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La fauna de les coves anquialines

Damia Jaume

Institut Mediterrani d’Estudis Avancats (CSIC-UIB), Esporles, Mallorca

THE FAUNA OF ANCHIALINE CAVES. — Anchialine habitats are flooded caves and smaller voids opened within
coastal aquifers that are affected by seawater intrusions. Most anchialine animals are undeniably of marine
origin and are commonly blind and unpigmented. Many represent long-term survivors of ancient lineages,
and display extremely disjunct and localized distributions, probably as a result of vicariance driven by plate
tectonics. Such disproportionate representation of phylogenetically ancient taxa compared to the rest of
the marine realm may depend not only on the large-scale historical and spatial continuity of the extended
network of flooded fissures, cracks and caves constituting the anchialine environment, but also on the high
environmental buffering effect of the network. A few anchialine animals appear to be related to deep-sea
forms, suggesting a deep-sea origin. However, most data suggest a shallow water origin for the majority of
anchialine animals. Numerous new species, genera, families and even a new class of crustaceans have been
described from anchialine caves. This makes anchialine habitats uniquely important, although the restricted
distribution and isolation of such species also renders them extremely vulnerable to the touristic exploitation

that is threatening coastal zones.

Vida sota la franja costanera

A I'hora de decidir on anar de vacances, la
gent sent una irrefrenable atraccio per les illes.
Cada any, milions de turistes —tretze sols a les
Balears I’any 2013- trien les illes del Mediterrani,
el Carib, les Bahames o arxipélags oceanics més
llunyans com Hawaii per tal de “desconnectar” i
recuperar-se de I'estressant dia a dia de la vida
moderna, urbana. | una vegada alla, gairebé tots
es concentren a la franja costanera. Es el denomi-
nat turisme de sol i platja.

Aillades de les grans masses continentals des
de temps més 0 menys remots, aquestes illes re-
presenten I'Unica llar per a nombrosos endemis-
mes animals i vegetals. Pocs son els turistes —i
malauradament encara menys, els nadius— que
son conscients d’aquesta riquesa bioldgica i dels
problemes inherents a llur conservacio.

Cal dir que l'ocupacio6 de les illes pels humans
i la pervivéencia de la seva biota primigénia —les
plantes i animals que les poblaven abans de l'ar-
ribada de la gent— sén dificiiment compatibles.
La modificacio intensa de I'’habitat aparellada a la
colonitzaci6 (tala de boscos, foc, agricultura), la in-
troduccid deliberada —0 no— de noves plantes i ani-
mals, fins i tot de malalties, fan de I'extincié el desti
més probable dels primitius habitants de les illes.
No cal esmentar gaires exemples: tots hem sen-
tit parlar del dodo (Raphus cucullatus), un colom
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d’ales atrofiades i devers un metre d’alcada que vi-
via a l'illa de Maurici, o dels gegantins moas (ocells
de la familia Dinornithidae) de Nova Zelanda, tots
ells extingits en temps historics rere la colonitzacié
pels humans d’aquests indrets oceanics.

Pero no tanta gent relaciona la distribucié relicta
de la sargantana de les Gimnésies Podarcis lilfordi,
avui limitada als petits illots que envolten Mallorca
i Menorca, amb la introduccié del mostel (Mustela
nivalis) pels antics pobladors talaiotics (Valenzuela
i Alcover, 2013). O que la inexplicable distribuci6 de
l'alfals arbori (Medicago citrina), un arbust de fins a
dos metres d’algcada reclos als illots més esquerps
del voltant de Cabrera, Eivissa i el litoral valencia,
és probablement resultat de la pressié exercida so-
bre la planta per rates i conills, animals també intro-
duits pels humans (Latorre et al., 2012).

Amb aquests antecedents, semblaria il-lusori
que encara restés per descobrir qualque “moén
perdut” insular, una mena de capsula del temps
poblada per animals estranys, dels quals no es
tingués cap referéncia prévia i dels que fos dificil
esbrinar els parents propers. | aix0 és justament el
que ha esdevingut a un habitat molt peculiar: les
coves anquialines.

L’exploracié d’aquestes cavernes, sovint
amb kilometres de cambres i passadissos total-
ment submergits, era inimaginable fins fa ben
poc (fig. 1). Ha estat possible d’abordar gracies
als moderns equips d’immersi6 de circuit tancat
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Figura 1. Els avencos técnics recents al voltant de I'equipament de busseig han permeés I'exploraci6 del medi anquiali, un
habitat mari criptic situat a la zona litoral. Prospecci6 d’'un passadis submergit a la cova de sa Gleda, Mallorca
(Foto © A. Cirer).

