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DISTRIBUCIO DELS DIAPTOMIDS IBERICS
EN RELACIO AMB AREES GEOGRAFIQUES PROXIMES:
FACTORS HISTORICS | ECOLOGICS

M. Alonso * i J. Armengol * Rebut: octubre 1979

SUMMARY
Contribution of the iberian diaptomids in relation with neighboring geographic areas:
historical and ecological factors

The information obtained on the Diaptomid distribution in the reservoirs (ARMEN-
GOL, 1978) and in the endorreic areas of Spain ALONSO, unpublished material) allows a
more accurate study of the distribution of the species of this crustacean group. The cur-
rent distribution of the Diaptomids in Europa is recent and basically a result of the last
glatiations. The Iberian Peninsula, like the Balkanian, has played an important role in the
migration of many species. Some of the genera, the cold stenotherms, have progressed
with the glatiations and now show a boreoalpine distribution (Mixodiaptomus, Diaptomus),
but others, such Lovenuia and Hemidiaptomus, which are tropical in origin, have had fast
desplacements during the warm integlacial periods and at present are found in the arid
and semiarid regions of Spain.

The historical factors have played together with the ecological ones. Their role in
the dispersion of the species is important, and the ecological factors have determined
the presence of each species in a given environment. In spite of the difflculty in separat-
ing the effect of each set of these two factors (MARGALEF, 1974), some species of Diap-
tomids show in their distribution a close relation with certain environmental parameters.
For this reason these species are considered as «biological indicators» (Lovenuia aliuau-
di of sulphates, Arctodiaptomus salinus of chloride, Diaptomus castaneti of oligotrophic
and acidic lakes).

Diaptomids, like many other freshwater organisms, show a high variability. The dif-
ferences among populations of several lakes have an extrardinary interest in limnological
studies, but it is necessary to know in each case whether the differences are due to the
species evolution or to a temporal variability.

Until now the biometric study of populations has been the more used method for
detecting variability, but recently and in other groups of crustaceans, the study of caryo-
types (EINSLE, 1975) or of enzimatic groups (MURTHY & FRASER, 1971; HEBERT, 1973) has
been used to discover variability. These methods would permit a more accurate study of
the intraespecific differences in the Diaptomids.

* Departament d’Ecologia. Facultat de Biologia. Universitat de Barcelona.
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I. INTRODUCCIO

Els diaptomids constitueixen un grup
de crustacis copépodes de distribucié mun-
dial, si bé confinats a les aigiies conti-
nentals.

A escala mundial, la seva distribucié re-
flecteix bastant bé les relacions historiques
que han sofert els continents. BREHM
(1947), comparant diaptomids localitzats
a ambdés costats de l'ocea Atlantic, ob-
serva similituds i diferéncies que reflec-
tien a grans trets els moviments tecto-
nics que varen donar lloc a la formaci6
dels continents. Des d’'un punt de vista
més ampli, HUTCHINSON (1967) es fixa en
I’'admirable diferenciacié de la composicié
de les faunes de diaptomids de les dife-
rents grans regions biogeografiques, a ni-
vell mundial.

Centrant la qiiesti6 a Europa, cal indi-
car que la distribucié actual dels diapto-
mids és molt més recent i centrada basi-
cament en els canvis climatics originats a
rel de les ultimes glaciacions. Com a con-
seqiiéncia d'aquestes es va produir un mo-
viment gerieral de migracié cap al sud que,
posteriorment, va ésser substituit per un
altre de recolonitzacié cap al nord, a mida
que el gel va anar retrocedint. Tanmateix
ens cal dir que aquests desplagaments de
nord a sud i viceversa no justifiquen per
ells sols la distribucié actual dels diapto-
mids, si bé han estat un factor important
en la seva configuracié. A continuacié s’in-
tenta passar revista a aquests factors, es-
pecialment en aquells que han influit més
decisivament en la composicié actual de
la fauna de diaptomids de la Peninsula
Ibérica.

ii. FACTORS HISTORICS

Com deiem, les glaciacions han afectat
de manera molt directa la distribucié d’al-
gunes de les espécies de diaptomids, so-
bretot les de tipus boreo-alpi. Com asse-
nyala MARGALEF (1974), en el cas particular
de la Peninsula Ibérica, el refredament del
clima va facilitar I'avangada de les espe-
cies estenotermes d'aigiies fredes seguint
el pas de les diferents serralades que la
creuen en diferents sentits, i, en alguns
casos, va fer posible la seva penetracié al
nord d’Africa i adhuc al llac Xad.

