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La perplexitat de Darwin davant les angiospermes s'evidencia en una carta tra-
mesa al botanic William J. Hooker: «The rapid development of angiosperms is
an abominable mystery.» La pedra de Rosetta de la seva teoria, el gradualisme,
trontollava. Stephen J. Gould suggereix altres causes que minimitzen la selec-
cié natural com I'Gnica forca conductora de I'evolucié. Pero no menciona el mis-
teri més cridaner de tota la historia natural, malgrat que s'ajusta a la seva teo-
ria puntuacionista. S'evidencia un oblit notable de les plantes pels exponents
més populars de la teoria evolutiva. El zoocentrisme imperant des de la sintesi
neodarwinista ha esbiaixat la pluralitat historica de patrons evolutius.

virgiﬂia"a L’abominable misteri s'insereix dins d’'una meta-
fora encara més famosa escrita en L'origen de les
espécies 1 extreta dels escrits de John Herschel,
«el Misteri dels Misteris», que fa referéncia a la
substitucié d’'unes espécies per d’altres al llarg del
temps. Aquest malestar era degut sobretot el fet
que semblava assenyalar que la natura de vegades
fa salts, i en aquest sentit l'interés és compartit
per ambdos autors. Gould (2002) va dedicar un
capitol a Johann W. Goethe, on tracta I'arquetip
foliar de les angiospermes, un altre al mode] ABC
de desenvolupament floral i un dedicat a Hugo de
Vries 1 la seva teoria de salts amb els experiments
amb Oenothera lamarkiana.

Pero la historia evolutiva de les plantes —que
definim aqui ampliament com els organismes
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fotosinteétics, no sols els del regne Plantae— és
bastant abominable, en el sentit de provocar ca-
bories que entren en conflicte en capgirar mares
tedrics. Cadascun dels relats de les transicions
evolutives depenen del substrat tedric sobre els
quals s’expliquen i, consegiientment, s’ajusten
millor als salts, a les puntuacions o als gradu-
alismes; des de l'origen de les cél-lules foto-
sintétiques procariotes, I'eucariosi, la multicel-
lularitat, la conquesta de la Terra i lorigenm
de la flor angiosperma. Es logica la fascinacié
d’aquestes polémiques, ja que levolucio, com
a relat historic, depén de les diverses interpre-
tacions d’escales i escenaris. No podem repetis
I'experiment, perd podem interpretar els fets »
partic d’aproximacions cientifiques tamisades
amb les [lums d’uns mares tedrics que permetes
contemplar obertament aquesta pluralitat.




Larrel primordial de 'arbre de la vida conté aire,
»gua i terra. Sembla que aquests elements com-
Snats en un ambient determinat poden generar
molecules complexes que s’autoorganitzen i ori-
gnen cascades de reaccions electroquimiques
Jgades a xarxes bioquimiques. Com a conse-
giiéncia o com a contingéncia, poden emergir
dintre d’aquestes precél-lules algunes propietats
adrecades a la vida. Les més importants s6n I'au-
toreplicabilitat i 'adquisici6 de membranes amb
caracteristiques bioquimiques que les indepen-
ditzen de I'ambient exterior. Per confirmar-ho,
seria important trobar vida en altres planetes o
també poder repetir I'experiment de la creacié
cel-lular de novo, que és molt probable que es
faci aviat. Al principi del segle passat predomi-
nava entre els bacteriolegs un gran pessimisme
vers la possibilitat d’establir un arbre evolutiu
de la vida procariota, perd la revolucié mole-
cular dels anys seixanta va canviar radicalment
aquesta perspectiva. La filogenia dels bacteris és
un problema fascinant, perd, al mateix temps, un
dels més intractables. Les preguntes clau sé6n: on
és l'arrel de la vida i quines propietats posseei-
xen les cel-lules primigénies? Els problemes més
recalcitrants s6n essencialment tres: el fenomen
comi de la transferéncia horitzontal de gens,
les errades sistematiques (atracci6 de branques
llargues) i la dificultat tedrica de la definici6 de
espécie en bacteris. Alguns autors proposen que
la filogénia bacteriana és realment una xarxa, i
d’altres mantenen que té forma d’arbre.

