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PER QUE HI HA TANTA DIVERSITAT
DE PLANTES?

IGUALS RECURSOS, PERO MOLTES ESPECIES

Jaume Terradas

La immensa proliferacié d’especies que ha generat
I’evoluci6 ha estat i és causa d’estupor entre els cien-
tifics. L’estupor no €s un estat desitjable per a la cién-
cia i no cal dir que molts han mirat de sortir-ne i
donar respostes a la pregunta de per que n’hi ha tan-
tes. Algun dels articles més
famosos de la historia de I’ecolo-
gia formula explicitament aques-
ta pregunta en el titol, com el
celebre «Homenatge a Santa
Rosalia» de Hutchinson. Pero si
és dificil de contestar en general,
encara ho €s més si considerem
el cas especific de les plantes. Es
coneixen de I’ordre de tres quarts
de milié de plantes vasculars, i
podem suposar raonablement
que almenys una quantitat igual,
si no molt superior, encara no ha
estat descrita. Hi ha comunitats en que, en un sol
metre quadrat de terreny, s’hi poden comptar fins a 60
especies diferents de petites plantes, en bona part de
vida efimera. Hi ha boscos tropicals que, en una

«EL QUE FA
PARTICULARMENT XOCANT
LA DIVERSITAT VEGETAL ES

QUE TOTES LES PLANTES
EMPREN QUASI
EXACTAMENT ELS MATEIXOS
RECURSOS»

hectarea, contenen més de 300 espécies d’arbres, és a
dir, que un de cada dos a cinc individus és d’una
especie diferent. El que fa particularment xocant
aquesta diversitat vegetal €s que totes les plantes
empren quasi exactament els mateixos recursos. Els
insectes poden menjar altres
insectes, herba o fruits, fongs,
xuclar saba o sang, i moltes més
coses de moltes especies de
plantes i animals, pero totes les
plantes (llevat de les parasites i
carnivores) usen llum, dioxid de
carboni, sals minerals i aigua, és
a dir, uns recursos idéntics, pels
quals han de competir. Com pot
ser, doncs, que n’hi hagi tantes
menes diferents? D’acord que
I’ambient presenta certa hetero-
geneitat, pendents amb sols
prims, fons de vall, afloraments de roques, solanes i
obagues, etc., que poden oferir varietat d’ambients,
pero quan parlem de superficies petites aquesta mena
d’heterogeneitat no pot ser massa important.
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Biomassa‘

Endinsem-nos en un bosc dens. Si mirem en 1’aire,
veurem un dosser de fulles que quasi no deixa veure
el cel i, de fet, només entre un u i un tres per cent de
la llum que arriba a la cara exterior d’aquest dosser el
travessa i assoleix el nivell dels nostres peus. Les
fulles absorbeixen o reflecteixen la llum, n’aprofiten
un u per cent o menys per fer la fotosintesi, intercan-
vien oxigen i dioxid de carboni amb I’aire i s’aguan-
ten alla dalt gracies a les columnes de fusta dels
troncs i les branques, per dins de les quals hi corren
dos sistemes de canonades: una que puja aigua i sals,
i I’altra que redistribueix els productes de la fotosinte-
si. Arrapant-se als troncs, de vegades hi ha plantes
enfiladisses que, amb menys inversié en fusta, poden
també assolir el sostre del bosc i exposar les fulles a
la llum. En boscos tropicals €s
freqlient que, a les enforcadures
de branques o damunt d’aques-
tes, hi creixin plantes epifites, és
a dir, que arrelen a la mica de
terra acumulada en aquests
indrets, sobre altres plantes,
sovint a certa algada. Als boscos
atlantics molt humits, pot haver-
hi quantitats estimables de fal-
gueres i molses també epifites.
El nostre vesc (Viscum album)
creix clavant-se per la base als
teixits dels troncs dels arbres i viu d’una manera
semiparasitaria, fa la fotosintesi, perd xucla recursos
de la saba. Hi ha, a més, arbres que no arriben al sos-
tre, arbusts, mates, herbes, etc. Com més dens €s el
dosser, perd, menys llum hi penetra i menys vida
vegetal es desenvolupa per sota dels arbres domi-
nants.

