjunt.

MESURES DE DIVERSITAT

D'enca que en ecologia s'accepta la possible quantifioacio de la di­

versitat, s'ha escrit forca sobre la questio. £1 capitol corresponent del
meu llibre «Ecologia» dona un resum abreujat, i ara aprofito l'avinen­

tesa d'aquesta conferencia per a donar, en apendix, una bibliografia
complementaria, bona part d'ella molt recent. Pero, al meu entendre,
introduir el calcul d'un index, sobretot si es bo de fer, te el perill de

desviar I'atencio cap a la magia de la quantificaci6. Hom aplega xifres a
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tort i a dret, .pero moItes son Iorca dubtoses i el que es greu es que des­
vien-I'atencio cap a aspectes secundaris .

. Shan- proposat diversos index .per a mesurar i expressar -Ia diver­
sitat i hom ha perdut -al meu entendre- Iorca temps veient les cor­

relacions estadistiques entre els diversos index calculats sobre els rna­
teixos collectius i tractant de veure quin es «el miller». Es compren que
una de les critiques que s'han fet a la diversitat es que no es pot mesu­

rar.3S, 36 Es simptomatic que un article fortament critic del concepte de
diversitat 49 acabi proposant nous indexs de diversitat. En realitat, la idea
de diversitat es anterior i independent dels indexs que s'escullen per a

expressar-la.
Pot servir un index tan senzill com es el nombre d'especies que hi

ha en els 1.000 primers (0 en qualsevol altre nombre) individus agafats
tal com van venint, sense seleccio, Un altre index molt bo es el de

Simpson, que es la probabilitat que dos individus trets a l'atzar de la
comunitat siguin d'una mateixa especie. Personalment, m'he acosturnat

a I'index de Shannon 0 el de Brillouin, expressat en bits (usant loga­
ritmes de base 2) i en ell centrare els comentaris que segueixen, que
tanmateix es poden aplicar tambe al cas d'ernprar indexs diferents. Si

l'hagues de justificar d'alguna manera seria en els termes del final de la
seccio precedent.

.

Repeteixo, tambe aci, que el criteri utilitzat en la divisio del con­

junt en subconjunts te relacio amb - el sentit que podem donar als in­
dexs de diversitat calculats. Si l'element es l'individu i el subconjunt
l'especie, els indexs tindran significat en relacio amb la cinematica de
les poblacions, per tal com els individus d'una mateixa especie es con­

sideren intercanviables i units en una alianca de reproduccio, tant se val
un com un altre, per a continuar l'especie.

Pero .podem anar mes avaIl i classificar els individus d'una especie
per genotips. La diversitat genetica d'un locus en una poblacio esta lli­
gada- al dinamisme de l'ecosistema. Pero son conceptes a nivell diferent.

Es posa un problema practic en les plantes, on la separacio d'indi­
vidus es dificil i hom tendeix a expressar l'abundancia en pes 0 en re­

cobriment. Tambe en. poblacions d'animals hom pot preferir una expres­
sio ponderal. Pero, aleshores, el significat dels indexs de diversitat no

es ben be el mateix en allo que fa referencia a la demografia de les po­
blacions reunides. Igualment es pot calcular la diversitat dels elements
cellular's de teixits i d'organs joves d'animals: com es d'esperar, la di­
versitat es mes baixa en organs joves ° mes actius. Pero els pressupos­
tos repeteixo, son tan diferents que es arriscat fer generalitzacions mas­

sa amplies.
En les ratlles que segueixen em referire solament a diversitats cal­

culades sobre La distribucio d'individus en especies i utilitzarit sempre
l'index d'informacio de Shannon, es a dir, expressades en bits per indi­
vidu (ben entes, I'Index de Shannon no te dimensions fisiques).

Es van acumulant moltes mesures de diversitats i moltes d'altres es

poden calcular sobre llistes i censos publicats. No cal presentar-ne, ara,
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un cataleg. Les dades no es refereixen mai a comunitats enteres, sino a

segments de Ies comunitats, definits per una doble selecci6, una de tipus
taxonomic (s'estudien les plantes superiors, 0 les algues, 0 les papallo­
nes, etc.), i una altra de tipus tecnic, segons els estris de recoHecci6 0

de detecci6. Pero sembla que la diversitat de conjunt d'una comunitat

es reflecteix per un igual en els diferents nivells on es fa medible. Pero hi

ha algunes excepcions, com quan el grup que utilitzem per a mesurar la

diversitat te una distribuci6 molt desigual dintre de la comunitat. Aixi,
per exemple, la diversitat de les diatomees no es un bon indicador de la

diversitat del plancton mari, total, senzillament perque les diatomees

s6n molt afavorides -i llur diversitat es mes gran- en els moments

de mes gran turbulencia del medi, que es quan la diversitat dels altres

grups -i del plancton en general- es mes aviat deprimida.
Les mesures de diversitat dels collectius mes diversos rarament

arriben a 5 bits per individu i superen aquesta xifra molt poques vega­

des. Per a fer-nos-en una idea, pensem que la diversitat de 5 correspon

a un collectiu composat per 32 menes d'objectes (especies) equifre­
qiients. Ja que les especies tenen diverses frequencies, el seu nombre

total pot augmentar molt, pero les consideracions indicades permeten
fer-se una idea de la diversitat maxima esperable en els sistemes na­

turals. Probablement, una diversitat excessiva seria caotica, es a dir,

propia d'un sistema en el qual no es podrien establir relacions signifi­
catives. Penseu nomes en la diversitat del collectiu representat dintre

de les vitrines d'un museu de zoologia, on cada especie es representada
per uns pocs individus, i imagineu si aquest sistema, tornat a la vida,

fora viable. Clarament no ho seria. Es compren, doncs, que hi hagi un

limit superior a la diversitat. He tractat aquest tema en un treball de

fa un pocs anys
84 i potser hi ha a mes una explicaci6 roes senzilla

de tipus estadistic tal com veurem mes endavant,

Si entre una diversitat infima i una diversitat maxima entorn de 5

hi hagues una reparticio de valors de manera que fossin dependents de

molts factors, de direcci6 i intensitat imprevisibles, es podria creure

que les diversitats observades mes freqiientment serien proximes al punt
central d'aquell espai de variacio, De fet, la diversitat de la majoria de