(“rebreathers”), que reciclen els gasos i permeten
perllongar les immersions de forma gairebé in-
definida, alhora que no alliberen bombolles (que
provoquen la pluja de sediments des del sotil de
les cavitats i enterboleixen les aigies); a I'Us de
mescles de gasos (Trimix), que redueixen el risc
dels bussejadors de patir embolia gasosa, perme-
tent-los aixi assolir grans fondaries; i de potents i
lleugers equips d’il-luminaci6é basats en tecnologia
LED, tot combinat amb I'Us de “scooters”, petits
propulsors eléctrics amb que transportar un gran
volum d’estris (ampolles d’aire, sondes oceano-
grafiques, bateries, etc.), o estalviar molt temps
als recorreguts subaquatics.

En aquest tipus de coves s’ateny una riquesa
faunistica remarcable. S’han descrit nombroses
espécies noves de cucs, algunes de peixos, pero
sobretot de crustacis (crancs, gambes i afins), al
voltant de 400 fins aleshores, moltes represen-
tant categories taxondmiques de rang superior,
incloent una nova classe (i sols n’hi ha cinc en
total, de classes de crustacis), tres nous ordres,
i fins a 75 families noves per a la ciéncia (lliffe,
2000). Aquest alt grau de novetat faunistica ator-
ga als ambients anquialins una gran rellevancia
cientifica, perd és la distribucié extremadament
restringida d’aquestes espécies, freqlientment
limitada a una Unica cova o a una sola illa, el que
les fa tan vulnerables i amb necessitat de protec-
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ci6. A molts indrets, el desenvolupament turistic,
I’extracci6 d’arids (pedreres) i la pol-lucié dels
aquifers representen amenaces molt greus per a
la pervivencia d’aquesta fauna (lliffe, 1979; lliffe i
Jickells, 1984).

El medi anquiali

Amb aquest terme (derivat del grec anquialos
= proper a la mar) els bidlegs vénen designant les
coves i altres espais subterranis de dimensions
més petites situats al si dels aquifers costaners,
on de forma natural es produeix el contacte en-
tre 'aigua subterrania dolga i marina (Stock et al.,
1986) (fig. 2). Aqui, el nivell de base ve determi-
nat pel nivell mari, per la qual cosa I'aigua oscil-
la amb les marees, encara que amb una amplitud
progressivament menor, i un retard en la propaga-
ci6 de l'oscil-laci6 mareal major, a mesura que ens
allunyem de la costa. L’aigua marina, que és més
densa, penetra formant una falca per sota de la
dolga, i la columna d’aigua subterrania, lliure en tot
moment de les pertorbacions induides per I'onat-
ge, el vent o els corrents marins, es manté en un
estat de permanent estratificacié (Mylroie i Mylro-
ie, 2011). La fondaria a qué s’estableix el contacte
entre I'aigua dolga i la marina ve determinada pel
principi de Ghyben-Herzberg, que a I'engrds ve a
dir que per cada metre d’aigua dolgca subterrania
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Figura 2. Extensi6 del sistema anquiali de la cova des
Coll, a Portocolom, Mallorca. Les porcions totalment
submergides d’algunes coves que semblaven de
dimensions modestes, ultrapassen amb escreix les de les
emergides (Foto © F. Gracia).
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situat per sobre del nivell de la mar n’hi ha quaran-
ta més per sota abans de contactar amb l'aigua
marina. Entre ambdues masses se situa una zona
de mescla, que pot assolir des d’uns pocs centi-
metres a diversos metres i on la salinitat i altres
variables ambientals canvien abruptament. Els
espeleobussejadors la coneixen bé, doncs aqui la
visio es torna borrosa a causa de la inestabilitat en
les propietats optiques de l'aigua (fig. 3).

L’haloclina, o en termes més generals picnocli-
na, que és com es denomina aquesta zona de gra-
dients geoquimics acusats (solen donar-se aqui
també canvis marcats en la temperatura, el contin-
gut d’oxigen i el potencial redox de les aigles, en-
tre d’altres parametres ambientals), juga un paper
molt rellevant en el metabolisme de les cavitats
anquialines. Aqui, I'increment sobtat de la densitat
de l'aigua facilita la retenci6 i concentracié de la
materia organica particulada que sedimenta des
de les capes superiors, el que afavoreix el desen-
volupament d’una intensa activitat bioldgica, tant
animal com microbiana (Pohlman, 2011).