Esclerofils

«LA LLUM ES, DONCS,

UN FACTOR MOLT IMPORTANT
D’'HETEROGENEITAT
ESPACIAL | TEMPORAL QUE
PERMET DIFERENTS
ESTRATEGIES DE VIDA»

Caducifolis
Malacofils d’estiu
Nanofanerofits —
Terofits
Arrels profundes * Arrels superficials

Precipitacions regulars Precipitacions irregulars

Recursos continus Recursos episodics

Tipus biologics de plantes mediterranies en relacié amb la disponibi-
litat de nutrients.
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PER QUE NO FUNCIONA SEMPRE LEXCLUSIO
COMPETITIVA?

Els boscos mediterranis, de pi blanc, d’alzina, de
surera, etc., sovint tenen una sola espécie d’arbre o,
en tot cas, ben poques. En una hectarea totalment
coberta hi poden cabre des d’uns 600 individus (peus)
d’arbres molt grans fins a uns 20.000 de petits, i ser
tots de la mateixa especie o, com a molt, de tres o
quatre amb una de molt dominant. Com deiem, pero,
en algunes selves tropicals la mateixa forma biologi-
ca, I’arbre, pot estar representada en igual superficie
per centenars d’especies. Aixo vol dir que costa una
mica trobar un cert nombre d’individus de I’espécie
que ens interessa, fet que ha tingut conseqiiéncies
practiques a I’hora de I’explota-
ci6. Per que conviuen tantes
especies d’arbres de semblant
alcada que fan servir els matei-
xos recursos? No hi ha una llei
ecologica anomenada d’exclu-
sio competitiva, segons la qual,
si dues especies competeixen
pel mateix recurs la que ho fa
amb més eficiencia exclou I’al-
tra? Per qué no s’han imposat
les especies que poden créixer
més de pressa, estendre més
aviat fulles i arrels i aprofitar amb més eficacia
aquests recursos, privant-ne les altres? Janzen va for-
mular una possible explicacid per als boscos tropicals.
Potser tenir massa veins de la mateixa especie facilita
la tasca d’expansio a fitofags i plagues de tota mena, i
I’evolucié hauria seleccionat maneres de dispersio
que portin les llavors a una certa distancia, prudent-
ment lluny, i aixo faria possible la coexistencia de
veins diferents. La dispersié dels individus de la
mateixa especie té un cost, fa més dificil la reproduc-
cio, aixi que els avantatges deguts a la reduccié de
I’accés de parasits i depredadors han de ser grans per
fer versemblant aquesta hipotesi.

Un ecosistema extremadament divers, aquest cop
en especies arbustives o mates, €s el fynbos sud-
africa, una mena de brolla. El fynbos creix sobre subs-
trats pobres, amb un mosaic de condicions (propor-
cions relatives) de nutrients que pot haver afavorit la
diversificacio per heterogeneitat de 1’ambient. Hi ha
una bona correlacié entre la diversitat i ’escassesa de
fosfor. El regim de foc pot també tenir un paper ja que
impedeix que hi hagi un procés d’exclusié competiti-
va, eliminant periodicament els dominants. Tanma-
teix, la invasid recent per Pinus halepensis mostra
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que aquesta especie suporta el réegim de focs i tendeix
a reduir seriosament la diversitat.

Un altre tipus d’ecosistema extremadament ric en
especies €s el de les pastures mediterranies. Des dels
temps del professor salamanqui Fernando Gonzilez
Berndldez, que va dirigir departaments d’ecologia a
Sevilla i a Madrid els anys setanta i vuitanta, els eco-
legs de la seva escola van donar a con¢ixer les sorpre-
nents diversitats de les pastures de la Meseta.
Emprant I’index de Shannon —que €s una mesura treta
de la teoria de la informacio que es calcula a partir de
la distribucié dels individus en espécies, aixi que
déna 0 quan tots els individus son de la mateixa espe-
cie i valors més alts quan hi ha moltes especies i com
més igualat és el nombre d’individus que pertanyen a
cada una—, van trobar en aquelles comunitats de plan-
tes valors que podien passar de 6 (valors propers a 5
ja son excepcionals en col-lectius d’un grup taxono-