les comunitats i segments de comunitats acostuma a estar cornpresa

entre 2,5 i 4. En un gran nombre de mostres de fitoplancton mari del

mar de les Antilles," la diversitat es distribueix entorn una mitjana
de 2,4. Pero aixo es refereix al plancton, que te una diversitat relativa­

ment baixa. La 'distribucio dels valors trobats entorn de la mitjana de

cada regie estudiada es aproximadament normal, cosa que fa que, si

mes no de manera provisional, es puguin aplicar certs metodes d'us

freqiient en estadistica (analisi de la variancia, etc.), a series de valors

de diversitat. Aquesta es una caracteristica bona de l'index de Shannon

que no es segur que tinguin en el mateix grau d'altres indexs emprats

per a la mesura de la diversitat. En general, es tenen valors baixos. que

poden ser inferiors a un, en el plancton d'estuaris, en el de determinats

llacs eutrofics, en la vegetaci6 de dunes, en algues contaminades, etc.,
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i valors elevats, proxims al limit superior, en boscos, baixos de corall i
taci6 de la diversitat per la formula de Brillouin ens ha fet veure com
d'altres comunitats arnb molts nivells trofics, parasits, etc. La represen­
es proporcional al nombre de relacions que es poden establir entre els
elements d'un sistema. Podem imaginar, doncs, que una comunitat d'alta
diversitat ofereix condicions perque s'hi estableixin multiples interac­
cions del tipus de simbiosi, parasitisme i tots els resultats d'una coevo­
luci6 prolongada al llarg de molt temps.

Certament que les distribucions de valors de diversitat, en l'espai
i en el temps, ens permetran matisar molt mes finament el Hoc de la
comunitat en una escala de valoraci6 que va de les comunitats mes
transitories a les que han tingut mes temps d'acumular historia, Pero
l'avaluaci6 senzilla de les xifres podria induir-nos a error, si no recor­
dessim el que es dira mes endavant. Es en aquest punt on neixen les
discussions inacabables entorn de les possibles relacions entre diversi­
tat i estabilitat. 'Si la diversitat es una cos a que no es pot medir -se­
gons els seus critics- i l'estabilitat es quelcorn que ningu no sap el que
es, es obvi que tota pretensi6 de fer una analisi acurada de llurs rela­
cions es una perdua de temps. Perque tot el que existeix es estable, d'al­
guna manera, haurem d'enllacar la interpretaci6 de com es genera una
determinada diversitat amb la modalitat que te localment la persistencia.
Tornarem a tocar aquest punt mes tard des del punt de vista que aca­
bern d'exposar,

En general es pot dir que hi te molt a veure la constancia de deter­
minades propietats del medi en relaci6 amb la durada de les genera­
cions. Pero aixo es molt general, per tal com en una comunitat hi ha
organismes, les vides dels quals s6n de durada molt diferent. Els eco­
sistemes d'alta producci6 son generalment molt diversos, i poden man­
tenir moltes especies en un espai petit; pero llur diversitat es baixa si
estan sotmesos a fortes fluctuacions, tal com passa en els llacs eutrofics
i Ies regions marines on aflora aigua de Iondaria. Es obvi que un eco­
sistema sotmes a fluctuacions ambientals pot tenir les fluctuacions inter­
nalitzades de tal manera que la diversitat hi pot ser alta, com passaamb segons quins tipus de desert on la vegetaci6 te una diversitat molt
alta, amb plantes que viuen molt de temps i que tenen parts sub terra­
nies molt importants.

En el mar, la diversitat augmenta amb la fondaria, com a resposta
a una constancia i a una predictibilitat de condicions rues gran. Totes
les formes d'intervenci6 humana, la contaminaci6 organica, quimica 0
termica, remoure, adobar i cultivar els camps, la fan disminuir. En els
camps abandonats torna a creixer, igual que en els rius on es permet
que l'aigua es depuri espontaniament. Totes les pertorbacions mes 0

menys irregulars la disminueixen; aixi Ia diversitat de les poblacions
d'aranyes disminueix ales vores dels rius 0 a les dunes. La forta interac­
ci6 entre organismes de diferents especies l'augmenta localment: la di­
versitat es alta en caus d'animals i ales «barberies» de peixos dels baixos
de corall, on acudeixen els «clients» a Ia neteja que fan les especies
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adaptades a aquesta funci6. VALENTINE 147 compara les fluctuacions a una

bomba de la diversitat que extreu diversitat del sistema.

S6n molt manifestes les variacions de la diversitat segons la Iati­

tud, comentades per molts autors. La diversitat es mes baixa a les zo­

nes fredes; pero segurament mes per fluctuants que per fredes, i teori­

cament 84, In caldria esperar que, a igualtat de constancia, un ambient

fred perrnetria una diversitat mes alta que un de calent. En relaci6 amb

aixo, cal remarcar l'alta diversitat de les comunitats dels abims marins,

malgra: que es tracta de comunitats com qui diu truncades, es a dir

depenents de la producci6 primaria dels estrats superiors dels oceans.

En resum, vull dir que l'eficiencia de transmissio d'energia entre cada

dos nivells es mes gran si el canvi es fa a baixa temperatura, segons les

lleis de la terrnodinamica, de manera que, a temperatures baixes, es po­
den «empaquetar» rnes nivells trofics i, per tanto assolir una diversitat

mes gran. Per a adjudicar aquestes diferencies latitudinals de diversitat

s'ha de pensar que en latituds altes una mateixa especie pot fer dife­

rents «oficis» segons l'epoca de l'any (un mateix ocell pot comportar-se
com a granivor, insectivor, etc., successivament), mentre que en paisos
tropicals d'ecosistemes mes llargament organitzats, les mateixes funcions

son realitzades per altres tantes especies diferents. Es el reflex de la

marxa i les oportunitats de l'evolucio en l'estructura dels ecosistemes.

I la diversitat pot esser-ne una me sura util. Es a dir, en climes mes

constants, animals sedentaris s'especialitzen en aliments propis i es pot
encabir un nombre mes gran d'especies a l'ecosistema.

