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MEDITERRANEAN COMMUNITIES OF VERNAL POOLS, PONDS AND WETLANDS. — The study of pools, ponds and
wetlands has received significantly less attention than streams, rivers and lakes. This is surprising when
several studies have established that (1) globally they cover a total area greater than lakes, (2) they are typi-
cally characteristized by shallower depths and smaller sizes, which imply a different ecological functioning,
(3) they play a major role in global cycles, and (4) they have high aquatic biodiversity. In the Mediterranean
area, two types of wetlands are clearly determined by climatic and hydrologic features: coastal wetlands
and temporary ponds. In this manuscript we focused on three aspects of the functioning of these wetland
types: seasonal succession, environmental gradients and the role of predation. Succession in Mediterranean
coastal wetlands is characterized by the existence of successive phases (periods of time with a similar fauna
composition) between flooding and confinement situations. In the case of temporary ponds, a three-phase
model has been observed in accordance with the succession patterns observed in other regions. In both
wetland types, different spatiotemporal patterns for several floral and faunal groups have been reported.
Finally, predation plays an important role in determining population structure, community composition, and
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food-web functioning.

Les llacunes, estanys o basses mediterranies

La ciéncia que estudia els ecosistemes aqua-
tics continentals, la limnologia, en el seu origen es
va centrar en I’estudi dels llacs. De fet el seu nom
(limnos- llac + logia ciéncia) ja ens denota aquest
fet. Aixi, els primers tractats d’aquesta disciplina
que van apareixer als anys 20 del segle XIX basi-
cament descrivien les comunitats i aspectes del
funcionament dels llacs. Aquest fet pot ser expli-
cat perqué sovint les entitats grans han desper-
tat més interés que les petites, perd segurament
també per la localitzacié de molts llacs a la zona
on es va comencar a desenvolupar aquesta cién-
cia (centre i nord d’Europa i a America del Nord).
Ara bé, en els darrers 40 anys la quantitat i qualitat
de coneixement limnologic s’ha estés cap a altres
ecosistemes, especialment en aquells amb una
diferenciacio tan notable com és I'existéncia d’un
flux que els confereix una direccionalitat, és a dir
els cursos d’aigua (rius, rierols i rieres, coneguts
com sistemes lotics). En canvi, els protagonistes
d’aquest escrit, els ecosistemes d’aiglies esta-
nyades (anomenats sistemes lenitics) de poca
fondaria o soms, han rebut menor atencié mal-
grat presentar aspectes que els diferencien tant
dels sistemes Idtics com dels llacs (Boix et al.,
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2012). Obviament, I'abséncia del flux ja comentat
els diferencia clarament dels rius, perd alhora no
cal considerar-los uns llacs de mida petita. A dife-
rencia dels llacs, la reduida fondaria dels estanys
fa que, d’una banda, al fons s’hi pugui desenvo-
lupar vegetacié gracies al fet que hi arriba llum
suficient i, d’altra banda, la columna d’aigua no
s’estratifiqui térmicament, és a dir que no exis-
teixi una zona pelagica veritable, on trobariem el
plancton, organismes amb adaptacions per viure
en la columna d’aigua (Margalef, 1983; Alonso,
1998; Scheffer, 1998; Wetzel, 2001). Darrerament
s’ha posat de relleu la importancia d’aquests am-
bients no només per la seva abundancia, que ha-
via estat menystinguda, siné també pel seu paper
en els cicles globals (p.e., en el cicle del carboni)
i especialment per la seva biodiversitat (Wood et
al., 2003; Downing et al., 2006; Downing, 2010).
Si la limnologia hagués nascut i crescut a casa
nostra probablement s’hauria fixat més en les lla-
cunes i estanys per la seva gran abundancia aqui,
ja que a la zona mediterrania, com en la majoria
de zones arides i semiarides del planeta, els llacs
sén més I'excepcid que la norma. Un bon exem-
ple d’aixo és la peninsula Ibérica on, sense consi-
derar els llacs d’alta muntanya, només hi ha dos
llacs veritables: Sanabria a la provincia de Zamora
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Figura 1. Exemple de llacuna costanera: Connectada. Aquesta llacuna esta localitzada en el Parc Natural dels
Aiguamolls de ’'Emporda i s’hi han realitzat estudis sobre el funcionament de la xarxa trofica. En la imatge s’observen
mesocosms (espais tancats situats dins de la llacuna) on es poden eliminar o afegir predadors per tal de veure els
efectes sobre la resta de la xarxa trofica (autor: Jordi Compte).