Com a altres ambients subterranis, i per raons
Obvies d’accessibilitat, la major part de les prospec-
cions faunistiques al medi anquiali s’han concentrat
a coves. Les coves anquialines tipiques difereixen
de les coves submarines i litorals —connectades
directament amb la mar— en presentar la colum-
na d’aigua permanentment estratificada a causa
de la connexi6 restringida amb I'exterior. Pero és
freqlient que diferents trams d’'un mateix sistema
cavernicola es trobin sota diferents régims, anquiali
o mari ordinari, en general depenent de la topogra-
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Figura 3. Bussejador travessant I’haloclina a la cova de sa Gleda, Mallorca. A la zona de mescla per difusio entre 'aigua
dolga i marina la visié es torna borrosa, conseqliéncia de la inestabilitat en les propietats dptiques de I'aigua

(Foto © A. Cirer).
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Figura 4. Tipic paisatge anquiali a la cova d’en Bassol, Mallorca. Noteu les franges d’estalactites de perfil piriforme pel
sobrecreixement d’aragonita, que assenyalen I'algada assolida per passats nivells marins. Aquest tipus d’espeleotemes
és caracteristic de les coves anquialines (Foto © M. A. Perell0).

fia de la caverna. Al primer cop d'ull, 'espeleobus-
sejador distingeix aquests dos tipus basant-se en
I'abséncia d’animals séssils filiradors a les parets
de les anquialines: les aiglies estancades no per-
meten la vida d’aquest tipus d’organismes, d’altra
banda tan comuns en els tunels i cavernes subma-
rines, sotmesos a forts corrents.

Ales coves excavades en roques carbonatades
(calcaries i dolomies) —que s6n la majoria de les
coves anquialines conegudes— la combinacié d’es-
tagnacio i elevat contingut en dioxid de carboni de
les aiglies (captat durant la travessa per I'atmosfera
de I'aigua metedrica i la seva ulterior infiltracié pel
sol) crea un ambient geoquimic peculiar a les ca-
pes superficials dels llacs subterranis. Es propicia
aixi 'aparici6 de dos dels trets fisiognomics més ca-
racteristics del paisatge anquiali: els rais de calcita
flotant i els sobrecreixements de calcita o aragonita
sobre estalactites i estalagmites submergides. A
causa de la lliure difusié del dioxid de carboni dis-
solt cap a I'atmosfera de la cavitat, I'aigua superfi-
cial se sobresatura en Ca2+, i el conseguent reajus-
tament quimic porta a la precipitaci6 de carbonat
calcic a la interfase aire-aigua, que queda coberta
de rais de calcita flotant (Pomar et al., 1976). La
calcita (o aragonita) també precipita en forma de
banda horitzontal estreta al voltant de las estalac-
tites i estalagmites parcialment submergides, que
poden arribar a assolir un estrany perfil piriforme,
0 a les vores dels llacs subterranis, on forma una
franja reminiscent del trottoir mediterrani (Pomar et
al., 1979). L’alcada d’aquesta banda horitzontal co-
incideix amb la maxima amplitud de l'oscil-laci6é del
nivell de I'aigua a la cavitat (que alhora és la de la
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mar), i és interessant de fer notar aqui que I'arxiu de
bandes horitzontals preservat a les parets i sotils de
les cavernes costaneres és una eina de gran valor
per estudiar els canvis pretérits del nivell mari (Ve-
sica et al., 2000) (fig. 4).

Tipus d’ambients anquialins

Ja hem esmentat que els més ben coneguts es
desenvolupen a dins coves carstiques. Aquestes
cavernes poden haver-se originat en principi en
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Figura 5. Dissoluci6 a la zona de mescla: corba de
saturacié del carbonat calcic en soluci6é aquosa. Dues
masses diferents d’aigua, A i B, malgrat que saturades en
CaCQO, a les seves respectives condicions inicials, deixen
d’estar-ho en mesclar-se (C), de forma que la dissolucio
de la roca pot progressar fins a atényer D. (Segons
Mylroie i Mylroie, 2011, modificat).
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Figura 6. Perfil de la columna d’aigua al Bundera Sinkhole, un abisament anquiali d’Australia nord-occidental. Noteu
els acusats gradients a tots els parametres. Les bandes grises denoten les zones amb elevada concentracié de sulfur

d’hidrogen. (Modificat de Humphreys et al., 1999)

condicions subaéries, com hi indica la preséncia
d’estalactites i estalagmites submergides, estruc-
tures que no es formen sota I'aigua. Pero el més
freqlient és que la dissolucié de la roca hagi tingut
lloc de forma total o parcial al medi freatic (perma-
nentment inundat per aigua subterrania): la zona
de mescla entre aigua dolga i marina als aquifers
costaners és molt corrosiva i pot arribar a origi-
nar cavitats, o contribuir a I’eixamplament d’altres
préviament existents (Mylroie i Mylroie, 2011) (fig.
5).
Un exemple tipic de cova anquialina el po-
den representar les coves del Drac, a Mallorca.
Aquesta cavitat turistica (rep al voltant del milié de
visitants anuals!) I'integren una xarxa de sis kilo-
metres de cambres i passadissos, dels quals al
voltant de quatre es troben totalment submergits.
Pero n’hi ha de molt més grans. Aixi, la cova de sa
Gleda, també a Mallorca, ateny els 13,5 kilome-
tres de recorregut subaquatic (Gracia et al., 2010),
mentre que el réecord mundial I'ostenta el sistema
Sac Actun (“Cova Blanca”), al Yucatan (Méxic),
amb 230 kilometres de passadissos explorats.

