EL RITME DE L'EVOLUCIO
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Macroevolucid versus microevolucio? Per I'autor d’aquest article, cal anar més
enlla de la complexa polemica, bastant retorica entre les escoles dels anomenats
cladistes i dels seus contrincants. La seva conclusio provisional és que el control
de la velocitat d’evoluci6 es troba més en I'entorn que en els organismes. Els
organismes segueixen el canvi extern, a poc a poc si aquest és lent, més
rapidament si és més velog; 1 si és molt rapid, no poden seguir i abandonen la

cursd...

Ramon Margalef i Lopez (Barcelona,
1919) ¢és catedratic d'ecologia de la
Universitat de Barcelona i membre de
moltes societats cientifiques. Es troba
entre els primers especialistes mun-
dials en el camp de l'ecologia. Les
seves concepcions dels problemes de
la biologia, resultat de les seves inves-
tigacions, han estat reflectides a la
nostra revista, en els nimeros 11 13 1
va ser entrevistat al numero §/0.

El problema ha estat pre-

-

24 v sent des del comencament
i ens podem demanar si

Vs hem anat molt més enlla

»que Darwin. Com és que

certes linies, nissagues o
soques canvien a poc a poc, i, quan les
seves restes fossils queden disperses en
un paquet gruixut de sediments, semblen
la il-lustracio, gairebé perfecta, d'un mo-
del ideal d'evolucid, mentre que altres
tipus organics apareixen de sobte, sense
una derivacio gradual semblant de tipus
ja existents i donen la impressio d'una
cosa nova, i que l'evolucio va a salts?
Darwin en parla i potser no és el primer
a atribuir-ho a una rad que després sera
invocada sovint: la “imperfeccio del re-
gistre geologic™. Si no volem abusar
d’aquesta explicacio, i sembla que no po-
dem abusar-ne, podriem convenir que el
procés evolutiu disposa de diverses mar-
xes, unes més rapides, altres més lentes.

La mateixa preocupacio va passar al
camp de la genetica i no van ser pocs els

| que van creure que la genetica classica

podia explicar 'evoluci6 lenta o microe-
volucio, mentre que l'evolucio rapida o
macroevolucié comportaria algun meca-
nisme especial que encara estava per des-
cobrir o, almenys, que no s’havia-pogut
analitzar a fons. Goldschmidt (1940) és
potser, entre els autors d'un passat re-
cent, el que més hi insisteix, i el seu nom
¢és també més conegut entre nosaltres,
perque el seu llibre principal va circular
en una edicio castellana. Avui ha canviat
I'entorn de la ciencia, pero el problema
curiosament persisteix. Solament se li ha
trobat un nom nou; ara en lloc de ma-
croevolucid o de discontinuitats en l'evo-
lucio es parla d'una evoluci6 puntuada, i
aixo, és a dir, la comparacio i fins i tot la
confrontacio entre evolucio gradual
“progressiva’’ (micro-) i puntuada
macro-) ha donat lloc a polemiques par-
ticularment caldejades, perque algu ha
cregut que els dos punts de vista tenien
certes implicacions ideologiques. L'unic
que voldria dir aqui, pero, és que no hem
de veure la macroevolucio com si neces-
sitéssim posar una mena dafegit teoric
suplementari, sind postular que la teoria
general de I'evolucio per seleccio natural
de genotips dintre les poblacions és més
poderosa del que pensem.