i 'estany de Banyoles. Val a dir que la toponimia a
vegades no coincideix amb la terminologia cien-
tifica, com succeeix amb I’tnic llac de Catalunya
que toponimicament I'anomenem “estany” o en
alguns dels anomenats “llacs” dels Pirineus que
per la seva fondaria serien “estanys”. A més, els
llacs de les zones temperades fredes (nord d’Eu-
ropa, i nord dels EUA i Canada) s’han considerat
com a model del funcionament general dels llacs
d’arreu per ser els més estudiats, malgrat que sa-
bem que en altres latituds alguns dels processos
son diferents (p.e., el model estacional d’estratifi-
cacié en llacs tropicals). Aixi, a la zona mediterra-
nia, l'alta variabilitat i la impredictibilitat climatica
fa que no siguin valids alguns aspectes conside-
rats generals (Alvarez-Cobelas et al., 2005). Per
aixd és especialment interessant I'estudi dels
sistemes mediterranis que presenten un aspecte
singular o caracteristic d’aquest territori i clima.
En aquest sentit cal destacar un parell de proces-
sos que determinen en bona mesura la dinami-
ca i I'estructura de les comunitats de llacunes i
estanys de la zona mediterrania: el confinament i
I’assecatge. El confinament és el procés que s’ob-
serva a llacunes i estanys que un cop inundats a
partir de temporals de mar o pluges van reduint
gradualment el seu nivell d’aigua. Aixi es produei-
xen llargs periodes d’estabilitat sense aportacions
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externes d’energia (coneguts com a periodes de
confinament), que sén claus per entendre el seu
funcionament ecologic. La durada i intensitat del
confinament determina la concentracioé i compo-
sicidé dels nutrients que al seu torn comportaran
canvis en la xarxa trofica i, per tant, en I’estructura
de la comunitat (Quintana et al., 1998a, 1998b).
Val a dir que la petita magnitud de les marees
(pocs centimetres d’oscil-lacié) en la major part
de la zona litoral mediterrania afavoreix la impor-
tancia del confinament, i evita I’existencia d’inun-
dacions regulars com s’observa en la majoria de
litorals del planeta. Per altra banda, la coincidén-
cia del periode més calorés amb el de menor pre-
cipitacié caracteristica de la zona mediterrania, és
a dir “I'estiatge”, afavoreix I'existéncia de llacunes
0 estanys temporanis, masses d’aigua que un cop
a l'any s’assequen completament. Dues tipologi-
es d’estanys i llacunes tenen les seves comunitats
fortament regulades per aquests dos processos:
les llacunes litorals i els estanys temporanis (figs.
1i 2). Llacunes costaneres i estanys temporanis
tenen en comu, doncs, una hidrologia tipicament
mediterrania, d’inundacié — confinament, de dura-
des variables. En el present escrit es pretén res-
pondre algunes preguntes del que coneixem de
les comunitats d’aquests dos tipus de llacunes i
estanys.
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Figura 2. Exemple d’estany temporani: Cardonera de la Gutina. Aquest estany esta inclos dins I'espai de la Xarxa Natura
2000 “Basses de I’'Albera”. Cada any aquest estany s’asseca completament, si bé la durada de la fase seca varia entre

anys (autor: Jordi Sala).

Successio: com i per qué canvia la
composicié de les comunitats?

El cas de les llacunes costaneres

En llacs s’ha descrit I’existéncia de patrons de
canvis estacionals de les espécies planctoniques,
perd quan s’han estudiat les comunitats de lla-
cunes costaneres mediterranies s’ha vist que el
patr6 de canvi temporal no es troba tan relacionat
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amb l'estacionalitat, siné amb els episodis d’in-
undacio i el posterior confinament. Aixi, en una
seérie d’estudis desenvolupats en llacunes dels
aiguamolls de I'Alt i del Baix Emporda (Quintana
et al., 1998b; Brucet et al., 2005; Badosa et al.,
2006) s’ha observat que després de la inunda-
cié de la maresma, la composicié de la comuni-
tat canvia i s’observen I'existéncia de sis fases o
periodes de temps on la composicié d’especies
és similar (fig. 3). Inicialment, i com a resultat de
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Figura 3. Model conceptual de la successio zooplanctonica en la maresma dels aiguamolls de I'Emporda. Cada grup
d’espécies correspon a una fase i s’ha indicat els taxons dominants en negreta (adaptat de Quintana et al., 1998b;

Brucet et al., 2005 i Badosa et al., 2006).

la inundacio, s’observa la dominancia de rotifers,
especialment d’especies del génere Synchaeta.
Aquesta fase és substituida per una dominancia
de copépodes ciclopoides entre els quals destaca
I’abundancia de Diacyclops bicuspidatus. Amb la
disminucié del nivell d’aigua la dominancia passa
a ser dels copépodes calanoides i concretament
de les espécies Eurytemora velox i Calanipeda
aquaedulcis (la dominancia d’'una o altra especie
estaria relacionada amb la temperatura de I’ai-
gua, aixi C. aquaedulcis substitueix a E. velox a
la primavera). Aquesta substitucié d’espécies es
pot explicar per les interaccions trofiques de les
especies implicades. Els copepodes ciclopoides
com D. bicuspidatus depreden sobre els rotifers
i sén els responsables de la desaparicié de les
Synchaeta pioneres. Aquesta pressio de depreda-
cié condiciona la persistencia de les poblacions
de D. bicuspidatus, que en eliminar els rotifers es
queden sense aliment. En aquestes condicions,
sén substituits pels copépodes calanoides, de
mida més grossa que els ciclopoides (poden evi-
tar aixi la depredacio) i d’alimentacié més filtra-
dora. S’ha observat diferenciacié de ninxol trofic
entre els diferents estadis de desenvolupament
dels calanoides: larves i adults filtren particules
de mides diferents, fet que limita la competéncia
entre larves i adults i permet una millor persis-
téncia d’aquests organismes en condicions de
baixa disponibilitat de recursos (Brucet et al.,
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2008). A part d’aquestes tres fases, quan el nivell
d’aigua de les llacunes ha disminuit considera-
blement, també s’ha observat I’existencia de tres
fases més segons el grau d’eutrofia. En nivells
baixos de concentracié de nutrients (oligotro-
fia), s’observa la preséncia de la medusa Odes-
sia maeotica, mentre que en situacions d’hipe-
reutrofia s’assoleixen altes densitats del rotifer
Brachionus plicatilis, i en situacions intermédies
I'amfipode Gammarus aequicauda és I'especie
caracteristica. Per tant, el gradient de situaci-
ons que va des que la llacuna s’inunda fins que
queda confinada i el grau d’eutrdfia en moments
de confinament sén els factors que determinen
principalment la composicié de la comunitat que
viu en la columna d’aigua.