Thomas Cavallier-Smith (2006), amb una de
les millors argumentacions actuals sobre aquest
tema, proposa que els organismes més primitius
devien ser els clorobacteris (bacteris verds no
sulfurosos que no produeixen oxigen). Per tant,
estan entre els primers candidats a I'arrel de la
vida i presenten les propietats pristines de les pri-
meres cél-lules existents al mén. D’aquestes evo-
lucionarien els cianobacteris, que presenten dos
fotosistemes per duplicaci6, com a conseqiién-
cia, la capacitat de fotosintesi oxigénica (fig. 1).
Aquesta duplicaci6, juntament amb altres inno-
vacions formals 1 funcionals, va representar un
salt primordial en la historia evolutiva i, si aixo és
cert, els primers organismes procariotes que van
poblar la Terra devien ser autotrofs, és a dir, or-
ganismes que utilitzen I'energia de la lum solar
i eliminen l'oxigen. Tots els organismes hetero-
trofs serien, per tant, descendents d’organismes
autotrofs. A partir de 'explosié dels cianobacte-
1is, el planeta Terra va canviar profundament, ja
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que va emergir per primera vegada una atmosfe- ~ crereeereiiesenneece o D
ra d’oxigen i una capa d'ozd, i es va re-crear per Figura 1. Esquema de f'evolucié

primera vegada la biosfera. procariota que assenyala algunes
de les transicions evolutives i

una cronologia d'esdeveniments
evolutius i ambientals.

Hi ha dues classes de cél-lules: els bacteris i els
eucariotes. Aquestes tltimes son les cél-lules més
complexes que coneixem. L’eucariosi represen-
ta també una de les revolucions evolutives clau
de la historia de la vida. S’han suggerit diverses
hipotesis que encaixen en dos models generals:
I'autogen, basat en la mutacié i la selecci6 natu-
ral com a principal for¢a conductora i creadora
d’alguns organuls cel-lulars, i el model quimeéric,
basat en la simbiosi. El model autogen proposa
un desenvolupament d’organuls —cilis, nucli,
reticle endoplasmatic, etc.— a partir de diverses
innovacions evolutives, sense fusions genomi-
ques de dos o més organismes. El model quime-
ric o simbiotic implica la fusi6 de dos organis-
mes 0 més. Una versi6 actual es fonamenta en la
teoria de Pendosimbiosi serial proposada el 1993
per Lynn Margulis, que planteja que en l'origen
de la cel-lula eucariota intervé la simbiosi entre
un arqueobacteri i una espiroqueta per formar
els cilis. Després ocorren diverses simbiosis seri-
als formadores de diversos organuls. Trobem un
suport a aquesta teoria en les simbiosis secunda-
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L'ancestre eucariota
..................................... ries conegudes en cromalveolats, originades per
igura 2., Larbre de la vida eucariota,

Pengoliment d’una alga vermella en excavatsien
cloraracniofits amb engoliment d’'una alga verda.
També en altres simbiosis terciaries descober-
tes en cromalveolats. Ambdés models accepten
I’endosimbiosi d’un o-proteobacteri hoste, que
acabaria sent esclavitzat per la cél-lula hoste i,
es convertiria en un mitocondri i un altre engoli-
ment d’un cianobacteri hoste esclavitzat com un
cloroplast. Altres models quimerics es basen en
l'analisi de comparaci6 de seqiiencies de DNA,
que mostra que els gens informatius dels eucari-
otes s’assemblem als arqueobacteris, mentre que
els gens operacionals s6n similars als eubacteris,
encara que aixo no és demostratiu de la validesa
d’aquest model. Una analisi de transicions evo-
lutives de determinats caracters i proteines es-
tructurals responsables dels plans corporals (en
alemany, Baupliine) podria enterrar alguns dog-
mes basats en un registre fossil feble i equivoc,
amés de determinades concepcions erronies so-
bre el rellotge molecular i la taxonomia v. siste-
matica. Cavallier-Smith (2009a, 2009b) ha pre-
sentat un escenari molt ben argumentat de les
grans forces d’adaptaci6 i diversificaci6 cel-lular,
aixi com de les caracteristiques basiques de I'ar-
quitectura eucariota. Afirma que els eucariotes
primigénis van ser cel-lules que habitaven su-
perficies solides o, més probablement, que cons-
tituien el bentos d’un estany d’aigua dolca i més
tard dels oceans. L’ancestre eucariota tindria un
o dos cilis i un mitocondri aerobic, i, inqiiestio-
nablement, la facultat de la fagotrofia, és a dir,
la capacitat d’engolir bacteris. Aquesta facultat
i la indigestié contingent d'un o-proteobacteri
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esclavitzat després com a hoste i transformat en
mitocondri, i no el sexe, van ser els elements es-
sencials que assenyalen I'origen de l'eucariosi.

