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Llacs atalassohalins, fauna esteparia i crustacis
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ATHALASSIC LAKES, ESTEPARIAN FAUNA AND CRUSTACEANS. — Athalassic saline lakes are inland water bodies
having no connection to the sea and with salinity exceeding 3 g/L. They lie in steppes or in subdesertic
regions, which are characterized by arid or semiarid climate and flat relief. These lakes have enormous eco-
logical value since they represent the only humid spots in vast dry areas, and are thus vital to maintaining
the regional biodiversity. In addition to waterfowl, which have centralized the attention of naturalists, steppe
lakes greatly warrant interest because of their own limnological characteristics and aquatic biota. These
lakes contain very interesting organisms adapted to extreme conditions that have survived from remote
times and can thus be regarded as living fossils. Their main adaptations are an ability to maintain their popu-
lations in temporary lakes, a fast grow rate, and a physiology capable of surviving in athalassic waters with
variable salt content. Such rigorous conditions and fascinating historical factors have resulted in a extraor-
dinarily diverse aquatic fauna, particularly of crustaceans (branchiopods, copepods and ostracods) with in-
triguing biogeographical and ecological relationships across vast territories such as the Palaearctic Region.

Introduccié

A més d’al mar, es poden trobar aiglies salines
en ambients molt diferents. Les del mar i les que
es troben en zones costaneres en relacié amb les
aigles marines es denominen talassohalines i es
caracteritzen per la dominancia de clorur sodic en
la seva composicié salina (un 80% aproximada-
ment). Fora d’aquest ambit, les proporcions en les
que els ions dissolts poden trobar-se a les aigles
salines poden variar molt, amb dominancia d’al-
tres anions com ara els sulfats o els bicarbonats;
pel que prenen el nom d’atalassohalines. | en rela-
cié amb aquestes és molt recomanable la lectura
de “La vida en las aguas saladas no marinas” del
Dr. Margalef (1950), una publicacié particularment
engrescadora per als limnolegs.

Aquest article tracta de les masses d’aigua
epicontinentals amb les esmentades composici-
ons quimiques, del seu origen, i del seu interes i
importancia com a ecosistemes. A causa de les
seves condicions extremes, aquestes aigles al-
berguen comunitats aquatiques formades per
organismes que han desenvolupat adaptacions
molt particulars entre els quals, els crustacis
constituirien el paradigma.

Els llacs atalassohalins
Els llacs atalassohalins es defineixen com

aquells llacs salats (salinitat de 'aigua igual 0 més
gran de 3 g/L) que no han tingut cap connexié
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amb el mar en temps geologics recents o que,
després d’haver-se inundat amb aigua marina, i
haver-se aquesta evaporat totalment, han estat
sotmesos a noves inundacions (Hammer, 1986).

Aquests llacs es formen generalment en zones
semideseértiques i esteparies que generalment co-
incideixen amb grans conques sedimentaries o
amb extensos erms amb relleu poc pronunciat. El
clima és continental extremat i sec, i amb estrés
hidric estacional. Els sols sén pobres, amb poca
capacitat de retencié d’aigua i amb tendéncia a
la salinitzaci6. En I’hidrologia predominen condi-
cions arreiques o endorreiques. Al nostre planeta
els ambients esteparis ocupen una superficie molt
important. A Eurasia es troben a Sibéria occiden-
tal, Kazakhstan, Asia Central, Asia Menor i part de
I’India, i a la peninsula Ibérica apareixen enclava-
ments molt significatius, la major part coincidents
amb les conques sedimentaries dels grans rius
Duero, Tajo, Ebro, Guadiana i Guadalquivir. L'in-
terés biogeografic i ecologic d’aquestes estepes
ibériques és enorme ja que, a la seva antiguitat
s’afegeix el seu aillament de la resta de les
esmentades estepes eurasiatiques que apareixen
a I’est de I’Europa humida. D’altres extensissimes
zones esteparies es troben a Africa, Australia i a
America.

Com ocorre amb tots els llacs, la formacio dels
llacs atalassohalins requereix només de I’existén-
cia d’'una depressié tancada del terreny, o cubeta,
i d’aigua. L’origen de la cubeta es troba relacionat
generalment amb processos tectonics, carstics,
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Taula 1. Proporcions relatives de bicarbonats, clorurs i sulfats en I'aigua marina i en diversos exemples de llacs
atalassohalins trets de fonts diverses (Alonso, 1998; Dumont, 1981).