INTERPRETACI6 DINAMICA DE LA DIVERSITAT

Aquestes darreres consideracions ens porten a examinar i a con­

frontar dues maneres de veure la diversitat que sovint han entrat en

conflicte sobre el paper: una interpretacio estadistica, encara que no

forcadament estatica, darrera de la qual hi ha un model senzillament

matematic, i una visi6 dinamica, darrera de la qual hi ha d'haver un

model que mes aviat es pot qualificar de fisic. lEI punt de vista que he

designat estadistic fou desenrotllat principalment per PRESTON i ara

potser el seu representant capdavanter es MAY, cosa curiosa, per tal

com es tracta d'un fisic teoric passat a l'ecologia. Pel que fa al punt de

vista dinamic, aquest ha estat sempre present en la interpretacio de la

diversitat que s'han fet els naturalistes.

Si imaginem el collectiu format per tots els individus de totes les

especies que existeixen i veiem en la numerositat present de cada una

de les especies els efectes, a traves de l'evolucio i de la demografia, d'un

nombre incalculable de factors de canvi, podriem arribar a creure que
un gran nombre d'especies tindrien tendencia a estar representades per
un nombre d'individus proper al valor central de l'esoala de variacio,
mentre que molt poques especies haurien assolit un exit extraordinari

i estarien representades per nombres molt elevats d'organismes i, a l'ex-
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trem coritrari, un nombre igualment esquifit d'especies tindrien una re­

presentacio molt baixa, sigui perque es tracti d'especies que queden coni

a reliquies d'un passat mes esplendoros, sigui perque es tracti d'especies
recents i que encara no han ampliat prou la seva distribucio. ES a dir,
les especies vivents en la biosfera mostrarien la tendencia a la distri­

bucio entorn d'un valor central, amb una notable regularitat pel fet de
basar-se aquesta distribucio en nombres molt alts.

Cal, pen), cercar alguna transforrnacio adient, perque els efectius de

les especies representades senzillament pel nombre d'individus de cada

una d'elles no condueixen a una distribucio senzilla, Ordinariameut s'usa
una escala geometrica 0 logaritmica per ales abundancies: per exem­

ple, les especies es reparteixen en classes segons que estiguin represen­
tades per 1-2 individus, per entre 2 i 4, per entre 4 i 8, per entre 8 i 16,
i aixi successivament, la distribucio de les especies en classes segons les

categories d'abundancia assenyalades s'apropa a una distribucio normal

(distribucio lognormal). Aquesta distribucio fou propasada per PRESTON 122

com una hipotetica representacio simplificada de la numerositat de totes

les especies de la biosfera. Te una propietat Interessant i es que la dis­

persio dels valors entorn de la mitjana es, 0 podria ser, un index de

diversitat. D'altra banda, aquest tipus de distribucio fa entenedor que la

diversitat no pugui atenyer valors molt alts (els 5 bits) per la mateixa

Iimitacio del nombre d'individus interactuants que poden encabir-se en

un sistema, encara que aquesta explicacio es refereix a la situacio actual

de la nostra biosfera, i no es mes general.
Les diversitats observades actualment en les mostres mes diverses

queden sovint per dessota dels 5 bits i aleshores podrien ser interpre­
tades com una consequencia del proces d'extreure mostres. En molts
casos hom troba obviament diversitats molt baixes com a conseqiiencia
d'una extremalimitacioenelnombred.individusidentificats;aixis.es­
deve, per exernple, en mostres de plancton molt pobres. Pero no es aquest
el c·as general, encara que conve tenir-ne en compte la possibilitat, es­

pecialment en tot estudi que inclogui mostres molt limitades. La particio
del que en podriem dir espai ecologic, 0 sigui la distribucio dels recursos

-en el sentit mes ampli-, entre les diverses especies no es fa a l'atzar,
ni molt menys de manera uniforrne a tots els lIocs. Adhuc en el marc

d'una hipotesi estocastica, hom ha reconegut que Ies particions poden
fer-se de diverses maneres. MACARTHUR proposa el seu model dels bas­
tons romputs, en el qual tractava 'd'aproximar un model de les distribu­
cions d'abundancies de les diverses especies imaginant un segment. rec­

tilini, representant la capacitat del medi, sobre el qual es deixaven caure

punts a l'atzar: els segments delimitats podrien ser proporcionals ales
abundancies d'altres tantes especies, Pero el mateix autor reconegue
la possibilitat d'un altre model, acceptant la superposicio de parts dels

fragments, hipotesi que portava a un altre tipus de distribucio que
venia a correspondre a diferents modalitats de competencia entre es­

pecies, EI mateix autor, a Ira fi, desautoritza aquests models per massa

simplistes, pero no hi ha dubte que la hipotesi te valor heuristic. Pot
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ser estesa ames d'una dimensio i si s'inclou una mena de joe, en que
unes i altres de les especies es reparteixen successivament al que queda ,

hi ha la possibilitat de moderar el model grollerament estocastic amb

introducci6 d'una estrategia. No es aci el lloc per desenrotllar aquests

suggeriments, pero assenyalare, si mes no, que es poden inspirar en els

"jocs de BYNUM i similars.v que porten a una subdivisi6 progressiva d'un

espai, seguint certes normes molt generals.

La manera mes senzilla d'exposar el model dinamic es suposar que

tot sistema- te la tendencia d'augmentar la diversitat fins al limit asse­

nyalat; pero no mes enlla, en el sentit que es impossible construir un

sistema estable de relacions reticulades amb massa classes d'elements 0

en condicions tals que alguns d'ells .haurien de passar a ser excess iva­

rnent rars, i per tant, .i tractant-se d'especies, facilment extingibles, Les

interaccions intenses donarien com a result at la disminuci6 de la di­

-versitat.
Potser el simil mes aprofitable i senzill, encara que te algunes dife­

rencies fonamentals, es el d'un sistema quimic. Suposem un sistema

tancat amb diverses especies quimiques en equilibri, i hom pot calcular

una diversitat sobre llurs abundancies respectives. Afegir un reactiu, ex­

treure un producte, activa els equilibris i la diversitat de conjunt baixa

fins que no es recupera l'equilibri. Una intervenci6 continuada pot man­

tenir la diversitat indefinidament deprimida. En un ecosistema passa el

mateix, encara que es millor parlar d'estats 0 de poblacions estaciona­

ries que d'equilibris perque el flux d'energia continua. Pero el model,

tal com el representat a la pagina 368 del meu llibre d'ecologia," es con­

ceptualment semblant. En la practica, quan el control fuig de dintre

del sistema es quan es pot parlar d'un stress, i la diversitat disminueix.