A més de a les coves carstiques, els ambients
anquialins poden desenvolupar-se també a tubs de
lava negats per la mar. Els pocs coneguts es loca-
litzen a illes oceaniques com les Galapagos, Ca-
naries, Samoa Occidental i Hawaii. EI més llarg, a
Lanzarote, es fa 1.680 m mar endins fins a atényer
els 50 m de fondaria, mentre que una altra porci6é
parcialment submergida, que s'inicia als populars
i turistics “Jameos del Agua”, penetra terra endins
uns 600 m addicionals (Wilkens et al., 2009).

Altres habitats anquialins es localitzen al fons
dels cruis tectonics presents a molts espadats
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costaners, o a depressions del terreny separades
de la mar per una barra d’escoria volcanica o gra-
va, i on aflora I'aigua subterrania (els denominats
“anchialine pools”; Holthuis, 1973).

Si bé coves i tubs de lava s6n els ambients on
I’aigua anquialina és més accessible, cal tenir pre-
sent que la major part roman inabordable a I'ob-
servacio directa al cor dels aquifers costaners, on
ocupa les petites fissures i buits de la roca. En
aquest cas, el mostreig indirecte mitjancant els
pous de sondatge és I'inica via d’estudi de les co-
munitats subterranies (fig. 7).

Distribucioé

Malgrat que la distribucio dels ambients anqui-
alins no sembla ajustar-se a un patr6 geografic
definit, el cert és que es concentren majoritaria-
ment a illes i plataformes carbonatiques situades a
latituds intertropicals. Sabem, d’'una banda, que el
desenvolupament d’un régim anquiali depéen de la
intrusi6 marina als aquifers costaners, que alhora
ve determinada per la conductivitat hidraulica de la
roca, entre d’altres variables. Les terrasses coral-
lines fossils, especialment aquelles molt recents
(del Quaternari) i encara no diagenéticament ma-
dures, presenten una elevada porositat i son per
tant més propenses a la intrusi6 marina que no
els afloraments calcaris més antics, formats per
carbonats cristal-lins més densos. Aquests darrers
son gairebé impermeables, i 'aigua marina sols
pot penetrar al seu través per fissures o conductes
carstics preexistents. Conseglientment, la proba-
bilitat d’establiment d’un régim anquiali en aflora-
ments cristal-lins antics és molt baixa. Ja que els
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Figura 7. Gambes vermelles Metabetaeus lohena i pou a l'illa de Pasqua. La major part de I'aigua anquialina roman
inabordable a I'observacio directa al cor dels aqifers costaners, on ocupa les petites fissures i buits de la roca. En
aquest cas, el mostreig indirecte a pous de sondatge és I'Unica via d’estudi de les comunitats subterranies.

coralls hermatipics es desenvolupen Unicament a
la franja intertropical, vet aqui una explicaci6 de la
profusié actual d’ambients anquialins en aquesta
zona (Mylroie i Mylroie, 2011).

D’altra banda, la intrusié de la falca marina a la
franja costera depén també de la pluviometria re-
gional. Els aquifers de zones arides o semiarides
sén en general més afectats de patir la intrusid
que aquells situats a regions plujoses, on I'aigua
dolca que flueix subterraniament cap a la mar
obstaculitza la penetracioé de I’aigua marina. Aixi,
cal esperar una sobrerepresentacié d’ambients
anquialins també a les illes, on la relacié entre la
superficie insular (que replega la pluja) i el perime-
tre de costa és comparativament inferior a I'atesa
a les regions continentals.

Fonts de mateéria organica i relacions
trofiques

Com ocorre a tots els ecosistemes subterranis,
a les coves anquialines no hi ha productors prima-
ris fotosintétics, i les xarxes trofiques s’estableixen
unicament dracord amb la matéria organica que
penetra des de I'exterior. Aquesta, en forma dis-
solta o particulada, ho fa directament pels petits
cruis i fissures de la roca, per boques més am-
plies com avencs i abisaments (“cenotes”), o des
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de la mar amb les pulsions mareals; també quan
la dissolucié de la roca del sotil de les cavitats
captura paleosols relictes. En general, es poden
diferenciar porcions del sistema comparativament
eutrofiqgues, com les amplies boques d’entrada
on la llum permet I'establiment de plantes aquati-
ques, fitoplancton i comunitats associades d’altres
organismes epigeus, de l'oligotrofia imperant a les
parts més fondes o allunyades de les entrades.
On hi ha acumulacio rellevant de detrits —com
ocorre sovint a les picnoclines—, el seu consum
per part d’animals i microorganismes aerobics
pot arribar a esgotar I'oxigen dissolt. En aquestes
condicions, la degradaci6 de la matéria organica
continua per 'acci6 de bacteris reductors de sul-
fat, que utilitzen el present a I'aigua de mar en lloc
de l'oxigen com a acceptor d’electrons, alhora que
alliberen sulfur d’hidrogen com a producte secun-
dari (fig. 6). Malgrat aquest és una poderosa toxina
que s’absorbeix facilment a través de I'epidermis
i altres superficies respiratories —interfereix amb
la citocrom c-oxidasa, un enzim critic en la fase
de transport electronic del metabolisme aerobic—,
és frequent trobar denses poblacions de crusta-
cis cavernicoles pul-lulant en aquests indrets. Tal
volta els acusats gradients quimics de les picno-
clines, on es juxtaposen aiglies andxiques amb
altres hipdxiques o oxigenades, els permeten de
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moure’s rapidament entre les capes oxigenades
i les toxiques i andxiques on s’alimenten. Hom
ha plantejat fins i tot que podrien portar bacteris
simbionts amb capacitat d’oxidar i treure la toxi-
citat al sulfur d’hidrogen, com ocorre a molts ani-
mals de les xemeneies hidrotermals marines. De
fet, recentment s’han reportat els primers casos,
a remipedis i decapodes habitants de coves eu-
trofiques del Yucatan (Pakes et al., 2014; Pakes i
Mejia-Ortiz, 2014).