Un aspecte interessant observat quan es
comparen els models de successié de llacu-
nes costaneres permanents i temporanies és la
dominancia d’organismes planctonics de mida
petita en les llacunes permanents (fig. 4). Aixo
s’explica per més preséncia d’especies petites
(rotifers respecte crustacis) i, alhora, una propor-
cié més alta d’individus petits d’'una determinada
poblacié (larves naupli respecte adults i juvenils).
La presencia més alta de peixos en les llacunes
permanents podria explicar aquestes diferéncies
(Brucet et al., 2005), ja que es coneix I'important
efecte dels peixos sobre I'estructura de mides
d’una comunitat.
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Figura 4. Comparativa entre les variacions temporals dels organismes de la columna d’aigua en una llacuna temporania
i una de permanent. Cada barra indica la proporcié de cada tipus d’organisme en un dia de mostreig (la freqiiencia del
mostreig va ser setmanal). En la figura s’observa com la llacuna permanent té una proporcié més gran d’individus de
mida més petita, ja sigui per 'abundancia de rotifers respecte als crustacis, com per la proporcié més alta de larves de
copéepodes respecte als copepodits i adults (adaptat de Brucet, 2003).

El cas dels estanys temporanis

Igual que en les llacunes costaneres, en els es-
tanys temporanis s’ha observat I’existéncia de fa-
ses al llarg del temps en la composicio de la comu-
nitat d’animals aquatics. Tant en estudis realitzats
en estanys situats en zones mediterranies, com
en altres zones, s’ha observat I'existencia de tres
fases al llarg de I’hidroperiode (periode de temps
entre la inundacio i I'assecatge de I'estany): una
primera amb la fauna que apareix immediatament
després de la inundacié, una segona que apareix
quan les espécies inicials o pioneres comencen a
disminuir i una tercera que s’inicia amb la dismi-
nucié del nivell de I'aigua, amb la corresponent
acumulacié d’organismes (p.e., Kenk, 1949; Lake
et al., 1989; Bazzanti et al., 1996; Boix et al., 2004;
Culioli et al., 2006). En la primera fase dominen
les espécies amb estratégies per resistir el peri-
ode sec de I’estany, o amb una alta capacitat de
dispersié. Entre les primeres trobem espécies que
es mantenen en forma d’estructura de resisten-
cia (ous, cists, formes juvenils en diapausa, etc.,
com seria el cas dels crustacis) o, si el periode
sec és prou curt, resisteixen en zones amb certa
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humitat (serveixi d’exemple algunes especies de
gasteropodes) o en forma d’adults enterrats en
el sediment (es coneix que espécies de coledp-
ters del génere Berosus s’enterren quan sén lar-
ves i poden resistir periodes de sequera enterrats
mentre fan la metamorfosi). Aquestes especies
es caracteritzen per tenir cicles biologics curts,
ja que han d’assolir la maduresa abans que els
seus predadors siguin massa abundants. En la
segona fase la competéncia i la predaci6é deter-
minen en bona mesura les espécies que dominen
la comunitat. Val a dir que molts predadors sén
dispersors aeris i, per tant, a mesura que s'in-
crementa la durada de I’hidroperiode van aparei-
xent més espécies. Finalment, a la tercera fase
s’observa una acumulacié d’organismes com a
consequeéncia de la disminucié del volum d’aigua
de I’estany, la qual cosa serveix de reclam per a
molts predadors que s’hi acumulen, disminuint de
manera molt important la preséncia de les seves
preses. Aixi, una especie és present en un o altre
moment de I’hidroperiode a partir principalment
de la seva capacitat de resistir el periode sec, del
seu cicle biologic i de I'estrategia trofica (Wiggins
et al., 1980; Wellborn et al., 1996). Els canvis ob-

9



servats en la comunitat durant la primera i tercera
fase son causats per canvis de I'ambient (inunda-
Cié i assecatge), mentre que els canvis que s’ob-
serven a la segona fase son principalment causats
per les interaccions entre els organismes. Per aix0
podem parlar que al llarg de I'hidroperiode s’ob-
serva una alternanca de la successio al-logenica
(ambient determina els canvis) i autogénica (els
organismes determinen els canvis).

