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DE GASTEROPODES MARINS
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INTRODUCCIO

Quasi tots els estudiosos de grans grups taxonomics accepten que,
almenys primariament, I'especiacié ha estat aHopatrica, i que una de les
principals causes d’aillament ha estat l'existéncia de barreres geografi-
ques. S6n molts els evolucionistes que admeten només I'especiacié aHopa-
trica o geografica i rebutgen la simpatrica. MAYR 2% 7 sembla haver esta-
blert definitivament les bases de la teoria dels «geodgrafs», mentre que
RenscH i d’altres, acceptant o no l’especiacié aHopatrica, creuen que la
simpatrica s'esdevé en l'evolucié dels animals i que la seva importancia
hi és considerable.

Les dades i els suggeriments que sén presentats al llarg d’aquest tre-
ball sén fonamentalment ecologics, perd donen peu a amplies especula-
cions evolutives; i he intentat d’aplegar tots els que poden afermar la
possibilitat de l'especiacié simpatrica, almenys dins el grup de qué¢ hom
tractard especialment, el dels nudibranquis.

ALGUNS CONCEPTES ECOLOGICS I DOS EXEMPLES

Els partidaris de I'aHopatria asseguren que, en els animals que es
reprodueixen sexualment, apareix una nova espécie quan una poblacié
que estigui geograficament isolada de la seva espécie paterna adquireix
durant aquest perfode d'isolament caricters que afavoriran o garantiran
I'aillament reproductiu quan les barreres externes desapareixeran 2%, Els
partidaris de l'especiacié simpatrica basen llur teoria en dos postulats
fonamentals: l'establiment de noves poblacions d’'una espécie en dife-
rents ninxols ecoldgics dins 'drea que normalment recorren individus
de la poblaci6 paterna, i l'aillament reproductiu dels fundadors de les
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noves poblacions procedents d’individus de la poblacié paterna. Segons
MAYR %, ]a hipotesi d’'una especiacié simpitrica no és necessiria ni és
defensada per fets irrefutables, perd el mateix autor no exclou totalment
la possibilitat que formes amb unes exigéncies ecologiques extraordina-
riament especialitzades puguin divergir geneticament sense ajuda d’isola-
ment geografic.

Aquest cami que MAYR sembla deixar obert, el d’espécies amb reque-
riments ecologics extraordinariament especialitzats, ens porta d’antuvi
a esbossar unes poques consideracions a proposit del concepte de ninxol
ecolbgic Segons HuTtcHisoN % 17, un ninxol és un volum en un hiperes-
pai els eixos del qual sén les vanablcs importants per a la vida d’'una
espécie; cada punt d’aquest hiperespai representa una combinaci6 de
factors (que constitueixen l'ambient) que permeten que l'espécie sobre-
visqui; el conjunt de tots aquests punts és el ninxol fonamental, del
qual l'espécie, per raons historiques, de disponibilitat i d’existéncia,
només utilitza una part, I'anomenat ninxol real. Perd diferents combi-
nacions de factors ambientals poden no suportar igualment bé l'espécie
i, 2 més, el model de comportanient pot resultar en un habitat o prefe-
réncia alimentaria que de fet separi les espéaes, encara que comcxdelxm
Ilurs arees de supervivéncia potencial.

Realment, doncs, a cada punt de l’hxperespal ambiental correspon una
mesura de la probabilitat de supervivéncia i de reproduccié en aquest
ambient, aix{ com de la preferéncia relativa per aquest. Un ninxol ecold-
gic és, doncs, una mesura de l'eficicia sobre un espai ambiental 2. Re-
sulta del que ha estat dit que: a) l'extensié del ninxol és una mesura
inversa de l'especialitzacié; b) la superposici6 de ninxols o la distincia
entre ninxols és una mesura directa de la competéncia.

«La competéncia té lloc quan un nombre d’animals, de la mateixa
espécie o bé de diferent, utilitzen recursos comuns que es troben en
quantitat reduida; o bé, si aquests recursos no sén escassos, la compe-
téncia té lloc quan els animals interfereixen o es malmeten entre ells en
el procés de recerca d’aquests recursos.» * Com que qualsevol avantatge
en la utilitzacié d’aquests decideix, al cap d'un temps, I’eliminacié de
I'espécie que es troba en inferioritat, la conclusi6 és que dues espécies
amb els mateixos requeriments ecoldgics no poden coexistir indefinida-
ment en el mateix ninxol. Aquest és I'anomenat principi d’exclusié com-
petitiva, o principi o axioma de Gause o de Volterra-Gause °.