L’arrel eucariota es deu situar entre els uniconts
i els biconts, els dos tnics tipus de cél-lules eu-
cariotes que existeixen. Els ancestres dels uni-
conts serien organismes aerobics amb un cili i
un centriol que actuaria com a focus per als mi-
crotbuls citoplasmatics originant pseudopodes
que es mourien per la polimeritzaci6 de I'actina;
serien, a més, fagotrofics. Els uniconts donarien
lloc a dos clades de l'arbre evolutiu: amebozous
1 opistoconts, 1 a partir de coanozous als seus
descendents, els animals i els fongs (fig. 2). Els
biconts tenen dos cilis i dos centriols. El desen-
volupament ciliar és una sinapomorfia biconta
que els diferencia dels uniconts. El clade Bikon-
ta comprén quatre supergrups: Excavata, Rhiza-
ria, Chromalveolata i Archaeplastidia. Aquesta
dltima inclou les plantes terrestres, algues ver-
melles, verds i glaucofits. La dataci6 de I'origen
eucariota no esta exempta de polémica. Un dels
dogmes recents era I'afirmaci6 que el fossil euca-
riota més antic era Grypania spiralis, datat erro-
niament fa 2.200 milions d’anys (Ma) al Prote-
rozoic, i un altre que Bangimorfa pubescens era
una de les algues vermelles més antigues, de fa
uns 1.200 Ma. Pero estudis recents fan dubtar
seriosament d’aquesta identificaci6 sistematica.
Alguns autors afirmen que Grypania no va ser
un eucariota ni Bangiomorfa una alga vermella,
sin6 un cianobacteri. El fossil més antic i ingiies-
tionable d’eucariota és Melanocyrillium hexadi-
adema, d’'uns 760 Ma. Amb aquest escenari de
noves interpretacions fossils i rellotges molecu-
lars més fiables s’ha proposat per a 'origen dels
primers eucariotes uns 800 Ma.

L’evoluci6é ha fet unes vint proves en els dife-
rents regnes taxonomics per formar organismes
multicel-lulars. Les plantes, els animals i els
fongs son els exemples més cridaners. Pero dins
dels protists, algunes algues també sén destaca-
bles per la seva complexitat. Malgrat que aques-
ta qilesti6 té una importancia cabdal, a hores
d’ara és un dels fenomens evolutius més pobra-
ment coneguts. Shan proposat tres teories per
a aquests origens: la teoria colonial, simbiosi
d’organismes de la mateixa espécie; la teoria sin-
citial, que postula que un organisme unicel-lular
amb molts nuclis podria desenvolupar septes al
voltant de cada nucli, i, finalment, la teoria sim-




biotica, que afirma que la cooperaci6 de diferents
especies d’organismes cel-lulars amb ecologies
complexes podria arribar a especialitzar-se i viu-
re interdependentment formant un organisme
tunic. Estudis recents d’organismes models, com
les algues volvocacies, un clade evolucionat a par-
tir del genere unicel-lular Clamydomona fins al
multicel-lular Volvox, han aportat llum i la desa-
fiant possibilitat d’explorar profundament aques-
tes transicions evolutives cap a la individualitat
(Herron et al.,, 2009). L'origen de la multicel-
lularitat és anterior al Cambria, on ja hi sén tots
els plans corporals d’animals coneguts. Aixi, en
les misterioses faunes i flores d’Avalon, la mar
Blanca i Nama (560-542 Ma) podem observar
tots els morfoespais trobats també al Cambria, i
també I'intrigant desacoblament entre I'evoluci6
morfologica i taxonomica. Amb una diferéncia
essencial entre els dos periodes: l'experiment
evolutiu de I’Ediacaria no ha deixat fins avui cap
representant viu malgrat I'explosi6 de disparitat
que es va produir (Shen et al., 2008).