La difusié d’aquest sulfur d’hidrogen —aixi com
de I'amoni que hagi pogut ésser alliberat durant la
degradaci6 de la matéria organica— cap a les capes
d’aigua hipoxiques o oxigenades adjacents, obre la
porta a la seva utilitzacié com a font primaria d’ener-
gia per altres microbis quimiosintétics aerobics, que
podrien aixi fixar carboni i suportar el seu creixe-
ment i metabolisme. De fet, estudis recents basats
en l'analisi dels isotops estables del carboni a co-
ves anquialines d’Australia i del Yucatan, malgrat
que es confirmi la preponderancia de la via detritica
en aquests ambients, han revelat que una propor-
ci6 no menyspreable del carboni organic que sus-
tenta el sistema és fixat in situ per microorganismes
quimioautotrofs, i que aquesta produccié passa al
menys de forma parcial a nivells trofics superiors
(crustacis) (Pohlman, 2011).

Les xarxes trofiques anquialines sén malgrat
tot simples, amb un maxim de tres o quatre (si hi
ha peixos cavernicoles involucrats) nivells trofics.
El parasitisme és virtualment desconegut, I'Gnic
cas reportat fins aleshores és el d’'un crustaci
tantulocarid ectoparasit de diverses especies de
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copepodes a una bassa anquialina de Lanzarote
(Boxshall i Huys, 1989). La majoria dels animals
anquialins son detritivors o necrofags oportunis-
tes, com han revelat els estudis basats en isotops
estables, les observacions in situ dels animals, i
I’atraccid generalitzada que senten per tot tipus
d’esca. Només els crustacis com els remipedis
(fig. 9) o els copépodes calanoids de la familia
dels epacteriscids semblen ésser depredadors es-
pecialitzats. Ambdés presenten apéndixs periorals
molt elaborats que usen per capturar altres crusta-
cis, i no sén mai atrets pels esquers.

Caracteristiques de la fauna anquialina

La seva situaci6 terra endins i I'absencia de
connexi6 directa amb la mar, juntament amb la
preséncia d’aigua dolgca en alguns trams, podrien
suggerir d’incloure el medi anquiali entre els am-
bients limnics. Pero el cert és que des d’un punt
de vista zooldgic, hi ha pocs dubtes que ens tro-
bem al regne mari. Prenent els crustacis com a
referencia —sén els metazous predominants a les
aiglies subterranies—, els limnolegs no trobaran
gaires representants dels grups de rang taxo-
nomic superior que caracteritzen el plancton i el
bentos de les aiglies continentals. Aixi, no hi ha
branquidpodes (cladocers i afins) ni sincarids, i
els copépodes no pertanyen als grups tipicament
dolgaquicoles (Diaptomidae, Cyclopinae, Euciclo-
pinae). No hi ha gairebé representacio de les fa-
milies d’amfipodes hipogeus tipicament continen-
tals (Crangonyctidae, Niphargidae, Gammaridae),

U;_c(\

Figura 8. Ottenwalderia kymbalion, I'inic representant de la familia de crustacis amfipodes marins Lysianassidae que ha
penetrat a les aiglies continentals, dels trams dolgaquicoles del medi anquiali de la Republica Dominicana. La condicié
marina de les coves anquialines és evident si hom atén al seu poblament faunistic, on virtualment tots els membres tenen

un origen mari indubtable.
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i el mateix cal dir dels isopodes, on sb6n absents
els Asellidae i els Stenasellidae. Els zodlegs ma-
rins es trobaran en canvi en un entorn familiar, on
practicament tots els taxons mostren afinitats ma-
rines manifestes (pertanyen a géneres o families
tipicament marins), adhuc aquells que ocupen els
trams de més baixa salinitat dels sistemes caver-
naris (fig. 8). A més, la diversitat faunistica és aqui
molt més elevada que a les aigles continentals:
en termes generals, la fauna marina és molt més
diversa en composicié de grups taxonomics i nom-
bre d’especies que la dolgaquicola, de forma que
les coves anquialines —en contraposicio a les d’ai-
gua dolca— han comptat amb un ventall molt més
ampli de colonitzadors potencials.