Per aixo els sistemes contaminats 0 d'ambients fortarnent fluctuants son

de diversitat baixa; no solament perque hi hagi nomes unes poques es­

pecies que puguin resistir les condicions particularment feixugues. Fer

marxa endavant i enrera, encara que mantingui elevada Ira producci6

mitjana sempre determina una baixa en la diversitat.

Si hom vol fer mes entenedors aquests canvis 0 quantifioar-los, es

pot partir de l'expressi6 de Brillouin i analitzar el que passa quan s'in­

trodueixen canvis pas a pas. La unitat de canvi sera treure un individu

d'una especie i substituir-Io per un altre d'una altra especie. Aixo equi­

val a augmentar la diversitat primitiva d'una quantitat igual a

1 abundancia de I'especie de la qual es treu un individu

--lou2
----------------------------------------------------

N
b

abundancia de I'especie de la qual es posa un individu

Aquesta expressi6 es positiva (augmenta Ia diversitat) si es treu un

individu d'una especie abundant i s'hi afegeix un d'una especie rara;

es, en canvi, negativa, es a dirIa divers itat decreix, si es substitueix un

individu d'una especie rara per un altre d'una especie cornu, que es el

que fa l'home continuament, cosa que permet veure clar com l'acci6 de
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l'home es reflecteix arreu en una disminuci6 de la diversitat, calculada
de la forma que s'ha proposat. D'aquesta manera es pot analitzar la
influencia sobre la diversitat de la competencia i la de variacions deli­
ques en I'abundancia de les especies. L'expressio de la diversitat, per
tant, passa a descompondre's en termes amb elar significat dinamic.

Les connexions entre una estima numerica de la diversitat i el di­
namisme del sistema semblen obvies, encara que llur analisi detallada
es dificil. En un altre lloc he proposat una correlaci6 positiva entre
temps de recielatge del sistema i diversitat, de manera que Ia diferencia
entre la diversitat observada i la diversitat maxima (entorn de 5) seria

proporcional al logaritme de (1 + !.), en que P es un flux d'energia
B

i B una biomassa. Si es aixi, cal predir que la diversitat ha d'esser
relativament mes gran als nivells trofics superiors, cosa que no es del
tot certa, perque estan formats per animals molt mobils que competei­
xen fortament (el nombre d'especies de superdepredadors, com el tigre,
ha de ser forcosament petit).

Aquestes especulacions poden relacionar-se amb una recent propos­
ta de HARTE i MOROWITZ (no publicada formalment encara) de calcular
un espectre de com es distribueixen les fraccions d'una massa de ma­
teria viva en funci6 de llurs taxes de renovacio 0 turnover. Els orga­
nismes numericament mes abundants acostumen a ser els mes petits i
amb una taxa de renovaci6 mes rapida, els individus mes grossos son
menys abundants i de taxa de renovaci6 lenta. D'aquesta visio sinoptica
en diuen la diversitat de temps de transicio, En general es te l'asso­
ciaci6 de comunitats de baixa diversitat amb un espectre molt inelinat
de temps de transici6 i un gran flux d'energia: es un tipus d'ecosisterna
«calent» (i tornem al mateix simil esmentat fa unes pagines), mentre
que una comunitat de diversitat alta por tenir un espectre de temps de
transicio mes parallel respecte a la base del diagrama i representa un
sistema mes «fred». Es possible passar energia d'un sistema «calent» a
un sistema «fred»: un sistema de baixa diversitat mante sovint sistemes
veins de diversitat mes alta i, tot plegat, es pot dir que els gradients de
diversitat poden superposar-se, en forma encreuada, a gradients de pro­
ductivitat. Alguns d'aquests aspectes, que no es refereixen concretament
a la diversitat, son comentats en el capitol 26 de la meva «Ecologia».
Com a eloenda d'aquesta seccio em permeto insistir en el fet que la
diversitat s'ha de tractar com un problema fisic, dinamic, i no com un
senzill aspecte estadistic de la distribucio dels organismes.

ESPECTRES DE DIVERSITAT

La darrera representaci6 considerada es un espectre de potencia 0
de treball relacionat amb la diversitat, pero quan hom parla d'espec­
tres de divers itat es fa referencia als valors de la diversitat en funci6
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de l'espai inclos en 10. mostra estudiada. Una gran part de l'ecologia
matematica te una lleugeresa inquaHificable en la consideracio de l'es­

pai, com si totes les interaccions s'esdevinguessin en un sol punt, cosa

que es impossible, 0 en un espai el contingut del qual fos agitat per una

turbulencia infinita, cosa que es inversemblant. Tota mostra es extreta

d'un espai i la diversitat calculada sobre els individus continguts en

aquella mostra ha de referir-se a l'espai corresponent. Hom ha desitjat
sempre trobar indexs de diversitat que fossin el mes independents pos­
sible de l'extensio de la mostra, per aixo des del principi hom rebutja
el senzill quocient nombre d'especies/nombre d'individus, pel fet d'estar

massa lligat a l'extensi6 de la mostra. Pero el problema no es pot elimi­

nar, sin6 que s'ha d'enfrontar francament. Tampoc te massa sentit fer

el problema discontinu, parlant d'una diversitat alfa, calculada sobre

mostres petites, i d'una diversitat beta que es la diversitat major que
indica el grau en que unes mostres difereixen de les altres, per exern­

ple, com fa PIELOU.1l6.1I7
Cal introduir, doncs, plenament, la noci6 d'espectre de diversitat.