En un estudi realitzat a I’estanyol temporani
d’Espolla (Boix, 2000), un estanyol carstic situat
al Pla de I’Estany, s’ha observat justament com
les diferents espécies d’un determinat grup de
fauna apareixen en unes determinades fases i si-
tuacions. A mode d’exemple comentarem el cas
de dos grups faunistics ben diferents: els micro-
crustacis i els amfibis. El primers sén organismes
d’'una mida aproximada d’1 mm que son pre-
sents en la majoria de sistemes aquatics, i son
més abundants en ambients lenitics que en els
Iotics. En el moment de la inundacié dues espe-
cies d’ostracodes, Heterocypris incongruents i
Eucypris virens, esdevenen clarament abundants.
El fet que aquestes dues espécies visquin al fons
de I'estany afavoreix la seva preséncia, ja que les
especies que colonitzen la columna d’aigua seri-
en arrossegades per I'alta taxa de renovacio de
I’aigua que s’hi observa (s’han observat maxims
on l'estanyol es buida i s’emplena gairebé 20
cops al dia). Cal comentar que 'estany en quiestid
s’emplena basicament per aigua subterrania i que
mentre el nivell de I'aigua és alt, I'aigua surt de
I’estany per un rec superficial. En la segona fase,
perod, hi ha altres espécies de microcrustacis que
presenten la seva maxima abundancia coincidint
amb una disminucié de la taxa de renovacio de
I’aigua, com serien el copepode Megacyclops vi-
ridis i el cladocer Simocephalus vetulus. Aquestes
especies sén d’habits litorals, si bé es troben tant
a la columna com a prop del fons. Finalment, en
el moment de I'assecatge, quan la taxa de reno-
vacié de I'aigua és minima, es veuen substituits
per una altra parella, el copépode Cyclops sp. i
el cladocer Daphnia pulicaria, (espécies que Vvi-
uen principalment en la columna d’aigua). Ara bé,
si I’hidroperiode té lloc a la primavera, el clado-
cer dominant que s’observa en la tercera fase és
Moina brachiata. De manera similar, en les larves
d’amfibis s’ha observat espécies tipiques de l'inici
i que dominen en la part central de I’hidroperiode
(Pelodytes punctatus i Discoglossus pictus), espé-
cies que apareixen a la part final (Pelobates cultri-
pes) i espécies que principalment apareixen a la
primavera (Epidalea calamita i Hyla meridionalis).

El model conceptual de les tres fases de la suc-
cessio en estanys temporanis, observat inicialment
en latituds temperades fredes i considerat el model
general, s’ha validat pels estanys mediterranis, si
bé també s’hi han observat algunes diferéncies. A
latituds temperades fredes la durada de ’hidrope-
riode sembla que determina en bona mesura els
canvis que observem en la comunitat (p.e., rique-
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Figura 5. Proporcio d’espécies de predadors respecte

a les especies de preses; i proporcié de les espécies de
predadors que no poden residir a I’estany en el periode
sec respecte al total d’especies de predadors; observats
en diversos hidroperiodes en I’estanyol temporani
d’Espolla. Els hidroperiodes es diferencien tant per la
seva durada com per I'estacié en qué van tenir lloc.

A diferéncia del que es considera el patré general, el
maxim d’ambdues proporcions no s’observa en els
hidroperiodes més llargs, siné en els que van succeir a la
primavera o estiu (adaptat de Boix, 2000).

sa d’especies 0 nombre de predadors augmenten
amb la llargada de I’hidroperiode), mentre que en
les zones mediterranies I’estacionalitat també hi
juga un paper, tot i qué menor. La major importan-
cia de I'estacionalitat pels estanys temporanis me-
diterranis s’explica per la variabilitat del moment
d’inici de I'hidroperiode, la qual cosa no s’obser-
va a latituds temperades fredes (Boix et al., 2011).
Aixi, en aquestes latituds els patrons d’inundacio
s6én molt més predictibles i es caracteritzen per una
inundacié a principi de primavera quan la neu que
emplena 'estany es fon. Segons I'estany, aquesta
aigua hi romandra més o menys temps, i s’asse-
cara completament a I’estiu. Per tant, a major du-
rada de I'hidroperiode s’incrementa el nombre de
dies amb les condicions que afavoreixen el vol de
molts insectes (p.e., més temperatura i menor pre-
cipitacié) afavorint I‘arribada d’espécies. En canvi,
la variabilitat més gran del clima mediterrani, i el
fet que rarament tota 'aigua es trobi en forma de
neu a I’hivern, possibiliten que la inundacié es doni
tant a la primavera, com a I’hivern, com a la tardor,
i més rarament, a 'estiu (Boix et al., 2001). Aixi, la
durada més gran de I'hidroperiode no sempre im-
plica un increment de les condicions optimes de
vol pels insectes. Aixo fa que en hidroperiodes més
llargs pero hivernals accedeixin a I'estany menys
colonitzadors aeris que en hidroperiodes més curts
pero primaverals (fig. 5). Cal comentar que molts
insectes predadors (p.e., espécies d’odonats, he-
teropters o coledpters) sodn colonitzadors aeris i, en
abseéncia de peixos, fan el paper de predadors del
darrer nivell trofic. Per tant, la seva arribada com-
porta canvis importants en I’estructura de la comu-
nitat, molt sensible a la predacié en estar compos-
ta per espécies poc adaptades a la preséncia de
predadors (Blaustein et al., 1995; Wilcox, 2001).
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Els diferents organismes responen de manera
similar als gradients ambientals?