Arrapant-se als troncs, de vegades hi ha plantes enfiladisses que, amb
menys inversié en fusta, poden també assolir el sostre del bosc i ex-
posar les fulles a la llum. Dalt d’esquerra a dreta, l'aritjol (Smilax aspe-
ra) i 'heura (Hedera helix). A lesquerra, lligabosc (Lonicera implex).

mic del tipus que sigui en una comunitat real). Als
Monegres, quan comencava la meva tesi doctoral,
vaig veure aterrit com Oriol de Bolos, el meu director,
s’ajeia i pacientment feia un inventari d’unes quaranta
especies en un metre quadrat del que, de lluny, sem-
blava un prat ressec i ras. Aci no eren arbres, sind
mindscules herbetes de pocs centimetres, com als
prats de la Meseta. L’explicacié de Janzen no sembla
aplicable en individus que viuen uns mesos. Perme-
teu-me que em quedi amb el cas dels Monegres, que
conec millor.

Les comunitats més riques son als fons de la vall.
Estan dominades per mates de graminies perennes
(Stipa spp., Lygaeum spartum, etc.) que s’obren per
dalt com un ram pero deixen molt d’espai al terra, on
a la primavera poden sortir aquestes herbes efimeres.
Part d’elles creixen també damunt els vessants domi-
nats per matolls, pero no hi solen assolir les mateixes
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riqueses. El nombre i identitat d’espécies i 1’abundan-
cia de cadascuna varia segons 1’any hagi estat més o
menys plujos i fred. Aquests ambients contenen certa
heterogeneitat, per exemple més a prop de les mates
de graminies grans hi ha més ombra, la humitat i tem-
peratura del sol se’n veuen afectades de manera irre-
gular. Hi ha pedres i petites elevacions o concavitats
del terreny. Perd hom pot sospitar raonablement que
tanta diversitat no depén només de les combinacions
d’aquestes circumstancies. La forta irregularitat inte-
ranual probablement fa que les condicions de vegades
afavoreixin unes especies, de vegades altres, aixi que
I’abundancia de cadascuna varia segons els anys, pero
la que enguany €s una competidora superior 1’any
vinent pot no ser-ho. Alguns anys, poques arriben a
germinar, altres ho fan quasi totes. D’altra banda, els
herbivors suposen una pertorbacié important, que
inhibeix la competéncia. Per
motius ben diferents que els
arbres dels boscos tropicals,
I’exclusié competitiva funciona
malament en els sols pobres i de
condicions molt variables any
per altre dels Monegres.

LLUM | AIGUA: DIFERENTS
ESTRATEGIES DE VIDA

Hi ha una creencga ingénua,

forca arrelada entre els estudiants d’ecologia, segons
la qual la major diversitat es déna en les comunitats
més madures. Els llibres d’ecologia expliquen que no
sol ser aixi. Quan es tala o crema un bosc, s’inicia un
procés de regeneracio durant el qual el nombre
d’espécies creix, en general fins que arbusts o arbres
dominants ajunten les capcades. Llavors les herbes
disminueixen. Com que hi ha més especies d’herbes
que no pas d’arbres, la successié continua amb un
descens gradual del nombre d’especies. Després, hom
pot esperar que el bosc, si no és novament pertorbat,
arribi a uns estadis de maduresa i envelliment durant
els quals es produira la caiguda ocasional d’alguns
arbres per llamps o altres causes, obrint-se clarianes
que produiran augments aillats de diversitat amb nous
descensos en tancar-se altre cop el dosser. La llum és
un recurs necessari, i la varietat de plantes que exis-
teixen s’adapten a determinades situacions en relacio
a la llum. Unes volen llum tot el dia, altres viuen
millor a I’ombra, treballant a baixes intensitats de
Ilum, altres aprofiten situacions intermedies o fins i
tot flaixos de llum provocats pel moviment de les
fulles del dosser pel vent. L’aprofitament diferencial
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«UN ECOSISTEMA POT SER
MOLT RIC EN ESPECIES
SENSE SER COMPLEX
EN L'APROFITAMENT DELS
RECURSOS»

de la llum pot tenir lloc al llarg de I’any, com les
especies vernals que treuen les fulles molt aviat a la
primavera, avancgant-se a la foliacié dels arbres cadu-
cifolis, posem per cas els faigs. Les anémones que
viuen sota els faigs acumulen reserves en bulbs
subterranis i €s gracies a aquestes reserves que poden
fabricar fulles abans que els faigs, fotosintetitzar i
acumular noves reserves per a I’any vinent. La [lum
és, doncs, un factor molt important d’heterogeneitat
espacial i temporal que permet diferents estrateégies de
vida.