Pero la seva estima es complioada, perque la corba que descriu la

diversitat en funci6 de l'espai recensat no es (mica, per tal com es pot
fer iniciar en cada un dels punts i pot ser ampliada segons diverses

convencions. I el problema no es solament estadistic, per tal com cap
de les seqiiencies registrades es estrietament markoviana, Es realment
dificil comprimir la descripcio d'un ecosistema mitjancant diversitats,
pero aquest es un problema cornu a tots els aspectes de l'ecologia.

Un exemple molt bonie de l'aplicaci6 del significat dels espectres
de diversitat es refereix a la distribuci6 del fitoplancton en un petit bloc

d'aigua rnediterrania, no gaire allunyat de la costa, estudiat un estiu."
Era un prisma de 2 milles de costat i 50 metres de fondaria, del qual
solament s'estudiaren els costats, en multiples passades de recoHecci6

des d'una embarcaci6. Es recolliren moltes mostres d'aigua i s'identi­

ficaren i comptaren les cellules de les diverses especies en cada mostra

de 100 ml. Aquest bloc, a la part inferior i a un costat, tenia aigua tur­

bulenta i relativament fertil com a conseqiiencia d'ones internes que
trencaven no gaire lluny, sobre un fons suaument inclinat. Al costat

oposat, i a la superficie, l'aigua estava fortament estratificada. A 10. resta

es trobaven caracteristiques que feien el pas entre les anteriors condi­
cions extremes. Es calcula la diversitat de cada mostra i despres, a base
de les diverses mostres obtingudes en cada petit espai, es feu una es­

tima de la composicio mitjana del plancton en espais de mida creixent,
i se'n calcula tambe la diversitat,

Eis espectres de diversitat centrats a diferents parts del prisma es­

tudiat eren diferents i molt significatius. A La regi6 d'aigua turbulenta i
relativament nutritiva, on predominaven les diatomees, La diversitat en

les mostres mes petites era relativament elevada, a oausa de la barreja
de l'aigua, la qual reunia diverses poblacions locals i impedia un proces
avancat de cornpetencia, Pero a mesura que les mostres es feien mes

grans, si be la diversitat augmentava poc 0 molt, no ho feia en grau
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excessiu, La mateixa turbulencia de l'aigua que augmentava la diversitat
en un espai petit, la man tenia uniforrne en un espai mes ampli. Ben
diferent era l'espectre de diversitat tipic de la regie estratificada, pobra
en nutrients i an els dinoflagellats eren els elements mes canspicus de
la camunitat. Alli la diversitat de les mostres petites era baixa, pen'>, en

anar cambinant-les, la diversitat augmentava, perque les unes eren dife­
rents de les altres, Aixi, doncs, la baixa turbulencia de l'aigua permetia
un desenvalupament divergent de les poblacions lacals, en funcio de
condicions lacals de llum, nutrients i agitacio, que tambe eren lleugera­
ment diferents, El resultat era un espectre que creixia de manera gai­
rebe indefinida, en augmentar l'espai que can tenia la poblacio sobre la

que la diversitat es calculava.
Es de remarcar que, per a determinada dimensio, les dues regions

donaven exactament la mateixa diversitat, es a dir, els espectres de di­
versitat es creuaven. Aixo es una crida a la prudencia, per tal com

demastra que dues comunitats malt diferentment estructurades paden
donar la mateixa diversitat estudiant mostres de la mateixa extensio,
La diversitat alta, a diversitat referida a un "punt» resulta ser, doncs,
malt poe indicativa.

En el cas mes corrent en la superficie de la Terra, es te un espectre
de diversitat descrit per una Iuncio creixent -fins al maxim de 5, es
clar. Com que, en arees mes petites dins de l'area general la diversitat

pat ser molt mes baixa, padem veure en el conjunt l'efecte 10. cal d'una
bomba de diversitat que expulsa diversitat, i que en una area petita, la
mante restringida, tot conservant-la diferent de la d'arees vemes sem­

blants. Aixo es molt important, perque un cancepte de desardre i bar­

reja total faria pensar que la probabilitat de trobar una especie en 'tot

l'espai de referencia es la mateixa arreu, i que l'espectre de diversitat
tindria solament una base estadistica, es a dir, que la diversitat podria
ser baixa en una mostra petita, simplement com a conseqiiencia de la
insuficiencia dels individus presents per a representar de manera de­

guda a la comunitat. Pero no. es aixi. L'organitzacio de la camunitat
-i no. salament a terra a sobre fans de roca, sino tarnbe en un medi
aparentment tan inestable cam es el pellagic. porta a una segregacio lacal
de les especies, a una diferenciacio local de llurs probabilitats d'ocurren­
cia de manera que qualseval escombrat i analisi-seqiiencia no dona una

serie markaviana. Hom pat dir que Ia diversificacio del medi i la inte­
raccio de les especies entre elles iamb el medi, pradueixen un cert ordre,
lluny de la uniforrnitzacio que es podia esperar en un madel que can­

sideres els individus de les diferents especies com si fossin molecules
d'un gas. La biosfera no. es tin sistema homogeni, sino que, cada punt,
cada instant, te quelcom de particular: la flor, la molsa, un clot d'aigua,
un raconet de bose, a una ciutat. La natura te una bomba d'entropia que
l'aparta de la prediccio d'unifarmitat que pesa sabre sistemes senzills i
tancats, almenys segans les interpretacians termodinamiques corrents..