Es molt possible que 'aplicacio de tecni-
ques quantitatives a la mesura de la pro-
ximitat entre especies 1 nissagues, que ha
donat lloc a una mena de filosofia, molt
complexa i bastant retorica, a I'entorn de
les escoles dels anomenats cladistes i dels
seus contrincants, hagi contribuit a
aquest desvetllament de l'interes per pos-

sibles modalitats diverses de I'evolucio.
No obstant aixo, Simpson, en el seu lli-
bre de 1944 exposava clarament alguns
dels aspectes del problema. Aquest pro-
blema apareix en tots els contextos i
sempre t¢ una forma semblant. Es reco-
neixen, més o menys bé, llargues linies
de descendencia, realitat respecte a la
qual no sembla haver-hi dubtes conside-
rables. Pero la descendencia d'unes linies
a les altres, en la seva base, és sempre
indeterminable, 1 fa que en els esquemes,
les connexions entre segments filetics,
més o menys paral-lels, comportin, gai-
rebé sempre, sengles interrogants. Es
obvi que tant el major coneixement dels
organismes i de les seves restes fossils,
com laplicacio de metodes quantitatius
per mesurar-ne les afinitats, han intro-
duit punts de vista que podem considerar
molt positius, per exemple, en la classifi-
cacio i reconeixement de les mutues afi-
nitats dels vertebrats inferiors, que ha
laminat i esmicolat el grup dels peixos el
nom dels quals, avui dia, ja no té més
que el sentit vulgar i pre-cientific. El
lector interessat en aquestes qliestions pot
llegir el llibre de Hennig i fullejar les
pagines de Systematic Zoology, que a vega-
des arriben a assolir un cert resso de
'escolastica medieval.

De totes maneres, no és or tot el que
brilla en 'aproximaci6 quantitativa esde-
vinguda classica. La impressio de lineari-
tat 1 de gradualisme en una linia d’evolu-
ci6 ve del fet que diversos canvis estan
correlacionats i que, per tant, afecten ca-
racters que permeten €xtraure un Compo-
nent comu de variabilitat. Aixi, si el pes,
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dimensions linears, certs indexs obtinguts
dividint la mida d'una part del cos per la
d’una altra, i altres caracters, canvien pa-
ral-lelament, fan la impressié que tot és
governat per correlacions internes, tal
vegada sota el control d'uns pocs gens.
Al contrari, qualsevol desviacio de la
pauta general, que en l'estudi biometric
sortira com exigint altres components, es
podra veure com una desviacié forcada
per causes especials. Es tendeix a veure la
variacio “harmonica” i progressiva re-
presentant I'expressio de correlacions or-
ganiques que van passar el filtre de la
seleccio 1 que son adaptatives. Com diu
Gould ( 1977) la forma de les regressions
acaba veient-se com un caracter primari,
i la linia de regressio apareix com a tal. |
tot canvi filetic es veu com una interrup-
cio o fractura d’aquesta correlacio prima-
ria. El mateix Gould cita una frase de
Mosimann que fa: “Crec seriosament que
en molts casos I'us de relacions funcio-
nals d'expressio alometrica ha representat
un renaixement dels conceptes de ™ tlpLIS

en taxonomia’. Portar una mica més en-
lla aquesta critica equivaldria a expressar
i desvetllar dubtes seriosos sobre la pro-
pietat del cladisme.

La qtiestio ara no és tant important si no
és per fer-nos veure que una evolucid
gradual i sostinguda no necessariament
ha de tenir una “entitat” major, menor o
diferent. No obstant aixo, és cert que
diverses series, en formaminifers, bra-
quiopodes, ammonitids, mol-luscs, ca-
valls, elefants, etc., han impressionat
sempre fondament l'esperit del natura-
lista i aquelles sequiencies han servit de
propagandistes molt efectius de la realitat
de I'evolucio. Un treball recent de Wi-
lliamson presenta bonics exemples de
gasteropodes lacustres del plioce i pleis-
toce en la regio dels llacs de la fossa
africana. Pero, realment, aquest treball
no afegeix res de nou a una visio que ja
va quedar clara en els treballs de Neu-
mayr i Paul, de finals del segle passat,
sobre mol-luscs del mateix grup (paludi-
nes) en els sediments d’edat semblant de
la regio de Viena. La closca es va modi-
ficant progressivament quan passa d'un

estrat al seglient, i, en les discontinuitats,
apareixen sempre noves linies que repro-
ducixen les mateixes tendencies amb un
paral-lelisme sorprenent, pero la seva
connexio basal se’ns mostra en tot cas
discontinua i, per tant, dubtosa, si sola-
ment podem jutjar amb criteris de mor-
fologia externa, com és aquest cas trac-
tant-se de fossils.