El bestiari anquiali és, com hem dit, divers:
s’han descrit esponges, hidrozous, anel-lids poli-
quets i oligoquets, i fins i tot quetdognats exclusius
d’aquest medi, a més de comptar amb una classe i
un ordre exclusius de crustacis (remipedis i micta-
cis, respectivament), aixi com molts representants
d’altres grups com els ostracodes, copépodes,
tantulocarids, termosbenacis, misidacis, bocusa-
cis, isopodes, amfipodes, fil-locarides i decapo-
des. A més, es coneixen fins ara set espécies de
peixos estrictament anquialines (lliffe, 2000).

La majoria d’aquests animals presenta un as-
pecte “troglobititzat”, és a dir, un conjunt de trets
morfologics, fisioldgics i de comportament que
semblen adaptacions a la vida en les condicions
extremes i faltes de nodriment de les cavernes.
Entre els més conspicus cal esmentar la falta de
pigmentacioé corporal, la regressi6 total o parcial
dels ulls, o la hipertrofia d’altres organs dels sen-
tits alternatius a la visi6, com el sistema de la linia
lateral dels peixos, o I'elongacié de les anténules
als crustacis. De totes maneres, tenir un aspec-

te troglobititzat no és aqui d’obligat compliment:
moltes gambes anquialines s6n d’un caracteristic
color vermell intens, i retenen els ulls totalment de-
senvolupats (Holthuis, 1973) (fig. 7).

Reliquies filogenétiques

Per molt remarcables que puguin semblar, els
trets troglomorfics no son exclusius dels animals
anquialins, i es manifesten també a molts mem-
bres de la fauna cavernicola ordinaria, de I'eda-
fica, i fins i tot de la de les grans fondaries ma-
rines. En canvi, la sobrerepresentacié de formes
filogenéticament primitives que es troba entre els
taxons anquialins no té parang6 a la mar. Sembla
com si aquestes coves haguessin actuat com una
mena de capsula del temps, permetent la persis-
tencia de plans corporal o trets primitius que ja
han desaparegut sense deixar rastre a la resta
de fauna marina. Aquest rol refugial que semblen
haver jugat les coves anquialines no significa que
es tracti d’habitats amb una persisténcia temporal
excepcional en termes de temps geologic. De fet,
la majoria d’elles eren seques fa sols uns milers
d’anys, durant la darrera regressié marina asso-
ciada a les glaciacions del Quaternari (recordem
que el nivell de la mar es trobava uns 120 m per
sota de I'actual fa sols 20.000 anys). A més, I’ai-
gua anquialina no és aigua “fossil”: el seu temps
de residéncia és llarg en comparacié al de I'aigua
marina que omple les coves submarines o litorals,
pero en general no excedeix de I'any. L’explicacié
per aquesta sobrerepresentacié de formes primi-
tives podria raure en la continuitat a gran escala,
tant temporal com espacial, i la gran capacitat de
tamponament enfront dels canvis ambientals, de
I’extensa xarxa de cruis i fissures negades present

Figura 9. Xibalbanus tulumensis, crustaci remipedi de les coves del Yucatan, a Méxic. Els remipedis representen una
nova classe de crustacis completament restringits al medi anquiali, descoberta el 1981. L’homologia serial dels seus
somits corporals ressembla el pla corporal postulat pels crustacis més primitius (Foto © S. Richards).
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Figura 10. Tethysbaena scabra, termosbenaci de les coves anquialines de les Balears. Els termosbenacis s6n un grup
de crustacis exclusivament subterranis, peculiars per transportar les femelles els embrions a la esquena, en contraposicio
a altres grups propers, que els transporten entre les cames. El medi anquiali és refugi d’estirps antigues, totalment
desaparegudes avui dia del medi superficial.

als aquifers costaners, on les coves anquialines
no representen més que una mindscula porcié
(Mylroie i Mylroie, 2011; Maciolek, 1983; Kensley i
Williams, 1986). Aquesta xarxa pot haver persistit
des de I'aparicio de terres emergides a la Terra, in-
dependentment del desplagament de les linies de
costa per efecte de la deriva continental, o seguint
les transgressions i regressions marines.