- El principi de Gause ha estat considerat com ‘un dels més fértils en
les teories ecoldgica i evolutiva, perd, com en el cas de l'especiacié sim-
patrica, té enemics declarats -que assenyalen, en el millor dels casos, la
seva-trivialitat. En efecte, analitzant dues de les formulacions més comu-
nes del principi, la directa, «en les comunitats en equilibri no hi ha
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dues espécies que ocupin el mateix ninxol» 7, i la inversa, «si dues espé-
cies persisteixen en una determinada regié, hom pot tenir per axiomatic
que alguna distincié ecologica hi deu haver entre elles» *°, apreciem que
ambdues estan implicites en la teoria de l'evoluci6é (dues espécies, coexis-
teixin 0 no, no poden tenir exactament els mateixos requeriments ecolod-
gics) i en la definicié6 de ninxol apuntada més amunt (si I'hipervolum
d’Hutchinson inclou totes les relacions ecologiques de l'organisme, no
sols dues espécies no poden ocupar el mateix ninxol, siné que tampoc no
poden fer-ho dos individus de la mateixa espécie; vegeu AvALA!, per a
una analisi més extensa). La formulacié del principi d’exclusié compe-
titiva és més informativa i fidel quan hom en restringeix 1’accepci6:
dues espécies no poden coexistir si competeixen pel mateix recurs essen-
cial, normalment aliment o lloc per a viure.

Quan en un mateix ecosistema coexisteixen espécies que per llur
afinitat taxonomica i bioldgica hom podria suposar-les competidores, cal
pensar que la competéncia, si existeix, ha d’ésser imperfecta, és a dir,
molt atenuada pel fet que difereixen parcialment en la utilitzaci6 de
recursos comuns, o bé que, si competeixen per recursos comuns, cada
espécie ha d’obtenir-ne d’altres, de manera que no estd limitada pels
que comparteix. La pressié de competéncia, bé que atenuada, porta a la
formaci6 de poblacions més capaces de resistirla (o de produir-la) que
les progenitores, en molt poques generacions en poblacions de Droso-
phila melanogaster i D. simulans**; la seleccié natural pot portar a l'es-
tabilitat del sistema i a la coexisténcia competitiva, passant per un pe-
riode d’'osciHacions de dominancia de cadascuna de les espécies impli-
cades.

Si dues espécies que coexisteixen exploten principalment el mateix
recurs limitat, és probable que l'una o l'altra s’extingeixi al final; perd
la selecci6é tendent a I'evitacié de la competéncia augmenta la probabi-
litat de coexisténcia, i porta les dues espécies cap a la diferenciacié eco-
logica. El resultat de la competéncia interspecifica és, doncs, l'evitacié
d’aquesta competéncia; d’aci que, en moltes poblacions naturals, les espe-
cies ecoldgicament similars coexisteixin a causa de la reduccié o l'evita-
<i6 de la competéncia. I, com que la seleccié natural és el resultat de la
competéncia entre genotips molt semblants, el procés competitiu opera
com una pressié de seleccid, capag, segons sembla, de diversificacié evo-
lutiva i, per tant, d’especiaci6. En actuar com un mecanisme de feedback
fa que es mantingui la coexisténcia; el resultat és denominat «divergen-
cia de caricters», és -a dir, una accentuacié de les diferéncies entre les
espécies simpatriques que no apareix en les aHopatriques, i que afecta
principalment els caracters més relacionats amb la utilitzacié del recurs
pel qual hom competeix. Aquesta especialitzacié divergent porta a la
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segregacié ecologica quan afecta espécies diferents, i a la segregacié gene-
tica quan actua sobre poblacions polimorfes d’'una mateixa espécie.

Poblacions simpatriques de morfs diferents d’'una mateixa espécie po-
limorfa es poden mantenir, ultra la superioritat dels heterozigots, pel fet
que s’adaptin millor a I'ambient que les poblacions resultants d’una alta
variabilitat fenotipica; aixd significa que les espécies polimorfes sim-
patriques representen fonts d’especiaci6 latent, bé que no sén massa afec-
tades per la selecci6 interspecifica. La seleccié intraspecifica, no obstant,
no afecta per igual els diferents morfs, afavorint aixi la diversificacié.