En la projeccid de l'evolucio sobre el
temps i l'espai, I'alternativa es veu so-
vint, encara que no sempre, com la dife-
rencia que hi ha quan noves formes se
separen de formes antigues, sovint en un
procés de canvi i de migracio que porta a
colonitzar espais ara buits, de manera que
els avantpassats normalment sobreviuen
en el lloc primer, o bé desplacats, tot
aixo segons un model d'especiacio
al-lopatrica més divulgat per Mayr i al-
tres autors, o bé si cal acceptar una trans-
formacio a l'engros i sovint de caracter
localment divergent de tots els avantpas-
sats en descendents (teories vicaristes de
Rose, Croizat i d'altres). Aquestes diver-
ses possibilitats s"han dogmatitzat exces-
sivament. No s’explicaria d’altra manera
una virulencia innecessaria que es troba
sovint en els escrits d'unes 1 altres esco-
les. Tot plegat, 'oposicié entre el vica-
risme 1 la creenca en el model de migra-
ci6 i diferenciacio al-lopatrica, aixi com
les diferents interpretacions d'una ex-
pressio cladistica de les afinitats, conte-
nen sempre una valoracio subjectiva molt
desigual de les diferents formes que po-
den prendre les seqiiencies filetiques.
En aquest punt, proposo que examinem
de més a prop les potencialitats de la
variabilitat genica i de la selecci6 natural.
El meu suggeriment sera que la variacio
aconseguida al llarg de les series gradua-
listiques de la microevoluci6 és molt més
lenta que la variacid possible. I aqui
també tornem a Darwin, el qual fa un us
molt extens de la variacié de plantes i
animals sota la domesticacid que n’ha fet
I'home, com a exemples d'evolucio parti-
cularment rapida. El gos ha canviat molt
més que el llop. I, per favor, no em
retragueu l'argument que tots els gossos
pertanyen a una mateixa ' especie’. En

general els animals i les plantes associats
a I'home han evolucionat més de pressa
que poblacions naturals. Crec que val la
pena recordar també la persistencia de la
morfologla de moltes especies encara que
existeixin canvis genetics neutres, no
manifestats, dintre d'una linia d’estudi
suscitada fa poc més d'una decada per
Kimura i d'altres. Es pot resumir dient
que la substitucio de gens pot anar més
de pressa que la subtitucio de caracters,
que demana la supervivencia de la pobla-
cio. Es a dir, I'evoluci6 ordinariament va
més a poc a poc del que seria possible, 1
sembla com si les condicions ofertes din-
tre del marc on té lloc I'evoluci6 dissua-
dissin de I'aventura de saltar fora i adop-
tar un nou regim de vida menys conven-
cional. Fixeu-vos bé que vull dir que
potser no hem de preguntar-nos si exis-
teix algun mecanisme que acceleri 'evo-
lucio en els pretesos exemples de ma-
croevolucio, sind al contrari, hem de
preguntar-nos si existeix algun factor que
retardi la velocitat de que l'evolucio és
capag. Jo crec que l'evolucio real és molt
més lenta que la possible, en general. Si
fos aixi, podriem dir que, de la mateixa
manera que el sexe més aviat entorpeix la
velocitat de reproduccid i n'estabilitza els
resultats, (i que la burocracia entorpeix i
estabilitza el comerc¢ social), 'entorn
atura o fa més lenta I'evolucié possible.
L'estudi de l'ecologia de les poblacions
s'hauria d’interpretar, doncs, no des
d’uns punts de vista absolutament nous,
pero si d'una manera una mica diferent
de com s'acostuma fer.