La distribucié d’algunes de les espécies
que trobem a la Peninsula ens pot iHustrar
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aquest fenomen. Mixodiaptomus lacinia-
tus té una distribucié boreo-alpina. Al nord
d’Europa viu en tolls i llacunes, mentre
que en fer-se les localitats més meridio-
nals, va apareixent en llacs més grans i
profunds, d’aigiies fredes, alhora que puja
més amunt de les muntanyes; en el seu
limit sud arriba fins les serralades de I'At-
las. Com passa en moltes espécies animals
i vegetals, la seva variabilitat és més gran
a les zones limitrofes de l'area de distri-
bucid; aixi, en arribar al Pirineu, s’obser-
va l'aparicié d’algunes formes de M. laci-
niatus de valor taxonOmic i acceptacié
diversos segons els autors, perd que, si
més no, tenen les suficients diferéncies
morfologiques respecte a la forma tipica
com per haver cridat I'atencié dels espe-
cialistes. Aixi, en el Pirineu franceés apa-
reix M. laciniatus migoti com una forma
de distribucid bastant local; a la resta de
la Peninsula es troba la forma tipica, que
continua conservant el seu caracter este-
noterm d’aigiies fredes, i alhora, M. laci-
niatus atlantis, que viu tant a les aigiies
temporals com als llacs de muntanya, i la
distribucié de la qual (a nivell de subspe-
cie) arriba fins a la serralada de I’Atlas.

Altres especies del mateix genere, tot i
tenint una area de distribuci6 molt més
limitada, que no arriba a la Peninsula, mos-
tren, com en el cas anterior, un caracter
estenoterm. Aquest és el cas de M. theeli,
d’Europa septentrional i oriental i, encara
que en menor grau, de M. tatricus, que
viu a Europa central inclosos els Alps i la
Peninsula Balcanica.

Aix0 no obstant, no tots els represen-
tants d’aquest génere tenen el mateix com-
portament; M. kupelwieseri i M. incrassa-
tus es mostren adaptats a climes molt
més calids i viuen a les llacunes tempo-
rals de zones esteparies i endorreiques.
La primera especie es distribueix pel sud
d’Europa, i la segona pel nord d’Africa,
ambdues amb la Peninsula Ibérica i l'illa
de Sardenya com a uniques arees de su-
perposicié (figs. 1 i 2).

La fragmentacié latitudinal que presen-
ta el génere Mixodiaptomus no és lunic
exemple dins del grup dels diaptomids:
de fet, PIRoccHI (1947) proposa un feno-
men similar per al génere Diaptomus, pro-
posta que va prenent cada vegada més so-
lidesa a mesura que es va disposant de
més informacié referent a la Peninsula
Iberica (fig. 3). A la zona més septentrional
d’Europa trobem D. gracilis, que arriba
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F1G. 1. Area de distribuci6 a Europa i Africa del nord d’algunes espécies del génere Mixodiaptomus.
European and Northern African distribution area of some species of the genus Mixodiaptomus.
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F16. 4. Area de distribucié a Europa i Africa del nord d’algunes espécies del génere Diaptomus.
European and Northern African distribution area of some species of the genus Diaptomus.

fins a Islandia; a continuacid, des d’Escan-
dinavia fins al nord d’Espanya, apareix
D. castor; a tot el nord de la Peninsula,
des de Galicia fins als Pirineus, hi viu
D. castaneti, que pot arribar, encara que
de manera aillada, fins al Massis Central
frances; a continuacié, D. cyaneus es dis-
tribueix per tota la Peninsula Ibérica, el
nord d’Africa i els Alps, i en punts molt
aillats d’Europa central i Dalmacia. Final-
ment, hi ha D. kenitraensis, de distribucié
centrada al nord d’Africa i sud de la Pe-
ninsula Iberica (fig. 4).

Tant o més interessants que la distribu-
ci6 de les diferents especies del génere
Diaptomus sén les relacions que es pre-
senten entre elles en els limits de les se-
ves arees de distribuci6 o en aquells punts
on es produeix una superposicié de dues
especies. En general es pot dir que s’es-
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devé un fenomen semblant a l'observat a
nivell de grup.