Dos exemples que ocorren en poblacions naturals de gasterdpodes
marins poden ésser assenyalats aci. Nucella lapillus forma poblacions apa-
rentment continues sobre amplies bandes de costa; les diferéncies de co-
loraci6 entre individus d’'una mateixa poblacié, que hom cregué degu-
des a diferéncies d’alimentaci6 i d’exposicié a l'aire, tenen de fet una
base genética . A Roscoff n’hi ha dues races, de 18 i de 13 parells de
cromosomes; la darrera sembla recent i es troba a les zones més expo-
sades de la costa, mentre que la de 18 parells de cromosomes és limi-
tada a les més abrigades. Hi ha interfertilitat i apareixen formes inter-
meédies en zones litorals i amb un nombre de cromosomes també interme-
dis. Patina pellucida viu sobre Laminaria, i I'aparenca dels animals de
les frondes és diferent de la dels que hi ha als rizoides, mentre que els
de l'estipit presenten caricters intermedis. No es tracta de dues espécies,
com algi havia cregut; GRAHAM i FRETTER '° i FRETTER i GRAHAM * han
demostrat que tots els individus juvenils sén iguals i es desenvolupen
segons una facies o una altra, d’acord amb el lloc en qué es fixen sobre
Laminaria.

El cas de Nucella lapillus és interessant perqué iHustra el fet que en
una poblacié6 de gasteropodes de distribucié continua i, aparentment,
d’idéntics requeriments ecologics o molt similars, hi ha, malgrat tot, sufi-
cients oportunitats d’aillament per a permetre l'’evolucié de races dife-
rents que, indubtablement, poden continuar segregant-se. El de Patina
pellucida és un bon exemple del que THoODAY * ha denominat «flexibi-
litat fenotipica de desenvolupament», fenomen pel qual un genotip pot
conformar fenotips diferents en ambients diferents, cadascun d’ells més
ben adaptat que els altres a I'ambient que el produeix. La seleccié sem-
bla haver actuat en aquest cas en contra de la fixacié genética de dues
espécies diferents, puix que, versemblantment, Patina té més probabili-
tats de sobreviure si els juvenils poden adaptar-se indistintament a dos
substrats diferents en lloc d’'un de sol, com passaria en el cas de dues
espécies; perd aquest exemple podria ésser I'excepcié en lloc de la regla,
és a dir, que potser la flexibilitat fenotipica de desenvolupament és l'ini-
ci d’'una ulterior diversificacié genotipica i especiacié.
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ESTUDIS EN POBLACIONS NATURALS DE GASTEROPODES MARINS

Aquests casos, entre d’altres, semblen provar que també es produeix
la diversificaci6 simpatrica o que, si més no, els mecanismes descrits sem-
blen capacos de formar la base d’'una especiaci6 incipient, bé que no és
clar quines causes actuen, i com, sobre les poblacions simpatriques, i si
el resultat d’aquesta diversificacié arriba a nivell d’espécie o es queda per
dessota.

En els darrers anys, i en part per tractar d’esbrinar la possibilitat de
I'especiaci6 simpatrica, diferents autors han estudiat poblacions naturals
d’espécies properes de planaries, Drosophila, copt¢podes, moHuscs, peixos,
amfibis, ocells i mamifers. Els processos competitius que poden ésser ob-
servats en poblacions experimentals, sén dificils d’endevinar en les natu-
rals, on el ritme del procés pot ésser molt lent i el comportament de cada
espécie per separat impossible d'individualitzar. Aixo no obstant, la com-
peténcia interspecifica ha estat observada en la natura, i, de fet, en tots
els estudis de poblacions estables que contenen dues o més espécies simi-
lars, han estat descobertes diferéncies més o menys subtils en els respec-
tius ninxols, la qual cosa aferma la validesa del principi de Gause.

FRETTER i GRAHAM ® han revisat part de la literatura existent sobre
especiaci6 de gasterdopodes prosobranquis litorals. TEsT ¢ és dels primers
autors a estudiar poblacions de gasterdpodes marins compostes de més
de dues espécies simpatriques ecologicament similars; en el seu treball
conclou que les 17 espécies d’Acmaea que coexisteixen en una amplia
regi6 de la costa californiana poden fer-ho gracies a la diversificacié de
llurs ninxols ecologics que, en part, se superposen en una o més dimen-
sions.

KoHN 1 20,2132 hj estudiat poblacions de Conus de diferents arees
geografiques tropicals, principalment pacifiques. En un dels seus primers
treballs **, dut a terme per tal de descriure els ninxols ecoldgics de 19 es-
pécies de Conus hawaians, determinar el grau d’aillament entre especies
ecologicament semblants, i dilucidar els mecanismes que permeten a gran
nombre d’espécies estretament emparentades de sobreviure i conservar llur
identitat en un ambient restringit, 'autor troba que I'aillament ecologic
resulta del fraccionament de I'habitat en microhabitats, que difereixen
especialment pel que fa a la zona ocupada (zonacié o model de distribu-
ci6), al tipus de substrat i a la relacié de les espécies amb aquest, i, prin-
cipalment, a la natura de 'aliment. El resultat és que hom evita la com-
peténcia interspecifica severa que portaria a l'eliminacié d’algunes de les
espécies de I’habitat, i conclou que el nombre d’espécies estretament rela-
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cionades taxondmicament i ecoldgicament que pot ocupar un habitat és
proporcional a la quantitat de fraccionament en microhabitats, que poden
superposar-se en part, perd que sén suficientment diferents perqueé la
competéncia interspecifica severa sigui evitada. Uns quants parametres que
no sén compartits poden, doncs, ésser suficients perqué les diferents espe-
cies coexisteixin sense interferir.