Es obvi, pero, que els problemes son
molt complexos. Potser no esta prou jus-
tificat no voler veure l'operacio de cap
mecanisme especial en sequencies de for-
mes que canvien gradualment i pausada-
ment. Podem creure que certes combina-
cions de gens poden quedar sota el con-
trol d'uns pocs gens clau o mestres, com
passa, segons sembla, en els exemples de
polimorfisme mimetic. Em refereixo al
fet que certes morfogenesis
al-lometriques estiguin fondament assi-
milades per tot un grup, com sembla que
s'esdevé en diverses classes d'organismes
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planctonics de considerable plasticitat fe-
nogenetica, i que conserven unes pautes
metriques remarcablement constants. En
altres casos, certs caracters poden tenir
un valor constructiu molt important, i
influeixen sobre la manifestacio daltres
gens. I ara penso també en organismes
planctonics, on la mida dels individus
depen de la mida de les cel-lules, i
aquesta del nombre de copies d’ADN, «
de la presencia ’/ADN parasn que, per
tant, no ho seria tant, de ° parasu ‘

La meva conclusio provisional és que el
control de la velocitat d’evolucio, el que,
d’'una manera grafica, dona marxa lenta,
o bé marxa rapida, es troba més en l'en-
torn que en els organismes. Els organis-
mes segueixen el canvi extern, a poc a
poc si aquest és lent, més rapidament si
és més velog; 1, si és tan rapid, no poden
seguir i abandonen la cursa. En certa ma-
nera hi ha sempre possibilitat d’anar més
de pressa, passant a altres ecosistemes, o
més a poc a poc. Sempre hi ha certa
velocitat de reserva que permet un frac-
king acurat. Pensem, com en un altre
model valid 1 relativament senzill, en el
tracking que els mimetes fan dels seus
models, facilitat per les diferencies entre
les propietats demografiques de les res-
pectives poblacions.

La hipotesi més elemental d’entrada seria
acceptar que l'entorn no canvia i que le
resposta més senzilla és el fixisme, no
evolucionar. Cal dir que aquesta és la
hipotesi latent en tots els models gene-
tics, que estudien una fifiess en relacio
amb un tipus d’entorn de caracteristiques
definibles i constants. Pero és dubtos si
tal situacio s’arriba a produir mai.
L'equilibri ecologic no existeix pas, ni
tan sols es pot parlar d'un estat estacio-
nari persistent. Una maquina no pot do-
nar dos tombs essent la mateixa, molt
menys un ecosistema. Quan un cerca al-
gun model genetic poblacional apropiat a
una situacio definida, un hom pot mirar
I'obra ingent de Sewall Wright, o fulle]ar
' American Naturalist. Pero no he sigut
afortunat en la meva recerca i trobo a
faltar algun model de seleccié que com-
porti una alteracio continua de les carac-
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teristiques de l'entorn, definidores del
“ninxol ecologic™, en el qual es tenen els
processos de competencia i respecte a les
quals té significat una nocio de fitness.
Perque no existeix un “ninxol” fix, com-
parable a un seient quiet, sind més aviat a
un sistema de cadires que continuament
trontollen, i les poblacions es veuen for-
cades a passar d'unes situacions a les al-
tres, al so de la musica que sona en 'en-
torn.

El meu punt de vista és molt senzill i I'he
exposat recentment en un altre lloc. Els
canvis naturals son de dues menes; canvis
sobtats, produits ordinariament per un
impacte energetic que ve de fora; i canvis
lents i graduals, durant els quals I'energia
externa lliure va disminuint 1 els ele-
ments reactants de l'ecosistema es van
segregant de manera pausada. Els models
més usats d’ecosistemes en aquesta se-
gona fase estaven concebuts com maqui-
nes deterministes, que poden anar avant i
enrera, i que ignoren la segona llei de la
termodinamica. Els models que proposo
impliquen que tota activitat modifica una

mica |'estructura de la maquina, que ja no
fa el cicle segient d’'una manera identica
a l'anterior.