Massa d’aigua Tipus sali % HCO,~ % ClI- % SO,z
Aigua marina 0,39 90,2 9,3
Mar Morta (Jordania-Israel) Hipersali 0,06 99,77 0,16
Kratergdl Golu (Anatolia, Turquia) Hipersali 1,12 86,05 12,75
Volca Quilotoa (Equador) Mesosali 11,42 61,56 27,00
Bodon Blanco (Valladolid) Mesosali 27,01 63,31 9,67
Caballo Alba (Segovia) Mesosali 41,21 42,44 16,33
Bujaraloz (Zaragoza) Hipersali 0,96 48,38 50,65
Gallocanta (Zaragoza) Hipersali 1,14 71,90 29,31
Salada Chiprana (Zaragoza) Hiparsali 0,46 68,23 31,30
Hito (Cuenca) Mesosali 3,60 26,44 69,87
Camino de Villafranca (Toledo) Hipersali 13,86 22,90 63,23
Salada de Campillos (Malaga) Hipersali 0,30 76,84 22,85
Fuentedepiedra (Malaga) Hipersali 0,38 86,43 13,17

volcanics, edlics o de dinamica fluvial. L'origen
de laigua pot ésser I'escorrentia superficial, la
precipitacié directa i aportacions subterranies. El
manteniment de 'aigua ve definit pel balang hi-
dric; quan les aportacions sén iguals o més grans
que les sortides (desguas superficial, infiltracié
subterrania i evaporacio) el llac es manté inundat;
quan les sortides superen les aportacions, el llac
s’asseca. Gran part dels llacs atalassohalins son
arreics o endorreics, de forma que la sortida més
important és per evaporacié, el que explica que
al llarg de la seva historia han anat concentrant
sals. A partir del seu cicle hidrologic, els llacs ata-
lassohalins poden registrar variacions importants

de la salinitat, la qual baixa en els periodes de
meés aportacié i es va incrementant a mida que
I’evaporacié cobra més importancia relativa en
el balang. L'escassa profunditat suposa un estret
contacte de l'aigua i el substrat, pel que aquests
llacs constitueixen un fidel reflex de la litologia lo-
cal i, sobre materials solubles, les sals que arriben
amb les aportacions superficials i subterranies, i
les procedents de la mateixa cubeta confereixen a
I’aigua d’aquests llacs composicions salines molt
particulars que van evolucionant d’acord amb els
esmentats canvis hidrologics.

A la taula 1 es comparen les proporcions rela-
tives dels anions principals que intervenen en la

Figura 1. Kratergdl Golu (Turquia). Llac hipersali atalassohali de tipus clorurat en el crater d’un volca.
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Figura 2. Laguna de Chiprana (Zaragoza). Amb els seus 3 m de fondaria maxima és I’Gnic llac hipersali atalassohali
permanent de la peninsula Ibérica. Aquest llac té un interés cientific extraordinari pels seus tapets microbians.

salinitat en I'aigua marina i en alguns exemples
d’aigues atalassohalines mesosalines (20-50 g/L)
i hipersalines (>50 g/L). La diversitat de tipus d’ai-
gles d’acord amb la seva composicio salina és
molt gran. Es poden trobar des d’aigiies amb un
domini gairebé absolut dels clorurs com ara les de
la mar Morta; aigies molt semblants a les marines,
encara que atalassohalins en no tenir-hi cap rela-
ci6 (Kratergdl); aigiies amb domini de sulfats com
les de les llacunes de la Mancha (Hito i Camino de
Villafranca); i aigiies amb alcalinitats relatives molt
elevades (Bodon Blanco i Caballo Alba) que cor-
respondrien a aigles sodiques, I'Unica cosa que
explicaria la concentraci6 relativa tan elevada de
bicarbonat en un llac sali.

La variabilitat morfoldogica dels llacs atalas-
sohalins és molt gran. Hi ha des dels que tenen
cubetes de grans dimensions i profundes fins als
formats en cubetes molt somes més o menys
extenses. Els primers sén generalment d’origen
tectonic; una expressidé extrema de llac tectonic
endorreic hipersali seria la mar Morta, la salinitat
de la qual és vuit vegades superior a la de la mar
Mediterrania. Dins dels llacs d’origen volcanic, els
més grans son els que ocupen craters extints com
ara el Kratergol Golu (fig. 1) a Turquia i el Quilotoa
als Andes equatorians; perd a la peninsula Ibérica
els llacs atalassohalins d’aquest origen es troben
al Campo de Calatrava (Ciudad Real) i constitu-
eixen un grup excepcionalment interessant origi-
nat per explosions hidrotermals (maars) que han
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donat origen a cubetes somes; de les quals sols
un parell sén llacs salats (Ubaldo, 2011). La resta
dels llacs atalassohalins d’origen carstic, eodlic o
de dinamica fluvial son també soms encara que
poden ocupar grans extensions.