La nocio d'espectre de diversitat -si l'entenem cam a informacio->
te una aplicaciornolt mes ampla. Pat servir per a analitzar obres d'art,
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pintura, musica=- estudiant la inforrnacio continguda en segments de

dimensio creixent, estudi que, per comencar, es pot fer calculant Ia

diversitat de les notes 0 de les taques de color. Una estructura repetitiva,

pobra, dona un espectre de diversitat com el del plancton en aigua tur­

bulenta: una estructura mes rica, on cada motiu s'agerrnana amb un

altre de vei per a donar una estructura mes amplia amb significat propi,
s'assembla mes a I'espectre de diversitat d'un plancton en aigua estra­

tificada 0 al d'un bose, Estic convencut que la nocio de climax, apreciada

pels botanies, ha estat fins ara una nocio mes aviat estetica, basada en

- una arralisi inturtiva i personal del seu espectre de diversitat que ens el

qualifica com a obra d'art. Per aixo te interes tractar de complementar

aquesta nocio amb alguna altra mena de mesura, per exemple, el flux

d'energia per unitat de biomassa rnantinguda, que decreixeria a mesura

que ens apropem a la climax. E.s notable que hagim qualificat de freda

aquesta bellesa. Certament, les relacions entre diversitat i .informacio

no son un senzill fil ectoplasmic (MAY), sino quelcom que no hauria de

passar inadvertit a un fisic.
L'estudi dels espectres de diversitat enllaca directament arnb la con­

sideracio d'estructures heterogenies de mida mes gran. No es aquest el

Hoc de fer-he, pero val la pena, de passada, assenyalar-se els termes.

Un model molt senzill d'ecosisterna, que mai es dona, pero, podria
suposar un conjunt d'especies d'abundancies 'desiguals, pero cada una

d'elles distribuida uniformement a l'espai. Tenim una mena de coca

feta de materials superposats que es igual en qualsevol Hoc on la tallem.

Un model mes realista pot suposar que I'abundancia de les diverses

especies es tambe desigual, seguint les regularitats acostumades, pero

que cada especie te, en I'espai, punts on es mes abundant i que, a partir
de cada un d'ells i a l'entorn, l'abundancia es decreixent. Ad la nostra

«coca» imaginaria pot tenir el mateix gruix arreu, pero la composicio
varia localment, si be la divers itat es mante arreu entre uns limits pro­

pers. La diversitat pot ser lleugerament mes baixa en els punts on es

dona la maxima abundancia d'alguna especie, L'espectre de diversitat

es creixent, diagonal, pero aviat troba el seu limit.

Un altre model molt real es el mateix anterior, pero suposant que

alguna especie domina exageradament en algun punt molt isolat. Alli hi

ha una diversitat molt baixa, coincident amb al clap de prolif'eracio
local i associat amb un flux anormal d'energia. L'espectre de diversitat

centrat alli es fortament ascendent en moure's cap a regions on diverses

especies tenen abundancies mes equilibrades. Si la proliteracio d'una

o poques especies es generalitza, la diversitat es baixa arreu i l'espectre'
de diversitat molt pla. En fi, la substitucio en sentit horitzontal d'unes

especies per unes altres dona lloc a discontinurtats en l'espectre de la

diversitat, La funcia d'inforrnacio, doncs, pot usar-se com una varianca

per a mesurar la diferencia entre diverses mostres, En aquest sentit,

el seu us s'ha generalitzat en el tractament estadistic de l'afinitat entre

mostres i en d'altres problemes que es refereixen al reconeixement i

descripcio de comunitats. mes 0 menys
: arbitrariament definides, per
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exemple, en relacio amb el concepte de fidelitat, d'ordenacio d'especies
o de comunitats, etc.

VALORACI6 I ORDENACI6

En la diversitat d'un sistema s'ha vist la seva capacitat per cons­

truir 0 per permetre una organitzacio, Les relacions entre diversitat,
estabilitat, successio, han donat Hoc a llargues discussions que no son
acabades, ni de bon tros. La correspondencia entre diversitat, succes­
sio i estabilitat, s'ha vist, de manera una mica irrisoria, com propia
de la «saviesa convencional dels naturalistes», pero no pas com un fet
que es pugui prendre seriosament. La confusio es molt gran i cal pro­
cedir a reformular els conceptes i relacions corresponents de manera

rigorosa, i a esbrinar-ne algunes possibles causes de l'embull.
La diversitat, com hem vist, es la mateixa arreu, si agafem una

mostra prou amplia, EI que hi ha son desviacions a nivell local: la
diversitat es deprimida entorn dels llocs on hi ha un flux mes gran
d'energia. Es a. dir, la diversitat, com a expressio de I'estructura, es
construeix de manera diferent segons els Hoes.

L'estabilitat es tarnbe la mateixa arreu: tot l'existent es estable. el
que no era estable ja ha desaparegut. Quan els ecolegs discuteixen sobre
estabilitat, en realitat es refereixen a Ira manera com l'estabilitat es
aconseguida. Un camp de blat es molt estable mentre la intervencio hu­
mana es mantingui constant, com es tambe estable un pou negre 0 sep­
tic en les mateixes condicions. Tambe son estables els boscos i els
baixos de corall, si les condicions en que viuen es mantenen. Com que
son sistemes que han evolucionat llargament en condicions molt cons­

tants, no han adquirit la inforrnacio necessaria per a sobreviure si les
condiciones canvien, i d'aci ve llur fragilitat davant l'empenta de l'home,
Poden existir sistemes estables fets de parts inestables separadament.
I sistemes moderadament estables, I'estabilitat total dels quals no guanya
gaire pel fet que diversos sistemes semblants es trobin els uns al costat
dels altres. Pensem nornes en paisos de diferent grau d'industrialitzacio
i d'integracio politioa. EI criteri de divisibilitat es molt uti! en ecologia.
Un sistema oceanic es pot dividir mentalment en molts prismes verticals
de petites seccions horitzontals que es poden concebir independents i
modelar-los com a tals. Pero, en un sistema d'aflorament, no es pot fer
un model tan reduit amb un grau semblant de «tancarnent». Caldria
incloure-hi tambe la part d'on venen els nutrients i la part on va el
plancton. Un llac oligotrofic es pot modelar en un espai mes reduit que
un Hac eutrofic, el model del qual demana la inclusio de la conca 0, si
mes no, de les fonts de l'eutrofitzacio. Es ben clar que en uns casos tenim
sistemes de funcionament internalitzat, governats des de dins, que ja
han adquirit previarnent inforrnacio i que en prenen poca de nova, i sis­
temes governats per fora, que reben continuament informacio que poden
utilitzar tot evolucionant. Hi ha diferents menes d'estabilitat, i la cor-
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respondencia amb els diferents tipus d'espectre de diversitat crec que

sera obvia a l'oient. Divisibilitat, govern intern i espectre fortament crei­

xent, corresponen a sistemes del tipus del bosc tropical, per entendre'ns.