El cas de les llacunes costaneres

Un cop establert el model conceptual de la
successié en les llacunes costaneres de ’Empor-
da, semblava interessant preguntar-se si la com-
posicié d’altres grups d’organismes amb un cicle
bioldogic més llarg, com el macrozoobentos (fauna
més gran d’1 mm que habita al fons de les lla-
cunes), també experimentaria canvis similars als
observats pels organismes planctonics quan es-
tiguessin sotmesos a les mateixes pertorbacions
(pluges intenses o temporals de mar; Gascon et
al., 2007a). Aixi, després d’un temporal de mar, o
pluges intenses, la comunitat planctonica passa
a estar dominada per un mateix tipus d’organis-
mes (rotifers generalment del génere Synchatea)
i aixd passa tant si la llacuna és temporania com
permanent. En canvi, en el bentos el que s’ob-
serva és una pérdua d’identitat de les comuni-
tats. A diferencia dels organismes planctonics,
les comunitats bentdoniques tenen una composi-
cié d’espécies diferents segons la permanéncia
de I'aigua a la llacuna. Aixi, en les llacunes d’ai-
glies permanents la comunitat esta dominada
per I'amfipode Corophium orientale, mentre que
a les temporanies I'espécie dominant és el dipter
Chironomus gr. salinarius. La reaccio de les co-
munitats enfront les pertorbacions es tradueix en
una reduccioé de la dominancia d’aquests taxons,
I’esmentada pérdua d’identitat. Per tant, la pertor-
bacié no comporta I'inici d’'una seqiéncia d’es-
pecies dominants que se substitueixen les unes
a les altres (com passa al plancton), siné que el
canvi consisteix en que les espécies caracteris-
tiques de cada tipologia de llacuna disminueixen
de manera important la seva abundancia, fent que
la composicié de macrozoobentos d’ambdds ti-
pus de llacunes esdevingui més similar. Per tant,
s’ha observat I'existéncia de patrons espaciotem-
porals diferents entre els organismes planctonics i
bentonics: en 'espai, els organismes planctonics

formen comunitats relativament similars en totes
les llacunes, mentre que els organismes bento-
nics presenten comunitats diferenciables segons
la permanéncia de I'aigua (taula 1). També s’ha
estudiat la severitat de les pertorbacions en amb-
dés grups d’organismes (el grau de canvi de la
comunitat com a conseqiéncia d’una pertorba-
cid), i s’observen I'existencia de diferéncies: les
pertorbacions que impliquen el canvi més impor-
tant en el macrozoobentos no sén les que impli-
quen el canvi més gran en el plancton i viceversa.

En els aiguamolls litorals, a més de la variabi-
litat intraanual (la que es doéna al llarg d’un mateix
cicle d’inundacié o any), també hi ha una desta-
cable variabilitat interanual. En determinats anys
tenen lloc sequeres importants que comporten
I’assecatge a uns nivells que rarament s’observen
en la majoria d’anys. En aquests moments, les
condicions ambientals esdevenen molt rigoroses
(la concentracioé d’oxigen passa de la sobresatu-
racié a I'anodxia, les fluctuacions térmiques sén
molt amples, etc.), i poden afavorir la presencia
d’algues i bacteris productors de toxines i, fins i
tot, generar brots de botulisme que poden anar
associats a altes mortalitats d’ocells (Lépez-Flo-
res et al., 2010). En aquestes situacions les es-
pecies bentoniques més abundants de les llacu-
nes permanents, 'amfipode C. orientale i I'anél-lid
poliquet Nereis diversicolor, gairebé desapareixen
i, en canvi, es fan més abundants especies opor-
tunistes com sén els anél-lids Paranais sp. i Stre-
blospio shrubsolii (Gascon et al, 2007b).

El cas dels estanys temporanis

En llacunes temporanies també s’ha estu-
diat si els patrons espaciotemporals de grups
d’organismes de biologia molt diferent es po-
dien considerar similars (Bagella et al., 2011;
Ruhi et al., 2014; Rouissi et al., 2014). En aquest
sentit, s’ha observat que, en les llacunes tem-
poranies, el nombre d’espécies de flora i de
fauna aquatica estan relacionades positiva-
ment, sempre que es considerin totes les es-

Taula 1. Patrons espaciotemporals dels organismes que viuen a la columna d’aigua i al fons de les llacunes dels

aiguamolls de 'Emporda (adaptada de Gascon et al., 2007a).

Animals de la columna d’aigua
(“zooplancton”)

Animals del fons de la llacuna
(“zoobentos”)

En condicions estables, la composicié de
la comunitat és similar independentment
de la tipologia de llacuna on es trobi

ESPAI

Existeixen comunitats caracteristiques, segons
les diferents tipologies de llacunes

No existeix un patro estacional.

TEMPS

Els principals canvis sén causats per pertorbacions intenses

/\

S’estableix una situacié on domina un taxé

caracteristic

Es perd I'estructura propia de les comunitats
caracteristiques de condicions estables
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pecies observades al llarg d’un hidroperiode.
Ara bé, aquestes relacions no s’observen quan
s’analitza la riquesa trobada en un Unic dia de
mostreig. Aquest resultat ens posa en avis de
I’existéncia de patrons temporals clarament di-
ferenciats entre els diversos grups d’organis-
mes. Concretament quan es comparen plan-
tes vasculars, crustacis (dispersors passius) i
coleopters (dispersors actius) s’observa que
mentre I’abundancia de plantes disminueix al
final de I'hidroperiode, la dels coleopters aug-
menta. L’abundancia de crustacis no coincideix
amb cap dels dos patrons anteriors, ja que és
maxima a la part central de I'hidroperiode. Les
taxes de successio (el nivell de canvi de I'es-
tructura de la comunitat entre dos moments de
temps) també solen ser superiors en els cole-
opters, mentre que en les plantes s’assoleixen
els valors minims i en els crustacis valors in-
termedis. Aquestes diferéncies en els patrons
temporals comporten aspectes importants que
cal considerar en les politiques i estrategies de
conservacio. Aixi, mentre que per a les plantes
cada estany presenta una composicié d’espéci-
es forca diferenciada de la resta, en els cas de
la fauna s’observa una destacada coincidéncia
entre la composicié d’especies dels diferents
estanys d’un territori. Val a dir que aixd no impli-
ca que per a la fauna la pérdua d’un determinat
estany és menys important, siné que els efec-
tes no soén similars. En el cas de la fauna, més
que I'existéncia d’una poblacié en cada estany,
cal considerar que el conjunt d’estanys d’una
area configuren I’habitat d’una poblacié (el
terme adient seria metapoblacio) i, per tant, la
perdua d’un estany és la pérdua d’un recurs de
la metapoblacié que es troba en un territori. Si
aquesta pérdua és significativa es posa en perill
la persistencia de I'especie no en un estany,
sind en un territori.