Segons DussArRT (1967), les poblacions
aillades del Massis Central frances de
D. castaneti presenten afinitats morfolo-
giques significatives amb. D. castor, i tant
és aixi que donen origen a la creacié
d’'una nova subspécie (D. castaneti ma-
jor); per altra banda, MARGALEF (1952)
indica que les poblacions de la vessant
sud del Pirineu (Andorra) presenten un
cert parentiu amb D. kenitraensis.

D. cyaneus mostra un comportament
similar, perd6 amb una fragmentacié en-
cara més gran. Les formes que viuen al
nord d’Africa i a la Peninsula Balcanica
es consideren com una subspecie (D. cya-
neus admotus). Als Alps italians i en certs
punts del Pirineu oriental es troba D. cya-
neus peyraficaensis. Les poblacions de



la Camarga, segons DUSSART, estan perfec-
tament diferenciades de la resta de les
poblacions de l'espécie, i per aixd aquest
defineix per a elles la subspécie D. cyaneus
intermedius. Finalment, D. cyaneus rostri-
pes forma poblacions aillades a I’Europa
central (Alemanya).

Tal i com ens trobavem al tractar el
génere Mixodiaptomus, tampoc en aquest
cas existeix una uniformitat de criteris
pel que fa a la categoria sistematica del
que hem considerat com a subspécies de
D. cyaneus; tot i amb aixo, creiem que les
relacions morfoldgiques que presenten sén
prou evidents i iHustratives de la fragmen-
tacié que es produeix a dins d'una espe-
cie, o d’'un grup d’especies, segons que es
vulgui considerar.

El desplagcament d’espécies cap a zones
meridionals va originar una fragmentacié
d’aquelles poblacions que es varen acumu-

lar als punts més extrems d’Europa. A es-
cala reduida, el cas més clar seria la dis-
tribucié disjunta que presenten moltes de
les especies, tant animals com vegetals,
que viuen actualment a les peninsules
Ibérica i Balcanica. A una escala més
gran, s’observa un fenomen similar en es-
peécies que es distribueixen per Europa
meridional i 1'Asia central.

A dins del grup dels diaptdomids, certa-
ment el cas més representatiu d'una dis-
tribucié d’'aquest tipus és el de Mixodiap-
tomus incrassatus, la distribucié del qual
inclou dos nuclis, un situat a I'Area medi-
terrania, i l'altre a 1'’Asia central (fig. 1).

Potser posats a un nivell més especula-
tiu, es podria pensar que les diferencies
que s’observen en comparar la fauna de
diaptomids d’Europa oriental amb la d’Eu-
ropa occidental, tenen el seu origen en el
periode d'aillament de les poblacions de
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F1G. 5. Area de distribuci6 a Europa i Africa del nord de Lovenula (Neolovenula) alluaudi.
European and Northern African distribution area of Lovenula (Neolovenula) alluawdi.
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les dues peninsules esmentades, durant el
qual es varen poder diferenciar prou com
perque en tornar a migrar cap al nord, ho
fessin ja com a espécies diferents. Aquest
podria ésser el cas de D. castor i de
D. mirus.

De la mateixa manera com les glacia-
cions varen donar lloc a migracions nord-
sud de les espécies de la fauna europea,
els periodes interglacials, més calids, va-
ren fer possible la invasi6 d’espécies d’o-
rigen tipicament tropicals. A dins de 1'am-
bit de les aigiies continentals, sén nom-
brosos els exemples d’aquest tipus. Les di-
ferents especies del génere Daphnia (Cte-
nodaphnia) dels cladocers, o els géneres
Thermocyclops i Mesocyclops dels ciclo-
pids que es troben actualment a Europa,
sén casos representatius d’aquest tipus de
distribuci6. També en els diaptdmids hi
ha exemples similars, perd a la Peninsula
Ibérica corresponen unicament a repre-
sentants dels géneres Lovenula i Hemi-
diaptomus.