ELs NUDIBRANQUIS

~ Després del que ha estat dit, sembla que resten clares algunes de les
idees que avui dia s6n acceptades o debatudes sobre la competéncia, el
principi d’exclusié competitiva, la diversificacié dels' ninxols, la segrega-
ci6 de les espécies i l'especiacié simpatrica. Voldria ara exposar unes
quantes dades i fer algunes aportacions al tema, que provenen de dos anys
d’estudi dels gasterbpodes opistobranquis de les nostres aigiies, dels nu-
dibranquis especialment, i que plantegen problemes de I'ordre dels con-
siderats.

Els opistobranquis en general i els nudibranquis en partxcular mal-
grat presentar avantatges indubtables per a l'estudi de problemes ecolod-
gics concrets, manquen encara del coneixement taxonodmic i.ecologic' de
que gaudeixen els prosobranquis, cosa deguda en gran part a I'handicap que
representa la reduccié o abséncia de conquilla enfront de trescents anys
d’estudis eminentment conquilioldgics, i al baix nombre d’individus que
solen formar llurs poblacions; d’aci que les dades obtmgudes slgum més
qualitatives que no pas quantitatives.

Dels opistobranquis.hom ha dit que sén un museu vivent de morfo-
logia adaptativa; presenten una sorprenent diversitat d’organitzaci6 i es-
pecialitzacions sovint molt accentuades, que afecten quasi tots els carac-
ters considerables*-3!, En els nudibranquis aquesta diversitat sembla
provenir en gran part de l'abséncia de conquilla, veritable last evolutiu
dels moHuscs testacis. Els nudibranquis ti{pics estan molt diversificats, ocu-
pen un nivell trofic alt en un ecosistema molt estable i d’elevat. grau
d’organitzaci6, com és el bentonic, de ninxols ecologics gairebé iHimitats,
i gaudeixen d’una organitzaci6 avangada; a més, solen presentar-se en
grups d’espécies veines que coexisteixen en ninxols estrets.

La descripcié soma de la biologia d’una espécie ens fard comprendre
millor 'amplia gamma d’adaptacions d’aquests animalets.

" Peltodoris atromaculata és un doridaci; com en tots els nudibranquis,
la conquilla, la cavitat paleal i la branquia hi han desaparegut, i una.gran
part de les seves funcions (respiratories, sensorials, defensives o protecto-
res i de camuflament) les porta a terme la superficie dorsal nua, que és
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granulosa i conté espicules calciries en aquesta especie. Els ulls s6n ves-
tigials i interns; l'osfradi s’ha perdut i ha estat reemplagat per un parell
de tentacles cefalics olfactoris, els rinofors. L’anus s’obre en la regi6é pos-
terior de la linia mitjana dorsal, i al seu voltant hi ha una corona de
branquies pinnades, secundaries. En aparenga, Peltodoris és bilateralment
simétric, perd ja externament apareixen el penis i els orificis genitals al
costat dret. L’adult rarament ultrapassa els 70 mm 2,

Com els rinofors, les branquies s6n retractils i reaccionen rapidament
als estimuls externs; si aquests, especialment els tactils, sén prou forts,
Peltodoris pot autotomitzar flocs de la vora del mantell. Aquest presenta
una mostra de color (blanc amb taques marré fosc a negres) disruptiva,
que -contrasta amb el substrat sobre el qual sol trobarse I'animal, l'es-
ponja Petrosia ficiformis; es tracta sens dubte d'una coloracié advertido-
ra. (aposematica), que presenten també molts altres nudibranquis ben
protegits dels depredadors per mecanismes defensius variats; els de Pelto-
doris no sén massa coneguts, perd poden ésser derivats de la preséncia
d’espicules i del tast repulsiu de certes secrecions del mantell. En els nu-
dibranquis els sistemes de defensa comporten, a més dels esmentats, 1'alli-
berament de secrecions icides i repeHents, i la pres¢ncia de cnidosacs
proveits de nematocists que es descarreguen per contacte. En altres nudi-
branquis la coloracié del cos harmonitza amb la del substrat, sigui per
acumulacié de pigments provinents de I'aliment (homocromia alimenta-
ria) o per veritable coloraci6 criptica; solen estar proveits de mecanis-
mes de defensa igualment eficagos. En altres, finalment, la coloracié és
inconspicua i de vegades no hi ha proteccié.