Un altre factor decisiu és 1’aigua. Dins un bosc,
I’aigua no arriba de manera homogenia, hi ha punts
de degoteig importants i molta aigua llisca pels
troncs, humitejant el terra entorn seu. Aquestes
diferéncies espacials encara son més evidents en una
devesa, ja que cada arbre forma una illa d’ombra,
amb menys radiacid i evapora-
cid, aportacions de fullaraca
amb nutrients, un cert efecte
paraigua de la capgada, humitat
al voltant del tronc, etc. Aix{ que
les mateixes plantes generen
heterogeneitat en la disponibili-
tat d’aigua, com en la de llum.
L’aigua en part s’infiltra en el
sol, i a certa fondaria pot acu-
mular-se de manera que la
humitat hi és més constant. Les
plantes amb arrels que arriben a aquesta fondaria
viuen en condicions relativament estables d’abasti-
ment d’aigua i recursos, i poden mantenir les fulles
hidratades i en activitat vegetativa durant forga
mesos. Acostumen a tenir fulles amb contingut d’ai-
gua poc variable (sén hidroestables) i proteccions
contra taxes excessives d’evapotranspiracié com les
cuticules gruixudes, pels, etc. Les plantes d’arrels poc
profundes només disposen d’aigua de manera irregu-
lar, com menys profundes més irregular és 1’abasti-
ment, i depenen de pluges puntuals. Les fulles supor-
ten variacions importants del contingut d’aigua (sén
hidrolabils), poden ser una mica suculentes, com el
romani, per ajudar a mantenir reserves, o tenen altres
adaptacions que redueixen les perdues (fulles petites,
peludes, estomes enfonsats en criptes, etc.), solen
tenir periodes vegetatius més curts i, en general, el
seu ambient hidric €s completament diferent del d’un
arbre, encara que creixin a tocar, simplement perque
el subministrament dels arbres és molt més constant.
Les diferéncies de fondaria de les arrels i de disponi-
bilitat d’aigua s’associen a diferéncies en els
nutrients. A les capes més fondes del sol hi ha humitat




El régim de foc pot també tenir un paper ja que impedeix que hi hagi
un procés dexclusié competitiva, eliminant periodicament els domi-
nants. Tanmateix, la invasié recent per Pinus halepensis mostra que
aquesta espécie suporta el régim de focs i tendeix a reduir seriosa-
ment la diversitat.

més permanent, perd pocs nutrients. Una alzina té,
doncs, un abastiment forca regular d’aigua i pobre en
nutrients. Prop de la superficie, les arrels només tenen
aigua quan plou, pero els nutrients s6n abundants, aixi
que en lloc d’un abastiment regular es tenen polsos
bruscs d’aigua rica. La fondaria de les arrels implica
una gamma d’estratégies possibles en relacié als
recursos del sol, com ’alcada i fenologia de les fulles
ho fa pel recurs llum. Les pautes morfologiques del
relleu també son causes d’heterogeneitat que perme-
ten diferents estratégies de vida.