El génere Lovenula esta extraordinaria-
ment diversificat a les zones tropical i
etiopica, pero té un representant, L. alluau-
di, que s'estén fins a la zona nord del
Mediterrani i mar Negre (figs. 5 i 6). Aques-
ta espécie, si bé mostra caracteristiques
morfologiques clarament diferents de les
de la resta del grup, manté unes preferén-
cies ambientals que sén un bon reflex de
les condicions que caracteritzen la seva
zona d’origen, donat que viu en aigiies
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F16. 6. Distribucié ibérica de Lovenula (Neolo-
venula) allaudi.
Iberian distribution of Lo la (Neol la) alluaudi.
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temporals, llacs i embassaments de zones
endorreiques, de clima arid o semiarid.
Com en el cas anterior, el génere Hemi-
diaptomus, tot i que es troba molt més
estés i també més diversificat a Europa,
és d’origen tropical. Tant en la seva area
d’origen com a Europa es distingeixen dos
grups ben diferenciats, que es conside-
ren corresponents a dos subgéneres (He-
midiaptomus s. str. i Gigantodiaptomus).
D’ambddés, tnicament trobem representat
a la peninsula el grup Gigantodiaptomus,
I"inic que tractarem aci (figs. 7 i 8).
Seguint la seva area de distribucié en
la direccié nord-sud, ens trobem amb les
segiients especies: H. (G.) maroccanus, es-
pécie tipicament nord-africana, que estén
la seva area a punts aillats del sud d’Es-
panya; a continuacié H. (G.) roubaui, de
distribucié molt més amplia i centrada a
la Peninsula Ibérica i el nord d’Africa, en-
cara que arriba fins al sud de Franga i les
illes del Mediterrani occidental (Corsega i
Sardenya); finalment, més cap al nord i
amb una area de distribucié que inclou
gairebé tota la resta d’Europa, tret de la
zona mediterrania i els paisos nordics,
apareixen tres espécies més, repartides
desigualment: H. (G.) hungaricus, H. (G.)
amblyodon i H. (G.) superbus.

iii. FACTORS ECOLOGICS

Fins ara hem tractat els factors histo-
rics que han configurat el marc en el qual
s’han distribuit els diaptomids. No obs-
tant, la distribucié actual d’aquests no és
una conseqiiéncia exclusiva d’aquells fac-
tors, siné que, paralelament hi han inter-
vingut factors ecologics (diferent compor-
tament davant d’espécies competidores,
microclimes, caracteristiques fisico-quimi-
ques de l'aigua, etc.) que han acabat de
configurar detalladament el panorama ac-
tual de la distribucié dels diaptdmids.

Segons MARGALEF (1974), és dificil des-
triar aquests efectes, donat que ambdés
influeixen en les caracteristiques dels eco-
sistemes actuals. Els factors historics ex-
pliquen els esdeveniments que han facili-
tat l'arribada d’espécies a un lloc deter-
minat, i els ecologics influeixen en la dis-
tribucié local de cada espécie, en funcié
dels ambients. a l'abast. L'accié simulta-
nia d’ambdés factors és alld que determi-
na en definitiva I’evolucié de l'espécie.

Tot i que a la Peninsula Iberica se su-
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F1a. 7. Area de distribucié a Europa i Africa del nord d’'algunes espécies del génere Hemidiaptomus.
European and Northern African distribution area of some species of the genus Hemidiaptomus.

perposen les arees de distribucié de mol-
tes espécies, en molts casos cada una d’a-
questes presenta unes adaptacions ecold-
giques exclusives que fan possible la seva
coincidéncia. D’aci l'interés que tenen
aquestes espécies en l'ecologia, com a in-
dicadors de determinades caracteristiques
ambientals (Lovenula, de SO,; A. salinus,
de CINa o CO,Ca; D. castaneti, de llacs
oligotrofics, etc.).

Algunes de les espécies que viuen a la
Peninsula Ibérica mostren una distribu-
cié caracteristica que es fa dificil d’expli-
car en termes historics, i per altra banda
presenten adaptacions ecologiques ben de-
finides. Arctodiaptomus salinus és una es-
-pécie circummediterrania que s’estén per
I’est fins a I’Asia central (figs. 9 i 10). A la
peninsula sempre apareix associat a aigiies
amb un elevat grau de mineralitzacié, tant
si aquest és degut a clorurs com a carbo-
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F1c. 8. Distribucié ibérica del génere Hemidiap-
tomus.
Iberian distribution of the genus Hemidiaptomus.