L'observacio de Ira biosfera mostra taques de les composicions mes

diverses, i canvis de diferent sentit de la composici6. S'han publicat

treballs que tractaven de demostrar que Ia seriacio de les comunitats en

una successio historica es una senzilla iHusi6. Sense arribar tant enlla,

es indiscutible que existeixen contemporaniament comunitats de grau

molt divers de desenrotllament i que la superffcie de la Terra te meca­

nismes que garanteixen una no interrompuda obertura d'arnbients nous

i noyes possibilitats d'inici de successions (mobilitat de les plaques con­

tinentals, canvis de clima, etc.). La successi6 comencaria amb una uti­

litzaci6 deis recursos en pIa de disbauxa i seguiria amb obligades me­

sures d'economia. La interpretaci6 de la successi6 com una disminucio

de l'energia canviada (0 de l'entropia produida) per unitat de biomassa

mantinguda, solament seria valida a la segona meitat en condicions res­

trictives. Per altra banda no es pot treure de la teoria de Ia successi6

la consideracio que el conjunt sistemes naturals + home la continuen

d'alguna manera, malgrat que aixo representa el que es veu com una

regressi6 indubtable de Ia naturalesa no humana. Deia abans, per mirar

de posar d'acord certa forma dels espectres de diversitat amb etapes
«finals» de Ia successi6 que, en I'avaluaci6 de les etapes d'una successi6

entraven elements estetics, avui dia potser es poden complementar 0

superar amb consideracions termodinamiques sobre el tancament i ex­

plotacio dels ecosistemes.

EI resultat de l'evoluci6 ens mostra La coexistencia d'organismes de

les organitzacions mes diverses i la pregunta obvia es per que hi ha

organismes dits superiors, si eis organismes de grau infim d'organitzaci6
viuen tan Ielicos. Aixo no es un estirabot i ens fa pensar en els avan­

tatges -al final, de tipus terrnodinamic-> d'organismes prou extensos

per a combinar molts esdeveniments a l'espai i al temps. Pero Ia seleccio

natural continua essent una tautologia: es selecciona allo que sobreviu,
allo que esta mes adaptat, Es precisament en el oamp de l'evoIuci6

-tan parallel al de l'estabilitat i al de Ia successi6- on ens adonern

mes be de la introducci6 d'una valoraci6, de manera independent 0

parallela a La concepci6 d'un mecanisme. DARWIN fa un esforc per a fi­

xar-se solament en el mecanisme i posar-lo en dar; al seu costat, el filo­

sof SPENCER es preocupa de la noci6 de progres i en aixo repren Ia tra­

dici6 evolucionista anterior a la teoria de la selecci6 natural. L'evoIuci6,

com d'altres branques de la biologia, entre elles l'ecologia, es generosa

en explicacions a posteriori, pero molt feble en la predicci6.
Un cert lligam entre successi6 i evoluci6 s'estableix de Ia manera

segiient. Tenim dos tipus de comunitats, A i B, entre eis quals poden
existir passos. Imaginem que tenim un detaIl de les vegades que s'ha

observat el pas de A a B, i el de B a A, i el temps que s'ha invertit en

cada un deis canvis. Es obvi que aquells canvis que es produeixen de

manera mes reiterada i mes Ienta poden servir de millor marc a proces-

12
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sos evolutius. Hi ha, doncs, 0 aixi es d'esperar, una adherencia entre
evolucio i successio que, a la vegada que estableix una correspondencia
entre els dos grups de fenomens, imprimeix una certa direccio, posa
una petita sageta, a l'esquema parallel dels dos grups de fenomens es­

mentats. Aquesta sageta va de sistemes mes oberts, mes governats pel
de fora, relativament menys aprofitadors de l'energia -que en tot cas

es canvia- i de les morts que obligadament es produeixen, a sistemes
mes tencats, mes internalitzats i mes estalviadors de l'entropia i de la
mort.

ES facil veure com l'esquema paral·lel de sucessio i evolucio por­
tara a trobar relacions amb la forma com s'estableix l'estabilitat i
amb el tipus d'espectre de la diversitat a que doria Hoc la distribucio
de les especies en la trama dels ecosistemes respectius. La conclusio es
que les suposades relacions entre divers itat i estabilitat no es poden
estudiar de manera Ileugera, El senzill proposit de plantejar-les ha
demanat ja aquestes Ilargues consideracions. Obviament, les relacions
s'estableixen en el camp de la termodinamica amb una consideracio
molt amatent de la divisibilitat i de l'estructuracio a l'espai dels siste­
meso VuH dir, en resum, que un animal superior, una climax, un sistema
mes complex que diem estable -que des de dins s'avenca als esdeve­
niments-, tenen quelcom de cornu. Totes aquestes consideracions tenen
tambe una certa importancia practica, en relacio amb el significat de
I'energia externa 0 del metabolisme extrasomatic, iamb el paper de
I'home, com a element afegit a la naturalesa i apte per a produir canvis
molt rapids.

ALTRA INFORMACI6 D'INTERES BIOLOGIC

Una gran part de la informaci6 del mon organic -la major part,
podria afegir-, circula per canals diferents de I'ecologic, els canals ge­
netic i cultural. En una visi6 parcial de la informacio esmentada, es

poden aplicar tambe mesures de diversitat.
Avui dia, amb la generalitzacio de l'us dels ordinadors, ens hem en­

riquit amb la possibilitat de desenrotllar nous simils i metafores apli­
cables a la vida i als organismes, L'organisme es pot veure com una

maquina de Turing 0 com un ordenador, on hi ha un programa d'es­
pecificacio de les operacions a fer, unes instruccions i unes dades. Ima­
ginem un programa molt complicat, que passa d'uns organismes a uns
altres (per via genetica): l'ordenador -l'organisme- es tambe tan com­

plicat que ningu no l'enten, Com que s'ha perdut 0 no ha existit mai
una comprensio de l'un ni de l'altre, tots els retocs s'han de fer a l'atzar.
Si pass a, be, si no passa, res: pero pot passar amb defectes 0 manies.
Els sistemes molt complexos tenen un efecte multiplicatiu sobre la in­
formaci6 portada pels elements, especialment pels que aconsegueixen
certa posicio preferent. Es I'avantatge, en termes d'informacio, dels or­

ganismes grossos. Pero una diferencia analoga a l'existent entre hardwa-
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re i software dels ordenadors, entre estructura i elements del llenguatge,
en els organismes es mes diftcil de delimitar, malgrat que realment exis­

teix, per exemple en les relacions entre el canal genetic i el cultural.