Viure en terra erra implica estar exposat a I'ai-
re i, consegiientment, a assecar-se. El primer
que necessiten les plantes és una cuticula per
protegir-se i aillar-se de l’exterior i, al mateix
temps, estomes per poder intercanviar gasos
entre l'exterior i I'interior. Es necessiten vasos
comunicants per transportar I'aigua i minerals

Quaternarl
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Cenozoic
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Triasic

Paleozoic
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des del sol cap a l'interior de I'organisme. Dues
innovacions cabdals rematen la sofisticacio
adaptativa: retenir el zigot transformant-se en
embri6 dintre d’una estructura cel-lular protec-
tiva ('arquegoni) i la formaci6é de llavors, on
Tembrid pot estar protegit un llarg temps dintre
d’una estructura resistent. Aixd es va haver
d’adquirir gradualment o mitjancant salts em-
pesos pels esdeveniments exteriors i/o mutaci-
ons internes, fins a arribar a conquerir la terra.
Els organismes de partida van ser caroéfits, com
s’ha suggerit per similituds ultraestructurals i
filogénies moleculars. La transicié més signifi-
cativa en el procés de terrestralitzacio és l'evo-
lucié cap un esporofit diploide amb una meiosi
zigotica retardada. Dues teories son plausibles
per explicar 'origen del cicle embriofitic: 1a teo-
ria interpolar i la teoria transformativa. La
primera postula que P’esporofit seria una nova
generacio del cicle haplont original que s’inter-
pola entre dos gametofits, manté el zigot i retar-
da la meiosi zigotica. La segona suggereix que
Pesporofit es va transformar en la fase dominant
a partir d’un cicle vital isomorfic. Aquests dos
models sén essencials per comprendre l'evo-
luci6 de les plantes terrestres (Carrién, 2003).
Es en el Devonid, en un interval d'uns 70 Ma,
on emergeixen tots els plans corporals del mén
vegetal conegut viu i fossil, a excepcid de les an-
giospermes. Per aixd aquest periode és el big
bang del moén de les plantes, equiparat a 'ex-
plosi6 del mén animal al Cambria (fig. 3).

Omnis Cellula 22 Qﬁ Cclubre 2009

Thuja orientalis

Figura 3. Cronologia dels embridfits,




Figura 4. Filogénia dels espermatdfits.
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L’evoluci6 en mosaic dels caracters en els em-
briofits ens dificulta veure transicions seqiien-
cials per resseguir els processos. Perd sembla
clar que la innovacié en les plantes d'un embri6
protegit va ser clau. Prop de 200 Ma abans de
Taparicié de I'embrid a les plantes, van aparéi-
xer per primera vegada les demoesponges, an-
cestres dels metazous (Love et al., 2009). En
resum, aquests dos fets demostren que en els
animals, 'anus va precedir la intel-ligéncia i,
molt més tard, 'embrio6 va precedir la llavor en
el mon de les plantes.

Lorigen de la flor i del jardi perfu
L’abominable misteri desconstruit en una
aparici6 rapida, equivoca i d’exit de les plan-
tes amb flors, pot permetre’ns diversos angles
focals. En temps de Darwin, el registre fossil
d’angiospermes era reduit i estava centrat en el
Cretaci mitja. Com es podia crear tanta diversi-
tat en unes poques desenes de milions d’anys?
Recentment s’ha descobert un dels fossils més
antics (Archaefructus), germa de les actuals
angiospermes i datat fa 125 Ma (fig. 4). Per
tant, I'aparici6 sobtada d’angiospermes no va
ser tan rapida com es pensava.

Les teories sobre 'origen de la flor angiospér-
mica es van basar fa més de cent anys en com-
paracions organografiques i morfoanatomiques
de la flor. Els plantejaments més recents sén la
teoria androgina i la teoria antofitica, fonts de
considerable debat actual. A més d’emprar la
morfologia comparada, aquestes hipotesis han
estat testades mitjancant I'analisi filogenetica
molecular i el desenvolupament genétic, pero
fins ara continuen sent equivoques les rela-
cions entre gnetofits, cicades i angiospermes. El
clot entre els probables ancestres gimnospér-
mics i les angiospermes continua sense pont.