141



yr
ﬁ‘:«} P ias =Sl { Arctodiaptomus
- A 4 .

/ e—— salinus
/ =—eee yierzejskii

! /

F16. 9. Area de distribucié a Europa i Africa del nord d’algunes especies del génere Arctodiaptomus.
European and Northern African distribution area of some species of the genus Arctodiaptomus.

nats; és interessant fixar-se en aquest com-
. portament facultatiu ja que contrasta amb

‘ T N el que mostra aquesta espécie a la resta
.- g [ | de la seva area de distribuci6. A fora de

> ‘ Em = la peninsula es troba també A. spinosus,
que com l’espécie anterior, viu en aigiies
. . mineralitzades; doncs bé, existeix un clar
on ‘v fenomen de segregacié entre ambdues es-
N v pécies, de manera que A. salinus es troba
’ :l g a les aigiies riques en clorurs, mentre que

A. spinosus Gnicament apareix quan pre-
{ o a dominen els carbonats i els bicarbonats
& L ®  ae (HUTCHINSON, 1967).

L’altra espeécie d’Arctodiaptomus que es
== troba a la peninsula és A. wierzejski, I'a-
. . L rea de distribucié de la qual inclou la
Arctodiaptomus wierzejskii @ major part d'EurOpa (ﬁgs 91 10) Es trac-
A.salinus B ta d’'una espécie de les que HUTCHINSON
Fic. 10. Distribuci6 ibérica del genere Arctodiap- ﬁllrgewq)uzng;n;’;:ltf‘}‘)%':’"engglg?ft‘;aﬁaeftg_

tomus. N o . .
Iberian distribution of the genus Arctodiaptomus. traordinariament resistent a ambients ex-
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trems. Aquest comportament la fa capag
de colonitzar aigiies a les quals no hi po-
den viure altres especies, perd com a con-
trapartida, es veu expulsada aixi que es
presenten aquestes espécies més especia-
litzades i més ben adaptades a ambients
determinats. Segons HUTCHINSON, «el ca-
racter fugitiu d’aquestes espeécies fa que
els limits de les seves distribucions siguin
bastant imprecisos donada la variabilitat
amb que apareixen i desapareixen; no
obstant, i parlant en termes generals, 1'a-
cumulacié reiterada de citacions permet
d’esbossar a grans trets les zones on la
seva preséncia pot considerar-se com a se-
gura».

Podem trobar encara dues espécies més
de diaptomids a la nostra peninsula, en-
cara que en cap d’elles hi ha evideéncia dels
factors que han motivat la seva presencia.
Copidodiaptomus numidicus es troba al

nord d’Africa i al sud i I'oest de la Penin-
sula Ibérica, tant a les aigiies temporals
com als embassaments, on es comporta
com una espeécie tipicament planctonica.
Morfologicament, C. numidicus és molt
semblant a C. steueri, i aixd va fer pensar
en un principi que 'espécie que es trobava
als embassaments era la segona, i que
ambdues superposaven les seves arees de
distribucié (ARMENGOL, 1978). Aixd no obs-
tant, actualment creiem que el que ocupa
la zona esmentada és C. numidicus, mentre
que C. steueri es distribueix pel nord d’I-
talia i la Peninsula Balcanica (figs. 11 i 12).

Per acabar, recentment s’ha descrit, al
sud d’Espanya, Dussartius baeticus, del
qual les dniques localitats conegudes fins
ara sén uns petits tolls temporals de les
maresmes del Guadalquivir (figs. 11 i 12),
per aixd és dificil d’establir la seva possi-
ble area de distribucié.
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F1G. 11. Distribucié a Europa i Africa del nord dels géneres Copidodiaptomus i Dussartius.
European and Northern African distribution area of the genus Copidodiaptomus and Dussartius.
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F16. 12. Distribucié ibeérica dels generes Copido-
diaptomus i Dussartius.

Iberian distribution of the genus Copidodiaptomus and
Dussartius.

IV. VARIABILITAT

A escala reduida, les diferéncies morfo-
logiques que s’observen dins de l'area de
distribucié d’una especie i que de vegades
s6n motiu de conflicte entre els sistema-
tics, poden ésser iHustratives dels proces-
sos que han donat lloc a la configuracié
definitiva del panorama actual.