Els llacs atalassohalins profunds tendeixen a
ésser permanents (fig. 2). A mida que es redueix
la fondaria, s’incrementa la probabilitat que els
llacs s’assequin. De fet, atés que la major part
d’aquests llacs s’assenten en el domini estepari,
sec i amb poc relleu, el tipus més estes de llac
atalassohali és som i temporal (figs. 3 i 4). Els tem-
porals poden ésser periodics, amb la fase inun-
dable lligada a pluviositat estacional, o efimers i
d’inundacio imprevisible.

Molts dels llacs esteparis que hi havia original-
ment a la peninsula Ibérica han desaparegut o es
troben forca malmesos. Per la seva incompatibi-
litat amb I'agricultura, la qual ha envait la quasi
totalitat del territori potencialment cultivable prin-
cipalment a les zones més planes corresponents
a les conques sedimentaries, aquests llacs han
estat dessecats. Aixi teniem elements lacustres
molt rellevants en el passat com ara la Laguna
de la Janda (5.000 ha), el Mar de Campos (4.000
ha) i la Laguna de Antela (3.500 ha) que han estat
totalment eliminats. Perd un conjunt interessant
d’aquests llacs esteparis ha pogut sobreviure gra-
cies justament al seu caracter hipersali, ja que les
terres guanyades després de la seva dessecacio
no eren adequades per al conreu a causa de la
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Figura 3. Laguna del Caballo Alba (Segovia), un exemple de llac salat som i temporal de tipus sodic (concentracié
relativa de bicarbonats molt elevada).
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Figura 4. Laguna del Hito (Cuenca) un exemple de llac salat som i temporal de tipus sulfatat.

seva elevada salinitat i de I’escassa capacitat de  les seves aiglies per excedents de rec o aboca-
drenatge dels sols que quedaven. Perd bona part  ment d’aiglies servides, depurades o no. Exem-
d’aquests llacs hipersalins, encara que es mantin-  ples de aquests llacs forga alterats son la laguna
guin, tampoc es troben lliures d’importants pres-  de Sarifiena i les llacunes de la Mancha (Armengol
sions com ara la contaminacié o la dulcificacié de et al., 1975)
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La fauna esteparia

Justament per les seves caracteristiques tan
particulars, els llacs esteparis i, per extensié els
llacs atalassohalins, constitueixen uns ecosiste-
mes de gran valor ecologic. Aquests llacs sén molt
importants des del punt de vista territorial ja que
des de qualsevol punt de vista sén elements de
particular bellesa i el seu conjunt introdueix forma.
color i humitat en els, en ocasions, monodtons pai-
satges esteparis. Pero el que és més important és
que sén imprescindibles per al manteniment de la
biodiversitat d’amplis territoris. Els llacs esteparis
sbn extraordinariament productius i, per la seva
naturalesa fluctuant, moltes vegades temporal o
efimera, concentren la produccié biologica en pol-
sos que son explotats per I'avifauna migradora.
| a més de l'indubtable interés que posseeixen,
aquests llacs atresoren una biota aquatica interes-
santissima, adaptada a la vida en condicions ex-
tremes, rica en endemismes i en autentics fossils
vivents. De fet, es tracta d’ecosistemes que al llarg
de I'evolucié han actuat com a veritables labora-
toris de creacid de biodiversitat en constituir una
interfase entre el medi aquatic i el terrestre, que
configura unes condicions ecologiques molt sin-
gulars i inestables, enfront de les quals la vida ha
tingut prou forca que diversificar-se maximitzant
les seves capacitats d’adaptacio.

Aus i organismes aquatics son els elements
més destacats de la biodiversitat dels llacs es-
teparis. Les primeres es coneixen bé gracies a
la labor dels ornitdlegs que en els dos darrers
segles han portat a terme amb dedicacié molt
preferent a aquests llacs, generalment extenses
i soms, als que s’han vingut designant com «ai-
guamolls» o «zones humides». D’aquesta mane-
ra els llacs esteparis quedaven fora del concepte
de «llac» i la seva ra6 ecologica d’ésser no pas-
sava de constituir un excepcional suport per a
las aus aquatiques.