Tornem als Monegres. Alla trobem altres tipus de
comunitats, a més de les de graminies perennes i
anuals effmeres. Cap d’elles s’acosta, ni de lluny, al
nombre d’espécies de la que hem comentat. Hi ha una
cosa, pero, que crida 1’atencid. A les comunitats de
graminies perennes i petites herbes anuals practica-
ment només hi ha aquests dos tipus biologics de plan-
tes, mentre que als matollars i boscos hi trobem més
varietat, amb mates, arbusts, lianes, arbres i altres
tipus d’herbes. Si apliquem I’index de Shannon, al
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Dins un bosc, l'aigua no arriba de manera homogeénia, hi ha punts de
degoteig importants i molta aigua llisca pels troncs, humitejant el
terra entorn seu. Laigua en part s'infiltra en el sol, i a certa fondaria
pot acumular-se de manera que la humitat hi és més constant. Les
plantes amb arrels que arriben a aquesta fondaria viuen en condi-
cions relativament estables d’abastiment d'aigua i recursos, i poden
mantenir les fulles hidratades i en activitat vegetativa durant forga
mesos. Les plantes darrels poc profundes només disposen d'aigua
de manera irregular, com menys profundes més irregular és l'abasti-
ment, i depenen de pluges puntuals. Solen tenir periodes vegetatius
més curts i, en general, el seu ambient hidric és completament dife-
rent del d’un arbre, encara que creixin a tocar, simplement perque el
subministrament dels arbres és molt més constant.

Pluges sense recarrega de la capa profunda del sol

repartiment de la cobertura (o un altra mesura de 1’a-
bundancia), en especies, les comunitats de graminies i
anuals sén molt més diverses. Si apliquem 1’index de
Shannon a la distribucié dels individus o la cobertura
en tipus biologics (per exemple, emprant la tipologia
classica de Raunkjaer), en canvi, la diversitat aug-
menta amb la complexitat estructural de la comunitat:
els boscos tenen indexs de diversitat de tipus biolo-
gics més alts que els matollars i molt més alts que els
prats. Aixo que vol dir? Que en els ecosistemes com-
plexos hi ha més maneres diferents d’explotar els
recursos, que aquests s’empren de manera més com-
pleta: els diferents nivells de llum, la disponibilitat
més continua o més episodica d’aigua i nutrients, la
fertilitat de capes profundes i superficials. I vol dir
una altra cosa: que un ecosistema pot ser molt ric en
especies sense ser complex en 1’aprofitament dels
recursos. La riquesa en especies no resulta de la com-
plexitat de I’ecosistema, que es veu més reflectida per
la varietat de tipus bioldgics, sind que resulta d’inhi-
bicions de diferents tipus a I’exclusié competitiva,
com en els exemples que hem donat dels prats medi-
terranis i els boscos tropicals.

Aquesta idea s’allunya de les que acostumen a
admetre ingenuament estudiants i, de vegades, textos
o professors. Es quan el medi bioldgic o fisic imposa
constriccions determinades que la riquesa d’especies
assoleix valors molt alts. Les plantes desmenteixen la
llei de I’exclusié competitiva en la seva expressié més
senzilla.

I EL PES DE LA HISTORIA

Si considerem la qtiestié des d’una perspectiva evolu-
tiva, €s licit preguntar-se per quin motiu, quan els
vegetals van colonitzar la Terra (probablement, des

Periode de pluges amb
recarrega del sol

La variabilitat en la disponibilitat de recursos depen de la profunditat de les arrels. En la figura es mostren les hipotetiques fluctuacions en la dis-
ponibilitat per a plantes a) d'arrels superficials; b) d'arrels profundes, en un medi en qué les reserves profundes d’aigua no s'esgoten durant les-

tiu; i ¢) en un altre en qué les reserves profundes s'esgoten.
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dels inicis en simbiosi amb fongs per formar micori-
zes), no es forma una catifa més o menys continua als
llocs on hi havia humitat suficient. Es probable que la
primera fotosintesi terrestre la fessin, en efecte, cati-
fes de cianofits i algues en llocs permanentment
humits, pero i a la resta? Una estructura en lamina, a
I’estil de les hepatiques, no funciona bé en I’intercan-
vi de gasos amb [’aire, ja que el fregament de 1’aire
crea sobre la lamina una capa d’aire quasi immobil
que es renova poc. Va resultar avantatjds, per tant,
estendre’s en alcada, cosa que fou possible primer
amb estructures que es mantenien dretes per turgencia
i després, molt millor, amb estructures rigides llenyo-
ses que contenien vasos conductors. Aquestes estruc-
tures es van poder diversificar notablement, amb solu-
cions que funcionaven millor sota les diferents condi-
cions del medi i en relacié també a la modificacio del
medi per les propies plantes. La
fusta va permetre la diferencia-
cio en alcada i prodigis com que
els arbres més alts arribin als
120 m, és a dir, pugin aigua del
sol a aquesta alcada per abastir
les fulles.