A més, les variables ambientals que s’han
relacionat més amb els patrons espaciotempo-
rals dels diferents grups d’organismes tampoc
no han estat coincidents, observant-se que la
fauna esta més relacionada amb variables amb
més component temporal, mentre que la flo-
ra ho esta amb variables amb més component
espacial (Bagella et al., 2010). Alhora, s’ha evi-
denciat la dependéncia d’aquests patrons amb
les condicions climatiques de cada zona (Ruhi
et al., 2014). Aixi, a Catalunya s’han observat
diferéncies entre els estanys temporanis amb
un clima més semiarid, els estanys dels Se-
cans de Lleida, amb estanys situats en zones
menys arides, els estanys de I’Albera (Empor-
da). Aquests resultats impliquen un altre as-
pecte a considerar en les estratégies de con-
servacio i gestié d’aquests ambients: no es pot
utilitzar un Unic grup d’organismes per avaluar
la biodiversitat d’aquests habitats ni els efec-
tes que les variables ambientals tenen sobre la
mateixa biodiversitat (Gascoén et al., 2009).
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Predacio: qué en sabem de les interaccions
trofiques entre els organismes de la
comunitat?

El cas de les llacunes costaneres

Es podria pensar que en les llacunes costa-
neres les interaccions entre les espécies no ju-
guen un paper rellevant en la determinacié de la
composicié de la comunitat ja que aquesta és
determinada basicament per les condicions am-
bientals (Gascoén et al., 2005; Boix et al., 2008).
Pero estudis sobre els efectes dels predadors
superiors d’aquestes comunitats posen de ma-
nifest que no és aixi. Dos exemples d’estudis
soén els realitzats amb un predador superior in-
vertebrat, el cas de la medusa Odessia maeotica
(Compte et al., 2010), i un de vertebrat, el cas del
fartet, Aphanius iberus (Compte et al., 2012), en
els quals s’han estudiat els seus efectes direc-
tes sobre les seves preses, i els indirectes, on
la disminuci6 de les seves preses pot comportar
efectes sobre altres especies, els coneguts com
a interaccions en cascada (fig. 6).

En el cas d’Odessia maeotica s’ha observat
que els efectes directes sén molt importants ja
que la preséncia d’O. maeotica suposa gairebé la
completa eliminacié de les seves preses. En can-
vi, els efectes indirectes s6n de menor magnitud:
no s’observa un augment del fitoplancton com
a conseqléncia de I'eliminacié del zooplancton
per part d’O. maeotica, si bé la composicié del
fitoplancton si que canvia. Pel que fa al fartet,
aquest presenta tant efectes directes com indi-
rectes sobre la comunitat provocant una casca-
da trofica (disminucio i augment alternatius de
I’abundancia dels nivells trofics al llarg de la ca-
dena trofica). A diferéncia de les cascades trofi-
ques que desencadenen els predadors d’altres
ambients aquatics, en el cas del fartet es genera
una cascada trofica basada en la mida dels or-
ganismes ja que la comunitat esta caracteritzada
per tenir pocs nivells trofics i per la dominancia
d’especies omnivores. Aixi, la preséncia del far-
tet disminueix i augmenta I’abundancia dels or-
ganismes de diferent mida al llarg de la cade-
na trofica (fig. 7). Com a resultat de la cascada
trofica, es produeix una disminucié de la terbo-
lesa de I'aigua i un afavoriment de la vegetacié
aquatica. Aix0 succeeix perque la preséncia de
fartet disminueix I'abundancia de dues espéci-
es claus de la comunitat: 'amfipode Gammarus
aequicauda i la medusa O. maeotica. L’amfipode
incrementa la terbolesa de I'aigua a través de la
bioturbacidé que genera remenant el fons de les
llacunes i facilita I'alliberament de nutrients del
sediment, que alhora afavoreix el desenvolupa-
ment del fitoplancton. O. maeotica, com ja hem
comentat, elimina de manera important les es-
pecies que consumeixen fitoplancton. Per tant,
en presencia de I'amfipode i de la medusa, les
condicions afavoreixen el desenvolupament del
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Figura 6. Predadors dels estudis que es comenten en el text. A dalt el fartet, Aphanius iberus (mascle a I’esquerra i
femella a la dreta), a la dreta el cnidari Odessia maeotica i a baix a I’esquerra el crustaci Triops cancriformis. Mentre que
el T. cancriformis és una espécie caracteristica dels estanys temporanis, les altres dues espécies ho sén de les llacunes
costaneres (autors: fartet, Josep Armengol; cnidari, Jordi Bas; crustaci, Albert Ruhi).

fitoplancton que competeix pels nutrients amb
la vegetacié aquatica i que té efectes negatius
sobre la vegetacié aquatica ja que augmenta la
terbolesa disminuint la llum que arriba al fons de
la llacuna. El fet que la preséncia de fartet dismi-
nueixi significativament ambdues espécies afa-
voreix el desenvolupament de la vegetacié aqua-
tica, per exemple de Ruppia spp., afavorint-se ell
mateix indirectament, ja que la vegetacié com a
refugi, t& una gran importancia per al fartet.