A la peninsula Ibérica, els estudis iniciats a la
segona meitat del segle XX pel professor Ramon
Margalef (Margalef, 1947, 1956), posaren de ma-
nifest per primera vegada I’extraordinaria rique-
sa de la biota aquatica dels llacs esteparis, molt
superior aquesta a la de la resta d’ecosistemes
aquatics epicontinentals, com podrien ésser els
que sempre s’havien considerat com a llacs, o els
mateixos rius. Els organismes integrants perta-
nyen a un ampli ventall de tipus biologics: proca-
riotes, algues unicel-lulars, algues macrofitiques,
fanerdgames aquatiques i invertebrats aquatics,
el coneixement dels quals esta molt lluny d’ésser
complet en 'actualitat.

Tres factors han contribuit, de forma combi-
nada, a la gran biodiversitat dels llacs esteparis.
El primer la seva antiguitat. Els llacs esteparis
daten del Mioce, una etapa de la historia de la
Terra caracteritzada per una notable aridesa, i
han mantingut la seva configuracié inicial fins a
I’época actual. Ja al Miocé albergaven una bio-
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ta molt més antiga. Aimenys durant els periodes
anteriors al Pleistoce, hagué d’existir una eleva-
da continuitat geografica longitudinal del domini
estepari que permeté l'intercanvi d’organismes, el
que explica la relativa semblanca de la seva bio-
ta al llarg de la regié Paleartica. El segon factor,
la gran varietat de combinacions de caracteristi-
ques ambientals que presenten aquests llacs, no
sols en I'espai siné també en el temps, com ara
diferents graus de salinitat, de terbolesa inorga-
nica i de duracié de I'hidroperiode, les quals han
estimulat I'aparicié de nombroses espéecies amb
adaptacions i requeriments ambientals diferents.
| el tercer factor seria la fragmentacio de les con-
dicions esteparies durant les glaciacions, i encara
en I'actualitat, mantenint-se a la peninsula Ibérica
arees esteparies relictes, en els llacs de les quals
persisteix una biota molt antiga que ha evolucio-
nat de forma aillada, donant lloc a un ric contin-
gent d’endemismes.

Els crustacis

Als llacs, la fauna d’artropodes més diversi-
ficada es troba normalment constituida per uns
grups determinats de crustacis. Es podria dir que
aquests son els Unics artropodes que quan apa-
reixen en una massa d’aigua és perqué posseei-
xen totes les adaptacions necessaries per habi-
tar-la, ja que en ella han de completar el seu cicle
vital. La resta dels artropodes aquatics, com ara
els crancs o els insectes, tenen capacitat de con-
tinuar la seva vida traslladant-se a una altra mas-
sa d’aigua quan les condicions en qué viuen es
tornen inapropiades. Els grups de crustacis que
poden romandre en un llac determinat, qualsevol
sigui el canvi natural que aquest registri, sén els
branquiopodes, els copepodes i els ostracodes.

L'adaptacié més interessant dels mencionats
grups de crustacis és la capacitat de sobreviure
al periode sec en els llacs temporals mitjancant
ous de desenvolupament diferit. AQuests ous re-
sistents a la dessecacié poden quedar al sedi-
ment i fer eclosié quan el llac torna a inundar-se,
moltes vegades independentment del temps que
hagi transcorregut, ja que poden mantenir-se vi-
ables en sec durant molts anys. A més, aquests
ous poden dispersar-se per mitja d’animals (aus
aquatiques principalment), vent, corrents d’aigua,
etc. Aixo fa que aquests grups de crustacis apare-
guin practicament en tots els llacs del mén, fins i
tot en els que es troben en els deserts més remots
i arids.

Després de I'eclosio, el desenvolupament i
I’arribada a la maduresa amb capacitat reproduc-
tora es compleix de forma molt rapida, la qual
cosa constitueix una altra adaptacié a la vida en
medis altament fluctuants, que poden assecar-se
soptadament, o canviar drasticament alguna altra
variable molt sensible com ara la salinitat. Els cla-
docers, alguns anostracis i els ostracodes tenen
generacions partenogenéetiques, el que a més per-
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Figura 5. Grans branquiopodes en una mostra recollida a un llac estepari de Mongolia.

met I'ocupacio rapida i eficient del medi aquatic.
Els mascles acostumen a aparéixer quan es do-
nen unes condicions determinades, que normal-
ment estarien en relacié amb la proximitat de con-
dicions desfavorables. Després de I’'aparellament,
les femelles desenvolupen els ous resistents. Els
cladocers encara serien els millor adaptats en
aquest sentit, perqué sén els Unics que tenen un
desenvolupament que podria dir-se directe, ja que
el ous es desenvolupen en la camera incubadora
de les femelles partenogenétiques i surten al medi
amb una organitzacié anatomica semblant a la
dels adults. Per la seva part, ostracodes, copépo-
des, anostracis, concostracis i notostracis inicien
el seu desenvolupament a través d’un estadi de
larva naupli o metanaupli.