Arribats en aquest punt, convé recordar queé
distingeix una angiosperma i posar al dia I'estat
de la qiiesti6. Els darrers cinc anys s’han cap-
girat molts paradigmes sobre l'origen de la flor
angiospérmica i, consegiientment, han caigut
dogmes imperants des de fa més de cent anys.
Durant molt de temps s’havia hipotetitzat que
les primitives angiospermes tenien flors grans
amb moltes parts, gineceu pluricarpel-lat i es-
tams laminars, i també megagametogenesi (el
procés de formacié del sac embrional i 'oosfe-
ra) de tipus Polygonum (set cél-lules i vuit nu-
clis) amb una doble fecundaci6 que produia un
endosperma triploide que era de tipus nuclear.
Ara sabem que les flors de les primeres angios-




permes eren molt petites (2-4 mm) amb carpels
ascidiformes i estams no laminars. Cap de les
angiospermes basals (Amborellales, Nympha-
eales, Austrobaileyales) produeix un gametofit
femeni del tipus Polygonum siné del tipus Nup-
har/Schisandra, probablement pleisomorfic,
1 amb un endosperma diploide, biparental i de
tipus cel-lular. Amborella trichopoda (fossil vi-
vent recentment descobert en un illot de Nova
Caledonia) presenta un cas tnic en les angios-
permes, amb un sac embrional de vuit cél-lules i
nou nuclis (Friedman et al., 2009).

Es realment tan extraordinaria la diversitat
d’especies d’angiospermes en comparacié amb
la historia evolutiva d’altres plantes terrestres?
Sabem que actualment comprenen prop del 9o %
de totes les plantes terrestres i ocupen tots el bi-
omes (fig. 5). No pot ser que la nostra percepcid
sigui erronia davant la distribuci6 asimétrica de la
diversitat actual d’angiospermes respecte d’altres
embriofits? La resposta és que si, és una percepcié
erronia. I aixi s’ha demostrat amb estudis de ta-
xes d’originacid, extinci6 i diversificacié de plan-
tes fossils durant el Fanerozoic (Crepet i Niklas,
2009). Les analisis d’aquests autors demostren
que les taxes d’originaci6 i de diversificacié de
cada classe d’embriofit (pteridofits i/o gimnosper-
mes) s'incrementa a l'inici evolutiu de cada grup,
1 aquesta diversitat declina després rapidament i
manté alguns representants durant un llarg perio-
de d’éxtasi fins avui. Es un cas clar d’evoluci6 pun-
tuada. L'excepci6 singular de les angiospermes és
que presenten un patr6 tnic al mén organic: altes
taxes d’originaci6 i diversificaci6 durant llargs pe-
riodes de temps. Més concretament, un pic inicial
explosiu d’originaci6 i diversificacié a mitjan Cre-
taciiun altre al final de 'Eoce (Terciari).
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Pero quins factors externs o interns son els
responsables d’aquest éxit que no presenten al-
tres plantes terrestres? Intensos estudis demos-
tren que diversos aspectes caracteristics d’angi-
ospermes podrien ser els inductors d’aquest éxit;
atributs vegetatius, reproductius, coevolucié amb
insectes, duplicacié génica, poliploidia, hibri-
daci6, plasticitat morfologica, caracteristiques
genetiques o epigenétiques o una constel-laci6 si-
nérgica de diversos factors que actuen diferenci-
alment segons el periode geologic, el lloc, el clade
ola taxa. Pero cap model adaptatiu separadament
ens en dona una explicaci6é convincent. Aquest
éxit ecologic encara és un misteri abominable.

A mitjan Cretaci les angiospermes van ocu-
par tots el biomes de la Terra i des de llavors per
Paire flairen perfums de les flors que ofereixen
mils de colors i dolg néctar. Mai, des de la creaci6
de Patmosfera per I'oxigen emés pels cianobacte-
ris, no havia ocorregut un fenomen semblant. La
responsabilitat d’aquest fenomen és, sens dub-
te, deguda al disseny reproductiu angiospérmic,
que és realment sorprenent per la seva singula-
ritat dintre la diversitat biologica existent. Els
organismes animals que van comengar la seva
evolucié amb la boca/anus van culminar en els
mamifers amb un imperfecte i brofec disseny
reproductiu, que presenta una doble funci6: pel
mig del parc d’atraccions travessa un col-lector
d’aigiies residuals i de residus organics. En les
angiospermes, els atributs sexuals (flors) sola-
ment tenen una tnica funcid seductora enfocada
al sexe; per aixo son adornades luxuriosament
amb colors, sabors i delicats aromes, que han
exhibit durant més de 100 Ma i s’han reinventat
a si mateixes, innovaci6é vers innovacio, creant
aquest jardi perfumat que és avui la Terra.
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