El cas dels estanys temporanis

Com ja s’ha comentat abans, la dinamica de
les comunitats de llacunes temporanies s’ha ex-
plicat sovint a partir del que es coneix dels tre-
balls pioners realitzats en latituds temperades
fredes. Malgrat que aquest model conceptual és
valid en molts aspectes pels estanys temporanis
mediterranis, també és cert que n’hi ha d’altres
que no acaben de coincidir. Aixi, s’ha genera-
litzat un model de successio, agrupant la fauna
segons el mode d’alimentacid, caracteritzat per
un domini de filtradors i recol-lectors a I'inici de
I’hidroperiode i amb un augment dels predadors
al llarg de I’'hidroperiode. Per tant, s’ha conside-
rat que els predadors sén poc abundants en els
moments inicials de I’hidroperiode, mentre que
van arribant a la llacuna a mesura que s’allarga
I’hidroperiode (Boulton i Lake, 1992; Higgins i
Merrit, 1999). A més, els estanys caracteritzats
per un hidroperiode curt presenten una pressié
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de predacié molt menor que els estanys carac-
teritzats per hidroperiodes llargs (Wellborn et al.,
1996; Schneider i Frost, 1996). Aquests resultats
s’expliquen perque en aquelles comunitats de la-
tituds temperades fredes els predadors majorita-
riament son dispersors actius i una bona quanti-
tat d’especies no tenen cap estratégia per restar
a I'estany durant el periode sec. Per tant, més
durada de I’'hidroperiode augmenta la probabi-
litat que els dispersors aeris localitzin I'estany i
el colonitzin. Ara bé, en estanys mediterranis ja
hem comentat que I’arribada dels dispersors ae-
ris no només depén de la durada de I’hidroperi-
ode sin6 també de I'estacionalitat (vegeu figura
5). A més, si els predadors dominants presenten
la capacitat de restar a I’estany quan aquest esta
sec, no s’han perqué acomplir els patrons obser-
vats en altres zones. | és aix0 justament el que
passa en determinats estanys mediterranis com
és el cas de I’estanyol temporani d’Espolla (fig.
8), on els dos principals predadors, el branqui-
opode Triops cancriformis i el coleopter Agabus
nebulosus, poden restar en forma d’ou durant el
periode sec (Boix et al., 2006).

Justament quan es va estudiar I’'alimentacié
de T. cancriformis (fig. 6) es va descobrir que el
seu contingut digestiu contenia un gran nombre
dels microcrustacis, sobretot dels més abundants
de 'estany. La sorpresa va apareixer quan es va
identificar el sexe d’una de les preses més fre-
quents, el copepode Megacyclops viridis, ja que
els mascles eren molt més abundants dins de
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Figura 7. Log ratio (In(NP+/NP-)) per a cada grup planctonic de la xarxa trofica. La log ratio és una métrica que s’utilitza
en estudis de cascada trofica per veure els efectes que té el predador sobre cada tipus de presa ja que relaciona la
biomassa de cada presa en preséencia (NP+) i abséncia (NP-) de predador. Aixi, valors positius suggereixen que la
preséncia de fartet afavoreix la densitat d’un determinat grup planctonic, mentre que valors negatius suggereixen que
la presencia de fartet té efectes adversos sobre un determinat grup planctonic. Valors de 0 indiquen que el fartet no té
efecte sobre aquell grup planctonic. Els diferents organismes planctonics han estat ordenats per la seva mida mitjana.
Els acronims AT i HT corresponen a autotrofs i heterotrofs, respectivament. A partir de la metodologia utilitzada,
citometria de flux, s’han diferenciat dos grups d’organismes nano- i picoplanctonics autodtrofs que s’han identificat amb
el numero que acompanya el nom dels organismes (adaptat de Compte et al., 2012).

I’aparell digestiu que les femelles (fig. 9). Una pos-
sible explicacié podia ser que la poblacié del co-
pepode estigués esbiaixada a I'estany, i per tant
que la poblacié es caracteritzés per una proporcié
meés gran de mascles. Per aix0, es van comparar
les proporcions dels sexes dins de I'aparell del T.
cancriformis amb la proporcié de sexes pel ma-
teix dia a I'estany. Les diferencies van ser molt
evidents i la conclusi6é era que el T. cancriformis
seleccionava el sexe de la presa. Existeixen altres
estudis amb resultats similars, on un predador se-
lecciona un dels sexes, i per tant altera I’estructu-
ra poblacional de les preses, ja sigui per la mida
0 per un comportament diferent entre els sexes
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de la presa. Serveixi d’exemple del primer cas la
predacié d’ardeids sobre gambusies estudiat a la
Camarga. Les gambusies, un petit peix present
en gran nombre de sistemes aquatics, presenten
una diferéncia de mida molt gran entre sexes, es-
sent les femelles més grans. Aquest fet fa que els
martinets blancs i altres ardeids s’alimentin ma-
joritariament de femelles (Britton i Moser, 1982).
En el cas de 'estanyol temporani d’Espolla, pot
ser que I’'explicacié tingui a veure amb el mode de
natacié dels mascles, que sén molt més actius,
respecte al de les femelles, més que la mida (les
femelles sén més grans especialment quan por-
ten les dues bosses d’ous), i que T. cancriformis
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Figura 8. Composicié dels grups funcionals segons el mode d’alimentacié al llarg de sis hidroperiodes en I’estanyol
temporani d’Espolla. Cada barra correspon a un dia de mostreig (freqiiencia de mostreig setmanal) i en I’eix de les
abscisses apareixen els dies després de la inundacié. A diferéncia del que prediu el model general no s’observa un
increment de la pressié de predacio, mesurada com la proporcié de la biomassa en pes sec dels predadors, al llarg de
I’hidroperiode (adaptat de Boix, 2000).