Les plantes llenyoses son
més antigues que les herbacies,
en general. Es a dir, dins de cada
familia de plantes, les llenyoses
solen considerar-se primitives.
Les primeres plantes terrestres
aparegueren, segons sembla, fa
al voltant de 400 milions d’anys.
Aviat hi hagué falgueres arborescents i, als volts de fa
300 milions d’anys, coniferes. El seu exit precedi els
grans animals terrestres, inclosos els dinosauris, aixi
que, a diferéncia del que passa al mar, on els animals
consumeixen prop de la meitat de la produccié de les
plantes, la majoria de les quals no han desenvolupat
estructures grans (fitoplancton) a causa de la pressio
del consum, en terra la fusta ha donat el domini dels
ecosistemes a les plantes, i els animals no consumei-
xen enlla del 10% de la produccié dels boscos i molts
aprofiten, més que les plantes vives, la fullaraca i
altres restes com a saprofags.

Els grans boscos acumulaven carboni i el retiraven
de I’atmosfera. En part, anava a enterrar-se als sedi-
ments terrestres o, sobretot, marins. No estem segurs
de les conseqtiéncies d’aixo, perd en tingué sobre el
clima, que pati fluctuacions importants. Fem un salt
en el temps, per aprofitar el que ens diuen els fossils.
El que no podien fer els animals, obrir les masses
boscoses, ho féu en part el clima. Gracies a impor-

«LES PRIMERES PLANTES
TERRESTRES APAREGUEREN
FA AL VOLTANT DE 400
MILIONS D’ANYS. AVIAT HI
HAGUE FALGUERES
ARBORESCENTS I, ALS VOLTS
DE FA 300 MILIONS D’ANYS,
CONIFERES»

tants canvis climatics, es fa possible 1’expansié de
formes de vida herbacia. El moment crucial es pro-
dueix fa entre setanta i cinquanta-cinc milions d’anys,
al voltant de 1’época en que s’extingiren els dinosau-
ris, a finals del cretaci. Llavors es déna la gran expan-
sié de les graminies i també comencen a imposar-se
els mamifers, alliberats de la competeéncia dels reptils.
Apareixen nous ecosistemes de tipus pastoral, amb
espectaculars adaptacions entre plantes i animals, en
que, ara si, els animals adquireixen una preponderan-
cia que no tenien als boscos i poden assolir nivells de
consum de la produccidé primaria no massa diferents
dels que hi ha al mar, mentre les herbes augmenten la
relacié entre produccié i biomassa, aixi que aquesta
es renova més de pressa que en els boscos. Es notable
que I’augment de les graminies, que acumulen silici a
les epidermis com una defensa contra els herbivors, té
una correspondencia forga pre-
cisa amb I’expansio de les diato-
mees, que fan closques de silici,
al mar. Segurament, 1’activitat
de les graminies mobilitza molt
de silici que, en descompondre’s
I’herba, fou arrossegat al mar i
queda disponible.

CONCLUSIO

Em direu que he canviat de
tema. No parlavem de la diver-
sitat de les plantes? Si. El que
pretenc demostrar és que la
diversitat és possible 1) per I’heterogeneitat ambien-
tal; 2) per les diferents possibilitats d’explotar els
mateixos recursos en el temps i I’espai; 3) per la crea-
ci6 d’heterogeneitat pels organismes mateixos que fan
ombra o ocupen espai; i 4) que tot aixo s’ha desenvo-
lupat en un procés evolutiu historic en que han jugat
la contingencia en la seqiiencia d’esdeveniments, els
canvis climatics generals, els processos coevolutius
entre organismes de tota mena i ’efecte de tot aixo en
els cicles biogeoquimics, alliberant o retenint, segons
els moments, quantitats enormes d’elements impor-
tants per a la vida. La diversitat general és fruit de
tota aquesta historia. La local és deguda a I’heteroge-
neitat de condicions i a ’accié de mecanismes biolo-
gics o fisics que impedeixen el domini d’una sola o
poques «solucions» vegetals a 1’ds dels recursos.
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