L’alimentacié de Peltodoris atromaculata és extraordinariament espe-
cialitzada, bé que aquest animalet ocupa un ninxol intermedi entre els
dels nudibranquis fitdfags i els dels depredadors altament modificats:
brosteja exclusivament sobre l'esponja Petrosia ficiformis, i, a excepcié
de petits desplagaments de recerca de nous exemplars d’aquesta, és extre-
madament sedentari, i pot passar-se mesos sobre una mateixa esponja. En
general, doridacis i eolidacis sén carnivors lents, que pasturen sobre ani-
mals sessils; els doridacis brostegen esponges, els goniodorids succionen
el contingut de briozous i ascidies, els tritdnids s’alimenten de cnidaris
s¢ssils, com els eolidacis, que arriben a acumular els nematocists de llurs
preses, per a .utilitzar-los més tard com a arma de defensa. Altres grups
més especialitzats succionen el contingut d’ous de peixos i moHuscs, de
ctHules vegetals, o bé sén cagadors actius; en tots ells sol ésser nota.ble
una marcada especificitat depredador-presa.

La radula de Peltodoris és amplia, amb nombroses dents rasposes fal-
ciformes; en I'estémac 'aliment és triturat i digerit extraceHularment, ab-
sorbit i metabolitzat intraceHularment després. Les espicules de Petrosia
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i el pigment de les algues simbionts de l'esponja sén expulsats amb els ex-
crements i no sén acumulats com en altres espécies, algunes de les quals
contenen també algues simbionts. Com tots els opistobranquis, Pelto-
doris té un aparell genital complex i hermafrodita, i la fecundacié és
encreuada. La posta, que ¢s espiralada en els doridacis, sol ésser de colors
contrastants en els nudibranquis de coloracié aposemaitica, i sovint homo-
croma amb el color de l'adult. Es blanca en Peltodoris, i encara que el
desenvolupament dels ous no ha estat observat, és probable que, com
d’altres espécies sedentaries, no hi hagi larves veligeres lliures, siné que
el desenvolupament tingui lloc dins I'ou: és corrent de trobar, sobre la
mateixa esponja, juvenils (d'uns 5 mm) i adults. Aixd no obstant, els
veligers lliures i pelagics semblen la norma per a la gran majoria de
nudibranquis.

La duraci6é de la vida de Peltodoris atromaculata deu ésser d’'un any
a trenta mesos, i totes les dades fan pensar en una sola generacié anual,
estival. Aquest dorid comparteix amb molts d’altres I'abséncia d’enemics
naturals coneguts. Es tipicament mediterrani i hom sol trobarlo a les
nostres costes entre els 5 metres i els 50 metres de profunditat, en habitats
determinats pels de l'esponja i, per tant, pels de 1'alga simbiont d’aques-
ta: les zones del coraHigen protegides de la llum i les coves. Es particu-
larment abundant en els fons de les illes Medes, al litoral gironi.

Aquest esbés de la biologia d’'un nudibranqui comi a les nostres cos-
tes ens ha donat alhora una idea de la de tot el grup i una mesura del
desconeixement que, encara avui dia, hom té de certs aspectes de la vida
d’aquests moHuscs, especialment pel que fa a reproduccié, vida larvaria
i dinamica de llurs poblacions naturals.

CAsSOS DE SEGREGACIO EN ESPECIES VEINES DE NUDIBRANQUIS

Els exemples concrets que vull exposar aqui comencen amb una fa-
milia de doridacis, els Glossodoridids, essencialment tropicals (Chromo-
doris), perd representats a les nostres costes per un nombre d’espécies del
gtnere Glossodoris, que varia entre deu i catorze, segons els autors. Es
tracta d’animalets petits, normalment de 10 a 40 mm de llargada i de
colors bigarrats; solen formar poblacions poc nombroses i molt disper-
ses (algunes espécies sén conegudes per un exemplar o pocs més), la qual
cosa explica en part el relatiu desconeixement sistematics del grup. A les
nostres costes jo he trobat Glossodoris gracilis, G. tricolor, G. messinensis,
G. fontandraui, G. luteorosea, G. valenciennesi, G. krohni i G. purpu-
rea™ ¥ ™%, G. elegantula és assenyalat per altres autors i G. luteopunctata’
i G. bilineata™ s6n espécies comunes a les costes nord-africanes, on viuen
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juntament amb algunes de les esmentades. Altres espécies no han estat
confirmades o cauen en sinonimia (G. limbata, G. pallens, G. coeles-
tis, etc.), i no seran tingudes aqui en consideracié. Totes les espécies re-
portades de les nostres costes viuen en la zona del coraligen, i algunes
arriben a la zona litoral superficial i atenyen i ultrapassen quasi totes el
nivell de — 50 m de profunditat.