La importancia del canal cultural, mesurada en relacio al canal ge­

netic, creix extraordinariament en els vertebrats i, no cal dir-ho, en l'ho­

me. Les memories no son per interpretar el passat -cosa que pot con­

siderar-se com una perversio academica en el cas de l'home- sino per
a millorar les probabilitats de sobreviure en el futuro I una paradoxa de

I'acumulacio d'informacio es que tanca efectivament l'entrada a nova

inforrnacio. Qualifico aci de cultural la inforrnacio que no va per via

genetica ni de l'ecosistema i es refereix al comportament apres i a tota

mena d'artefactes, incIoent-hi l'organitzacio de l'espai, La transmissio

de la cultura no es gratuita i, en l'home, depen de l'us d'energia externa.

Les concomitancies entre els canals genetic i cultural son paleses, espe­
cialment en l'home. EI grau de neutralitat dels caracters hereditaris es

funcio del mon extern, es a dir, poden ser neutres 0 no neutres, segons
les condicions externes, i es poden acumular com a neutres quan per

alguna rao la vigilancia de Ia seleccio es alleugerida. La humanitat s'esta

enriquint geneticament i tecnologicament, amb noves possibilitats de

seleccio en el futuro

Tot proces selectiu es pot descriure en termes d'informacio, per tal

com Ies probabilitats son diferents abans i despres. Es pot aplicar una

mesura de les diversitats abans i despres. Existeix una analogia interes­

sant amb Ia diversitat especffica en el fet de I'alta diversitat genetica
(allels en un locus) de les especies de dinamica lenta, corn les que viuen

en la mar profunda.!" contrastant amb la menor diversitat que es una

resposta a una seleccio intensa i sobtada.
Tambe es poden aplicar mesures de diversitat a una serie d'activi­

tats quantificables que formen part del comportament dels animals, com

es, per exemple, proporcio de res preses de diversa casta, repertori de

comportament i freqilencia de diverses activitats. La seleccio, 0 si es

vol, una mesura dels efectes de la interaccio amb d'altres individus,
d'altres especies 0 el mon ftsic, es pot deduir de Ia reduccio de la diver­

sitat. Per exemple, un animal pot tenir un espectre molt ampli d'ali­

ments possible; pero l'espectre realitzat es menor i, a mes, hi ha can­

vis al llarg del temps. Mesures de diversitat poden fer-ne quantitativa
la recerca.

L'estudi de MAYER 179 sobre el comportament de simis ofereix molts

suggeriments en la mateixa via. Un simi isolat mostra un repertori defi­

nit de comportament, que es pot qualificar calculant una diversitat so­

bre periodes de temps unitat, cIassifioats segons les diferents activitats

en que s'esmercen -gratar-se, estar assegut, badalIar, etc. Aquest re­

pertori es el valid en condicions de llibertat plena, i pot variar segons
eis individus, a causa de factors genetics 0 per aprenentatge (ecultu­
rals»). Si s'estudia el comportament d'un individu en presencia d'un

altre de Ia mateixa especie, Ia Ilibertat del primer es troba limitada per
la presencia de l'altre i reciprocament. La diversitat del comportament
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es, aleshores. mes petita. Si es representen en un diagrama els valors de
les diferents diversitats, queden manifestes eventuals asimetries entre
els dos individus, un dels quals es dominant, i, a l'ensems, la manera de
fer-se la restricci6 de 1� Ilibertat, MAYER distingeix dues formes de res­

tricci6 de llibertat: una mes violenta, que es la del «dictador», i una

altra, energeticament mes eficient, que es la de I'eheroi. respectat.
Des d'un punt de vista mes general, de la terrnodinamica i de la

informaci6, les oportunitats no utilitzades representen un «scroll» llen­
gat 10.1 defora del sistema. Tenim ad una analogia de la llei entropica en

<;:1 sentit que no es pot exercir una selecci6 0 Ilibertat, si no es pro­
duint el que hem anomenat soroll, 0 be augment d'entropia, Pen), si hi
ha molts individus que interactuen, aixo es fa dificil, el mon es tanca i
la llibertat de l'individu disminueix. Aixo esta d'acord amb el fet que
I'adquisicio d'una informacio, en els sistemes vius, representa sempre
practicar assaigs, fer «scroll».

Totes aquestes consideracions ens mostren que, probablement, es pot
tracar un altre esquema, parallel als assenyalats relatius a estabilitat,
successi6 i evolucio, amb les diferents formes de comportament. No hi
ha una correspondencia estricta, pero S1 analogies formals, manifestes
tambe en el fet que es poden tracar petites sagetes que, com en aquells
casos, assenyalen la generalitat en la vida de principis que pertanyen a

una mateixa classe, junt amb els mes coneguts de la terrnodinamica de
sistemes oberts. No hi manquen problemes dificils. Probablement el fet
de passar de models conceptuals d'interaccio 0 joe, de dues a tres «per­
sones», es tant complicat com passar del model dels dos cossos al de
tres cossos en la ffsica.

Tot aixo te implicacions practiques que no se'ns poden escapar. es­

pecialment en l'intercanvi que s'estableix entre sisternes de propietats
diferents. Potser es tant dificil passar informaci6 cultural efectiva d'una
societat molt desenvolupada (en termes d'informaci6) a una societat
menys desenvolupada, com ho es passar producci6 d'un ecosistema ma­
dur 0 proper a la climax a un ecosistema inicial vei, 0 passar calor d'un
cos fred a un de calent. Es obvi que en l'intercanvi cultural, de vegades
acceptem el «scroll» que emet l'altra cultura com si fos el mes impor­
tant que te per to. oferir-nos.
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