El desenvolupament d'un bosc a partir
d’'un camp abandonat, els aspectes suc-
cessius d'una tova de bovi en un prat de
muntanya, la successio del fitoplancton
en un llac després dun cop de vent,
s'inicien sempre sota 'acci6 d'energia ex-
terna —I'incendi d'artigada o altra forma
de destruccio del bosc primitiu, la cai-
guda, en un lloc a l'atzar, del contingut
rectal de la vaca, la barreja vertical de
'aigua que contribueix a posar en con-
tacte els factors de produccio: llum, no-
driment 1 cel-lules d’algues— i segueixen
amb la conversio gradual de part de
'energia en organitzacio, és a dir, en una
diversificacié de les parts.

El model que s’acostuma a dir Clement-
sia de la successio ecologica és, doncs, la
meitat de la historia; en els canvis que
continuament ocorren a la biosfera, hi
entren també els de signe “negatiu”, les
regressions, el retorn enrera, del bosc al
camp, la iniciacio de I'episodi de la tova,
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la desestratificacio d'una aigua amb un
plancton que estava exquisidament estra-
tificat. Pero, com que uns canvis son
rapids 1 els altres lents, la imatge que
copsem ¢és la d'un conjunt que sembla
anar majestuosament en una direccio,
vers la mitica climax, pero que, aqui i
alla, com pampallugues, presenta episo-
dis rapidissims de retorn a condicions
que en podem dir “primitives”, amb la
sorpresa del canvi. Fins a cert punt, po-
driem parlar d'una mutacié successional
per referir-nos al canvi imprevist, i de
successio progressiva per referir-nos al
que, en el fons, no és més que la mani-
festacio d'un procés complex de seleccio,
guiat en part per canvis introduits per
I'accié complexa dels propis organismes
de diverses especies que hi prenen part.
Es evident que aquesta asimetria de canvi
no és exclusiva del sistema biotic a que
em refereixo de manera principal. La
mateixa asimetria s'observa en sistemes
fisics, per exemple en la deposicio de
sediments. Normalment els cicles de se-
dimentacio comencen amb materials gro-
llers i passen gradualment a materials
fins; el proxim cicle s'inicia de manera
sobtada, amb materials de bell nou gro-
llers; és un episodi tipic d’entrada d’ener-
gia de fora i degradaci6 escalonada
;aquesta.

Aquestes idees faciliten la comprensio de
la succesio. El lligam entre les diverses
etapes A, B, C, D es pot representar per
un graf o per una matriu

Material de Lectura

t, A B

A 0,60
B o.40
C o0.00
D o.,00
1,00

G D

0,05
0,05
0.80
0,10
1,00

A BCDr, 0,05
0,70
0,25
0,00

1,00

0,02
0,03
0,09
0,90
1,00

Si aquest ¢s I'escenari que la biosfera ofe-
reix a I'evolucio, sembla que cal comptar
amb un component de I'evolucio que ve
de la seva necessaria adherencia a la suc-
cessi6. El mecanisme ha d'operar amb les
caracteristiques de vis a tergo en l'evolu-
cio. Les especies evolucionen colonitzant
un ambient darrera l'altre, 1 en tots 1 cada
un d’ells la proporcio més gran dels re-
presentants d'una especie esta sotmesa a
pressions selectives que son paralel-les i
es relacionen intimament amb el feno-
men direccional de la successio. Hi ha
una probabilitat constant d’anar de A a
B, de Ba Cide CaD. Pero la persis-
tencia en ambients invariables o accedir a
noves condicions de vida que apareixen
espontaniament de manera generalitzada
en tots els llocs on viu l'especie no son
les uniques possibilitats. Altres pobla-
cions poden manifestar-se més oportu-
nistes i possibles colonitzadors d’am-
bients més generalitzats i salten conti-
nuament entre punts de la biosfera on hi
ha més energia a disposici6 i on els can-
vis s6n menys guiats des de dintre del
sistema viu. En tals ambients, rics en
energia que ha permes el canvi, levolu-
cio pot anar a una velocitat que s'apropa
més a la maxima, pero aquesta evolucio
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