En uns pocs pams quadrats poden trobar-se juntes dues o més espé-
cies, bé que aixod s'esdevé rarament a causa del curt nombre d’individus.
La raé de la coexisténcia de les diferents espécies de Glossodoris en habi-
tats similars, pot ésser explicada per mecanismes de segregaci6 alimenta-
ria; totes elles mengen esponges, perd de les dades que hom té sembla que
en aigiies mediterrinies cada espécie de Glossodoris es limita a explotar
una sola espécie d’esponja: G. tricolor menja Cacospongia scalaris® ¥ ™,
Ircinia fasciculata ™, Ircinia sp. i, potser, Petrosia ficiformis® ™. G. lu-
teorosea menja Spongionella pulchella®; jo he trobat G. gracilis brostejant
Ircinia fasciculata i una altra espécie del mateix génere; G. fontandraui
brosteja Cacospongia mollior, i G. krohni se sol trobar sobre o a prop
d’Hymeniacidon sanguinea ™. G. purpurea menja també Spongionella
pulchella®®, perd és escidfila, mentre que G. luteorosea és fotofila, de ma-
nera que una espécie es troba normalment sobre fons iHuminats i I'altra
dins esquerdes o petites coves, i, com que els ninxols estan separats res-
pecte al factor llum, versemblantment ja no han de segregar-se per l'ali-
ment. No hi ha més dades sobre I'alimentacié dels glossodoridids medi-
terranis, pero indicis indirectes (substrat habitual, espécies acompanyants,
nombre de dents de la radula, estructura del tub digestiu, etc.) confirmen
I'existéncia d’una segregacié alimentiria marcada.

G. gracilis, G. bilineata, G. luteopunctata, G. valenciennesi, G. krohni
i G. purpurea, a les costes atlantiques del Marroc, sembla que mengen
en captivitat una esponja del genere Ircinia®; no resta clar si aquest és
llur aliment a la natura, i si es tracta de la mateixa espécie d’Ircinia.
Si és aix{, hi ha superposici6 de part dels ninxols i les espécies deuen estar
segregades en relacié amb algun altre parametre ecoldgic, o bé no coexis-
teixen i, per tant, no competeixen per l'aliment.

En moltes de les poblacions naturals de Dendronotacis i Eolidacis,
per citar alguns grups coneguts, coexisteixen també espécies del mateix
génere, que eviten la competéncia explotant diferents espécies d’hidraris.
De l'observacié del quadre nimero 1, elaborat amb dades de HAEFELFIN-
GER '?, VICENTE ¢ (obtingudes, per ambdés, a les costes mediterranies fran-
ceses), SWENNEN ¢* (litoral holandés), MILLER ** (aigiies atlintiques angle-
ses) i SCHMEKEL ** (golf de Napols), i en el qual sén tabulades les espécies
d’hidraris consumides per les diferents espécies de Doto, Coryphella,
Eubranchus i Trinchesia, es desprén que els espectres alimentaris d’algu-
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HIDRARIS
Abietinaria abietina
Aglaophenia pluma
Bougainvillea ramosa
Campanularia verticillata
Clavia multicornis
) Clytia johmstoni

[} Coryne sp.
Coryne muscoides
Diphasia tamarisca
L] Dynamena sp.
[ : ) : ® | Dynamena pumila
o0 ' " | Eudendrium ep.
[ ] Eudendrium arbuscula
. Eudendrium ramosum
‘o Co Balecium sp.
Haleocium beani
Halecium halecinum
Hydrallmania falcata
Kirochenpauria pinnata
Lafoea dumosa
Laomedea flezuosa
Nemertesia antennina
-~ g [ N ] Nemertesia ramosa
Obelia sp.
Obelia dichotoma
) Obelia geniculata
° ’ ) Obelia longuisima
° ' Plumularia catharina
® | Plumularia setacea
® Podoeoryne sp.
° [ ] [ ] ® ]| Sarsia ezimia
o0 Sertularella sp.
[ N ] 3] Sertularella polysonias
° 0| Sertularia argentea
) ®] Sertularia cupressina
e o000 200 Tubularia indivisa
w e e o ' ol Tubutlaria tarynz

QuADRE 1. — Espectres alimentaris de diferents espécies de quatre géneres de nudibran-

quis: Doto, Coryphella, Eubranchus i Trinchesia, segons dades de HAEFELFINGER (1960),

SWENNEN (1961), MILLER (1961), VICENTE (196%) i ScHMEKEL (1968). No totes les espécies

de nudibranquis tabulades comparteixen el mateix habitat, perd hom pot observar la no

interferéncia alimentiria quasi absoluta aparellant a l'atzar dues espécies qualsevols.