La salinitat és un factor a que els organismes
aquatics s’han d’adaptar mitjangcant mecanismes
fisioldgics de regulacié osmotica. En general, els
crustacis que aqui es tracten viuen dintre d’uns
limits concrets de salinitat (estenohalins), la qual
cosa fa que el seu desenvolupament estigui limitat
a tipus determinats de llacs i, dintre d’aquests
llacs, a les fases del cicle temporal sali. Es inte-
ressant comentar que els crustacis d’aigues tha-
lassohalines sén més eurihalins que els d’aigles
atalassohalines, aquests darrers originats en ai-
gua dolga. Aixi als llacs esteparis es troben crus-
tacis d’aiglies dolces, i d’aiglies més o menys sa-
lades atalassohalines (hiperhalines, mesohalines i
oligohalines).
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La terbolesa inorganica ve donada per argiles
en suspensié col-loidal i configura uns ambients
aquatics molt caracteristics en les estepes do-
minats pel metabolisme heterotrofic. Es a dir, les
particules d’argila no permeten la captacio de la
llum ni per les algues del fitoplancton ni pels ma-
crofits arrelats i, d’aquesta manera, la xarxa tro-
fica del llac s’organitza entorn a detritus, materia
organica dissolta, bacteris, fongs i invertebrats. En
aquests ambients existeix una fauna de crustacis
molt particular, concretament branquidopodes que
s’alimenten filtrant particules d’argila i aprofitant la
materia organica que aquestes porten adsorbida.

Els crustacis més exclusius dels llacs esteparis
son els grans branquidpodes (fig. 5): aquests sén
organismes molt antics: anostracis del Jurassic
Superior; notostracis del Carbonifer i concostracis
del Siluric. Son veritables fossils vivents. Aquests
crustacis son relativament grans, molt més que la
resta dels crustacis dels que es venia parlant; els
anostracis i concostracis poden arribar a 5 cm, i
els concostracis a 2 cm. Aquests grups han po-
gut arribar fins als nostres dies gracies a les seves
adaptacions a les condicions extremes que impo-
sen aquests ambients.

La preséncia d’aquests organismes tan resili-
ents és una mostra de la llarga historia dels llacs
esteparis, i resulta molt interessant veure com
es troben distribuits per totes les zones arides o
subarides del mon. A la regié Paleartica és molt
il-lustratiu trobar afinitats faunistiques d’aquests or-
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Taula 2. Grans branquidpodes en la peninsula Ibérica i Mongolia. Dos territoris ben allunyats de la regié Paleartica amb

llacs esteparis semblants i faunes caracteristiques afins.

Peninsula Ibérica

Mongolia

Anostraca

Artemia parthenogenetica
Artemia salina
Branchinectella media

Llacs hipersalins

Anostraca
Artemia sinica
Branchinectella media

Anostraca
Phallocryptus spinosa
Branchinecta orientalis
Branchinecta ferox

Llacs mesosalins

Anostraca
Phallocryptus tserensodnomi
Branchinecta orientalis

Anostraca

Branchipus cortesi
Branchipus schaefferi
Tanymastix stagnalis
Chirocephalus diaphanus
Streptocephalus torvicornis
Linderiella baetica
Notostraca

LI ligohalin - . .
acs ofigonaiins Triops cancriformis simplex

Triops cancriformis mauritanicus

Lepidurus apus
Conchostraca
Cyzicus grubei
Cyzicus tetracerus
Isaura mayeti

Maghrebestheria maroccana

Anostraca
Branchidopsis affinis
Galaziella murae
Galaziella gobistepensis
Galaziella mongoliana
Chirocephalus bobrinskii

Notostraca

Triops granarius
Lepidurus couesii
Lepidurus mongolicus
Conchostraca

Eocyzicus davidi
Eocyzicus sahlbergi
Leptestheria dahalacensis
Lynceus sp.

ganismes en territoris molt allunyats com ara la pe-
ninsula Ibérica (Alonso, 1996) i Mongolia (Alonso,
2010). Encara que s’observen poques espécies co-
incidents, els tipus biologics i taxons s6n molt afins,
tant en les seves caracteristiques morfologiques
com autoecologiques (vegeu taula 2).

Agraiments

Els estudis de llacs esteparis en la regi6 Pale-
artica (peninsula Ibérica, Turquia, Iran, Mongolia)
estan finangats pel “Programa de Conservacion
de la Biodiversidad” ’ENDESA.
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