Moltes vegades, les aigiies continentals
es comporten com a nuclis aillats entre
els quals no és gaire freqiient l'intercanvi
d’espécies. En aquest sentit, les pobla-
cions que les habiten evolucionen indivi-
dualment i s’adapten cada vegada més a
les seves condicions ambientals. La realit-
zacié d’estudis comparatius entre llacs i
tolls d'una regié permet de comparar-ne
les poblacions.

El problema que sorgeix en estudiar a
petita escala les diferéncies entre pobla-
cions radica en la dificultat de destriar en-
tre alld que forma part de la variabilitat
propia de l'espécie i alld que representa
un canvi evolutiu per a ella.

Moltes de les observacions realitzades
sobre diferéncies entre peblacions d’una
mateixa espécie es basen en mostres pun-
tuals, que ben poques vegades estan rela-
cionades en el temps. D’'una manera ge-
neral, els organismes de les aigiies con-
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tinentals presenten una gran variabilitat
(Daphnia, Cyclops), i aix0 fa que la des-
cripcié de formes, si bé util en ecologia,
tingui poc interés des del punt de vista
sistematic.

Alguns exemples de diferenciacié de po-
blacions de diaptomids iHustren el que
ara comentavem, tot i que ens cal insistir
en la dificultat de distingir el que sén fe-
nomens de variabilitat propia de I'espécie,
d’aquells que pertanyen a la seva diferen-
ciacié genetica. Certament, la soluci6 defi-
nitiva al problema de la variabilitat s’ha
d’escometre a partir de l'estudi de cada
grup d’espécies. Des de fa temps s’ha
emprat l'estudi de cariotips per als ciclo-
pids, i recentment (EINSLE, 1975), s’ha re-
corregut a aquesta técnica per a diferen-
ciar les espécies de Cyclops. La seva apli-
cacio als diaptomids podria ésser una bona
ajuda en aquest sentit. En un nivell més
avangat, també 1'is de tecniques d’elec-
troforesi podria donar bons resultats, i
adhuc més detallats, sobre la difercncia-
cié de les espécies a escala molt més re-
duida. Aquestes técniques van essent cada
vegada més emprades en l'estudi dels or-
ganismes de les aigiies dolces, tot i que
es troben encara en les seves primeres fa-
ses (HEBERT, 1973; MURTHY & FRASER,
1971).

A la vessant sud dels Pirineus orientals
i centrals, MIRACLE (1978) ha portat a ter-
me un estudi dels crustacis de 153 llacs.
En alguns d’ells apareix D. cyaneus i es
poden diferenciar tres nuclis ben clars. En
els llacs més orientals es troben pobla-
cions que tenen certes afinitats amb D. c.
admotus. En canvi, en els de la part cen-
tral de la zona estudiada es troben pobla-
cions més proximes a D. c. peyraficaensis.
Finalment, en els llacs més occidentals la
semblanga és més gran amb D. c. rostri-
pes, que esta morfologicament molt més
diferenciat dé les altres dues subspecies.

El nivell en el qual es poden manifestar
les diferéncies morfologiques entre dife-
rents individus pot ésser molt petit; To-
NOLLI (1949) arriba a trobar diferéncies
morfologiques entre els M. laciniatus d’'un
sol llac (el Maggiore), i distingi els que
vivien a les zones proximes a la superficie
dels que es distribuien per les zones més
profundes.

Sense intencié d'iniciar cap polémica so-
bre la validesa sistematica de cap de les
varietats, subspécies o fins i tot espeécies
que aci s’han considerat, creiem que el seu



reconeixement en aquest treball pot aju-
dar, si més no, a ressaltar la gran plasti-
citat que presenten els diaptomids.

No hem intentat establir uns limits de-
finits en la distribucié de les espécies (ja
que les seves arees conegudes canvien a
mida que van sorgint nous estudis), siné
tnicament comparar la informacié de que
actualment disposem al voltant de la seva
distribucié6 amb les hipotesis més plausi-
bles que la poden haver originat. El re-
sultat, encara que incert a causa de la im-
possibilitat real de reconstruir els fets,
intenta establir relacions entre moltes de
les espécies, alhora que estimular l'estudi
comparatiu i detallat de poblacions inde-
pendents d’'una mateixa espécie.
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