La segregaci6 es fa més evident si hom compara espécies del mateix génere i espécies
simpatriques
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nes d’aquestes sén prou amplis com per a evitar la competéncia per l'ali-
ment entre les diferents espécies d’'un mateix génere. De les moltes infe-
réncies que hom pot fer d’aquesta taula, una de les més interessants, i
que .és certa si es compleix que totes les espécies han estat estudiades amb
‘la mateixa intensitat, és que nudibranquis com Doto coronata, Coryphella
lineata i Trinchesia foliata sén relativament eurifags i poden sobreviure
explotant diverses espécies d’hidraris, mentre que d’altres, com D. cus-
pidata, Eubranchus cingulatus i T. ocellata, sén estendfags i mostren una
notable especificitat alimentiria. Les primeres sén espécies generalistes,
que poden viure en qualsevol bidtop adequat que contingui, almenys,
una de les espécies predades; les segones sén especialistes, i s’han-de res-
tringir als habitats favorables al desenvolupament de l'espécie alimenta-
ria. Les primeres son versatils, ubiqiiistes; -obligades les darreres. Si, en
alguna ocasié, coincideixen les unes espécies i les altres en una zona res-
treta, la competéncia directa pot ésser evitada per l’adequaaé de cadas-
cuna d'elles a I'aliment que les altres no exploten; si no, les especxahs-
tes tenen les de perdre.

L’especificitat alimentaria pot arribar a un nivell superior si dife-
rents animals mengen parts diferents d’'una mateixa espécie d’aliment.
Aixo passa en alguns eolidacis, que no tan sols brostegen un sol tipus de
polip, sin6 que acumulen un sol tipus de cnidoblast del mateix hidrari;
no se sap si es tracta d’'una preferéncia alimentaria o si, de fet, és una
preferéncia de sistema de defensa '>. Ambdues possibilitats s6n plausi-
bles, ja que mentre uns polips sén més nutritius que d’altres o estan
menys defensats, Aeolis pilata selecciona només un tipus de nematocist
de la seva presa, Pennaria tiarella (els mastigdfors microbasics), mentre
que els tipus no seleccionats sén digerits per les mateixes c¢Hules que
mantenen els que s’acumulen ¢, Els mastxgbfors microbasics s6n els nema-
tocists més penetrants de P. tiarella, i injecten toxines. :

Epmunps ¢ divideix els eolidacis en dos grups: aquells que seleccionen
només un o dos tipus de nematocists, i aquells que n’acumulen de tots
els tipus que es troben en l'espécie predada. Caldria revisar a fons la bio-
logia dels components de cadascun d’aquests grups per veure si, en efec-
te, hi ha selectivitat alimentaria, i si aquesta estd correlacionada amb
d’altres aspectes de llur comportament ecologic.

Aquest tipus de segregaci6 alimentaria, tanmateix, pot no haver estat
produit per pressions de competéncia, perqué algunes poblacions natu-
rals sén petites i diverses espécies poden coexistir i explotar conjunta-
ment una mateixa poblacié unispecifica d’hidraris si aquesta és suficient-
ment gran. Quan diferents espécies d’eolidacis exploten aparentiment la
mateixa font d’alimentacié, té lloc- un altre tipus de segregacié. A Bla-
nes, sobre els blocs de 'escullera del port, viu a l'estiu una poblacié bas-
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Fic. 1. — Evolucié en el temps de la poblacié d’eolidacis de 1l'escullera del port de
Blanes al llarg de l'estiu de 1970. A la dreta, nombre d’individus per mostra; a 1'esquerra.
nombre d’individus (acumulats) per m*. (De Ros, 1g71.)
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tant nombrosa de Flabellina affinis, Hervia costai i Dondice banyulensis,
que mengen un hidrari abundant a la zona interior, d’aigiies calides i poc
iHuminades, Eudendrium ramosum. Bé que en un moment determinat
no hi ha més nudibranquis dels que aparentment la poblacié d’hidraris
pot suportar, en explotar tots la mateixa espécie sembla que haurien
d’entrar en competéncia. Un estudi del nombre d’individus de les dife-
rents espécies al llarg de l'estiu de 1970 dona els resultats que sé6n indi-
cats en la figura 1, de la qual podem treure algunes conclusions.