D’entre els organismes anquialins, el grup més
espectacular és el dels remipedis (Remipedia),
una classe de crustacis descoberta I'any 1981
(Yager, 1981) (fig. 9). Els remipedis son crustacis
allargassats semblants a primera vista a un quilo-
pode (=centpeus), i poden arribar a atenyer els 4
centimetres de llargaria corporal, que és una mida
considerable per a un crustaci subterrani (aquests
no solen ultrapassar els 10 mil-limetres). Els remi-
pedis mostren un pla corporal molt primitiu, amb
una homologia serial dels somits corporals que
s’ajusta al que es pensa podria ésser la dels crus-
tacis ancestrals. Semblantment als centpeus, sén
depredadors actius, capturant i immobilitzant les
seves preses amb uns ullals connectats a glandu-
les injectores de veri; de fet, sdn els Unics crusta-
cis verinosos coneguts (von Reumont et al. 2014).
Els remipedis s6n animals molt conspicus, i el fet
que hagin defugit a ésser descoberts fins fa tan
poc és un testimoni de la inaccessibilitat del seu
habitat.

Entre un altre grup de crustacis, el dels copé-
podes (Copepoda), les formes més primitives co-
negudes habiten també en aquests ambients. Aixi,
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Antrisocopia prehensilis, un platicopioid diminut
(ateny sols 0.37 mm de llargaria corporal) ende-
mic de les coves de Bermuda, s’ajusta en molts
aspectes al que devia ésser el copepode ancestral
(Fosshagen i lliffe, 1985). | el mateix cal dir de Ere-
bonectes nesioticus, un altre “fossil vivent”, aquest
cop pertanyent a I'ordre dels calanoids, que es tro-
ba a les mateixes coves.

La condici6 d’habitat refugi de les coves anqui-
alines es fa palesa també en la restriccié comple-
ta o gairebé completa d’altres grups de crustacis
com els mictacis (ordre Mictacea; Bowman i lliffe,
1985), bocusacis (ordre Bochusacea) o termosbe-
nacis (ordre Thermosbaenacea) (fig. 10) a aquests
ambients. Unes deu families diferents de crustacis
semblen ésser exclusives d’aquest habitat tan pe-
culiar (lliffe, 2000).

Reliquies biogeografiques

Els llinatges anquialins sén remarcables a més
per la seva distribuci6 extremadament disjunta i
localitzada (Stock, 1993). Els integrants d’'un ma-
teix génere poden apareixer separats per un ocea
sencer —en viure a les Balears i a les Bahames,
per exemple—, o sovint estar-ho per mig mén,
com ocorre entre les Canaries i les illes Galapa-
gos. Aquest patr6 de distribucié disjunta extrema
es repeteix de forma reiterada a molts grups, fins
al punt de fer la composici6 faunistica d’aquests
indrets altament predictible: no importa quant allu-
nyada i isolada es trobi una nova localitat anquia-
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Figura 11. Gesiella jameensis, annelid poliquet de la familia Polynoidae, tipica de les grans fondaries marines, del tub
volcanic del volca Corona (Lanzarote). Alguns taxons anquialins pertanyen a llinatges majoritariament d’aigiies fondes, tot
i que d’aixd no s’en pot derivar I'origen (Foto © J. Valenciano).

lina de la resta, que gairebé sempre descobrirem
enlla representants del mateix conjunt de géneres
(Humphreys i Danielopol, 2006). Aquesta obser-
vacid, combinada amb altres linies d’evidéncia
com la manca de potencial dispersiu a gran dis-
tancia dels animals cavernicoles, i I'existéncia de
barreres enormes (masses continentals i conques
oceaniques) entre localitats ocupades per espe-
cies congeneriques, apunten més a la vicarianga
que no a la dispersié com el procés determinant
dels seus patrons de distribucié actuals. De fet,
I'ajustament gairebé perfecte d’aquestes distribu-
cions a les arees que van ésser cobertes per les
aigues dels mars epicontinentals del final del Me-
sozoic i Terciari suggereix que podrien ser resul-
tat de vicarianca per tectonica de plaques (Stock,
1993). A més, els pocs estudis que han tractat
d’esbrinar les relacions filogenétiques entre es-
pécies d’aquest tipus a partir de sequéncies geni-
ques i 'aplicacio de rellotges moleculars per datar
els temps de divergéncia, son del tot compatibles
amb aquest escenari (Bauza-Ribot et al., 2012).
Aixi, aquests animals estigobionts podrien haver
derivat de taxons marins d’aiglies somes que hau-
rien colonitzat el medi subterrani durant époques
molt remotes.
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Origen de la fauna anquialina