detecti més facilment les preses pel moviment. = composta al 50% per mascles i femelles, pero al
Val a dir que I'esbiaix sexual també s’observa en  final de I’'hidroperiode els mascles passen a ser
el mateix T. cancriformis al final de I'hidroperio-  dominants. Aquest canvi de proporcions no es
de. La poblacié de T. cancriformis d’Espolla esta  pot explicar per més eclosié de mascles, ja que

dia 1

—)

dia 2

Bl mascles
Bl femelles

Bl immadurs estanyol d’Espolla contingut digestiu
de Triops cancriformis

Figura 9. Proporcions de sexes del copépode Megacyclops viridis a I’estanyol d’Espolla i dins del tracte digestiu de
Triops cancriformis en dos dies diferents de mostreig. Els T. cancriformis dels quals s’ha estudiat el contingut digestiu
van ser capturats el mateix dia que les mostres de copépodes de I'estanyol. S’observa que els mascles s6n molt més
abundants dins de I'aparell digestiu dels T. cancriformis que en I’estanyol, és a dir, els T. cancriformis seleccionen els
mascles respecte les femelles de la seva presa (adaptat de Boix et al., 2006).
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al final de I’hidroperiode els individus petits de T.
cancriformis desapareixen. Aixi, desapareixen les
femelles més rapidament que els mascles. Pos-
siblement I’esgotament reproductiu provoqui una
mortalitat més gran de femelles, perd no es pot
descartar una segona explicacié. Amb la disminu-
cio del nivell d’aigua, arriben a I’estanyol un bon
nombre d’ardeids que s’alimenten de capgrossos
i de T. cancriformis. Ja hem comentat que aquests
ocells seleccionen les preses per la mida i, justa-
ment, les femelles sén més grans que els mas-
cles. Per tant, la predacio potser esta esbiaixant
les proporcions de sexes per a més d’una especie
en el mateix estany.

En resum

Malgrat que els ecdlegs ens agrada trobar pa-
trons simples i generalitzables, la natura és tos-
sudament complexa. En el cas de les llacunes i
estanys aquesta complexitat es reflecteix en la
dificultat d’establir patrons unics arreu del planeta
pel que fa al seu funcionament i als canvis de I'es-
tructura de les seves comunitats. En regions dife-
rents del planeta, els factors ambientals, com ara
els relacionats amb el clima, no tenen la mateixa
magnitud ni suposen els mateixos efectes sobre
la comunitat (Ruhi et al., 2013). | no només entre
regions planetaries diferents, ja que es coneixen
diferéncies en la importancia relativa dels efectes
dels diversos factors ambientals sobre I'estructu-
ra de les comunitats entre estanys d’una mateixa
regié (Ruhi et al., 2014), o fins i tot, dins una matei-
xa localitat (Smith et al., 2003; Jeffries, 2003). En
certa manera cada estany, llacuna, bassa o aigua-
moll és un mon a part que presenta singularitats
de més o menys importancia. Aquestes diferenci-
es, pero, s’ordenen en les diferents escales espa-
cials i aixi podem diferenciar factors i processos
importants quan estudiem diverses regions, d’al-
tres quan comparem diverses localitats i d’altres
quan analitzem els diferents habitats d’una loca-
litat. Per tant, coneixer aquells factors que sén
claus, encara que no ho siguin en totes les regi-
ons, o aquells patrons espaciotemporals valids en
unes determinades regions, permet aprofundir el
coneixement sobre el funcionament ecologic dels
ecosistemes. Efectivament, el fet que determina-
des regions, ecosistemes o habitats no segueixin
un patré6 més o menys generalitzable ens aporta
molta informacié sobre els seus processos eco-
logics.

A més, Ialtra cara de la moneda és que aques-
ta diversitat, singularitat o idiosincrasia expliquen
I’alta biodiversitat que aquests ambients conte-
nen i que els fa punts d’atraccié de les activitats
humanes, des de la ciéncia fins a I'art. El privilegi
que suposa disposar d’aquesta biodiversitat tam-
bé ens reclama una gran responsabilitat a I’ho-
ra de conservar-la. Val a dir que tant les llacunes
costaneres com els estanys temporanis s’han de-
gradat, o fins i tot han desaparegut, de manera
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alarmant els darrers 50 anys. Val més que ens ar-
remanguem i anem per feina o farem tard i es per-
dra una part valuosa del nostre patrimoni natural.
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