No tots els animals anquialins tenen ances-
tres tan remots: I'edat de la fauna anquialina
€s molt heterogénia. Aquest habitat rep un flux
gairebé continu de colonitzadors, amb els nou-
vinguts afegint-se i coexistint amb un substrat
integrat pels taxons filogenéticament primitius i
relictes esmentats anteriorment. La majoria de-
riva d’ancestres marins bentonics d’aiglies so-
mes. De fet, alguns (p.e. els calanoides Exume-
lla, Ridgewayia, Metacalanus o Paramisophria)
encara mantenen congéneres als intersticis de la
grava i arena gruixuda sublitoral, especialment
a mars tropicals, 0 a la capa d’aigua adjacent
al fons mari —el denominat medi suprabentic. La
fauna d’aquests indrets sovint ha d’enfrontar-se
amb condicions similars a les que prevalen al
medi anquiali, com I'oligoxia i els canvis sobtats
de salinitat, i podria estar per tant preadaptada a
viure a les coves anquialines. De fet, la xarxa de
fissures i cruis contigua a aquestes coves entra
dins del rang de tolerancia ambiental de moltes
d’aquestes especies, i representa sols una mera
extensio del seu habitat primari (Danielopol,
1990; Namiotko et al., 2004).
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Altres espécies anquialines tenen congéne-
res a aigues subterranies dolces allunyades de la
costa, malgrat que sempre en territoris que han
estat coberts per la mar en qualque moment del
passat. Un cas paradigmatic el representen els
amfipodes metacrangonictids, on les diferents
espécies ocupen un ampli ventall d’ambients, des
d’anquialins (a Mallorca i La Hispaniola) a fonts de
muntanya a més de 1.000 metres d’algada (a l'alt
Atlas del Marroc), o a pous d’aigua dol¢a situats
a illes oceaniques (Fuerteventura) (Bauza-Ribot
et al., 2012). Mentre que en uns pocs casos (per
exemple en el génere d’amfipodes Niphargus)
aquests taxons limnics poden ésser considerats
els ancestres dels seus congéneres anquialins, la
norma és que representin I'avancada de la colo-
nitzacié de les aiglies continentals per part de la
fauna marina, essent el medi anquiali un dels por-
tals principals per a la penetracié d’aquesta fauna
a les aigles dolces. Aixi, I'aillament de poblacions
anquialines terra endins durant les regressions
marines pot haver conduit la seva adaptacié a
condicions limniques, i eventualment, acabar en
especiacié (Notenboom, 1991).

Uns pocs animals anquialins pertanyen a geé-
neres tipicament batials, i sén els Unics repre-
sentants dels seus llinatges respectius a aigles
somes. Per exemple, el cranc galateid Munidop-
sis polymorpha, del tub de lava dels Jameos del
Agua a Lanzarote, compta Unicament amb con-
geéneres a aigles profundes. Altres animals anqui-
alins mostren aquestes afinitats de forma menys
rotunda, perd encara evident. Aixi, els annél-lids
polinoids Gesiella (fig. 11) i Pelagomacellicepha-
la, de coves de Lanzarote i les illes Caicos, o els
amfipodes pardaliscids Spelaeonicippe (presents
a coves de Lanzarote i Caicos) i Anthronicippe
(Galapagos), pertanyen a families principalment
batials malgrat no comptar avui amb congéneres
a grans fondaries.

Aquests aparents lligams amb la mar fonda
s’han usat en conjuncié amb les presumptes si-
milituds entre la vida a les cavernes i a les grans
fondaries marines (amb trets comuns com la fos-
cor permanent, temperatura comparativament
baixa i constant, i escassetat d’aliment; Marga-
lef, 1976) per proposar que la fauna anquialina
deriva de la marina de gran fondaria. Fins i tot
s’ha arribat a postular I'existéncia d’una ruta
que connectaria els grans fons oceanics amb
les coves mitjancant la xarxa de cruis associat
al sistema global de dorsals oceaniques, i que
eventualment pot atényer la superficie de la mar
a les illes oceaniques (Hart et al., 1985). L'interées
d’aquesta proposta rau en que la xarxa crevicu-
lar permetria als organismes de gran fondaria
penetrar-hi, alhora que estableix una connexié —i
oportunitats per a I'intercanvi faunistic- entre lo-
calitats anquialines molt allunyades. Aixo ofereix
una explicacié simple pels patrons de distribucié
extremadament disjunts exhibits per molts llinat-
ges anquialins.

L’Atzavara 25: 81-92 (2015)

De totes maneres, hi ha una série d’evidéncies
que juguen en contra d’aquesta hipotesi (Stock,
1986). Entre elles, la presencia de fauna anquiali-
na de presumpta derivacié profunda (p.e. copépo-
des misofrioids misofriids) a illes situades enfora
del sistema circumglobal de dorsals oceaniques, i
que no hi han estat mai connectades amb aquest
(per exemple a les illes del Mediterrani occiden-
tal; Boxshall i Jaume, 2000). A més, les relacions
filogenétiques a dins dels grups que inclouen tant
espécies batials, com d’aiglies somes i anquia-
lines (p.e. els copépodes calanoids del genere
Paramisophria), mostren que tant les d’aigles
profundes com les cavernicoles sén comparativa-
ment derivades respecte a les d’aiglies somes su-
prabéntiques (Jaume et al., 2000). Tot aixd apunta
que l'origen de la fauna anquialina es troba a les
aiglies somes i no al mar profund.
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