La poblacié d’eolidacis considerada va augmentant lentament el seu
potencial numéric, i arriba al maxim pel setembre-octubre, després del
qual maxim la poblacié desapareix quasi enterament, perd el cicle de
les diferents poblacions estd desfassat, i els tres maxims no es donen si-
multaniament. Sembla haver-hi, doncs, una segregacié en el temps, que
permet la coexisténcia competitiva de les tres espécies tot evitant la simul-
taneitat dels maxims demografics de llurs respectives poblacions.

Deuen existir uns certs mecanismes d’evitacié6 de la competéncia in-
traspecifica en espécies les larves de les quals no sén pelagiques, siné que
es desenvolupen dins I'ou i eclosionen com a juvenils preparats per a
alimentar-se sobre el mateix substrat. Glossodoris gracilis i G. tricolor
tenen ous que originen juvenils directament, mentre que G. messinensis,
G. bilineata, G. luteopunctata i G. valenciennesi tenen veligers lliures,
que es dispersen * !¢, En tots els casos hi ha mecanismes reguladors del
nombre d’individus; deixant a part el nombre d’ous que es malmeten
o s6n predats (si ho s6n), en les espécies amb larves peligiques és clar
que els corrents i la instaHacié sobre substrats inadequats s6n els regu-
ladors més eficagos, mentre que en les espécies amb larves bentdoniques
la regulaci6 dels nombres deu ésser posterior i fruit de la pressi6 de com-
peténcia. Les poblacions juvenils de G. tricolor que jo he trobat sén sem-
pre compostes d’'un nombre bastant elevat d’exemplars; aquests anima-
lets sén de moviments lents, que no afavoreixen certament la disper-
8i6, i conviuen atapeidament sobre la mateixa esponja. Aparentment,
doncs, hi deu haver algun sistema d’evitacié6 o de disminucié de la com-
peténcia que, per ara, desconeixem, bé que podria tractar-se de l'eclosié
escalonada dels ous, la qual cosa fa que en cada moment només una
petita part dels juvenils estigui explotant el mateix recurs alimentari,
que varia al llarg del desenvolupament fins arribar al de I'adult. De
fet, en un mateix agrupament de G. tricolor solen haver-hi juvenils de
mida diferent i, per tant, d’edat diferent.

No és estrany que coincideixin les ¢poques de posta i d’eclosié de
les espécies depredadores amb les de proliferacié de llur aliment habi-
tual; l'eclosié dels ous que donen lloc a veligers nedadors és natural-
ment sincronitzada amb la preséncia en aquell determinat moment de
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quantitat suficient d’aliment (plancton) per a les larves, i el maxim de
la poblacié6 de I'adult ho és amb el maxim de la poblacié de llur ali-
ment. Els cicles biologics sén sincronitzats en eolidacis i hidraris, per
exemple,

Hom pot pensar en una primera diferenciacié produida per l'explo-
tacié per part d’'una mateixa espécie de recursos alimentaris de qualitat
diferent: els primers eolidacis d’'una poblacié estival (els de primavera-
comencament d’estiu) brostegen hidraris no totalment desenvolupats o
«juvenils», mentre que els «darrers vinguts» (els de final d’estiu-tardor)
s'alimenten de polips ben desenvolupats o senils.

Si I'aliment no segueix cap cicle anual, les larves poden sorgir tedri-
cament en qualsevol moment de I'any, sense estar lligades al factor nu-
tricié. En l'associacié doridaci-esponja, per exemple, on tal cosa pot tenir
lloc, els juvenils que neixen en é¢poques diferents es troben sota I'efecte
de diferents condicions ambientals, i aixd pot ésser la causa d'un altre
tipus de diferenciacié incipient. Si hom suposa que el periode de temps
que transcorre entre l'eclosié dels primers ous i dels darrers d’'una ma-
teixa posta (eclosié escalonada) és suficientment llarg perque certs fac-
tors ambientals afectin diferentment els primers i els darrers nascuts, tot
el que ha estat dit de segregacié en el temps pot ésser aplicat a aquesta
poblaci6é tunica, i la diferenciacié pot no ésser ciclica i océrrer dins la
mateixa poblacié uniparental, completament simpatrica.

El fet que diferents espécies d’'un mateix génere de nudibranquis s'ali-
mentin de diferents espécies d’hidraris, o bé de la mateixa, limitant-se
perd cada espécie a un tipus de polip diferent, és, al meu entendre, no
sols un exemple d’elevada segregaci6 alimentaria, siné d’especiacié sim-
patrica, si admetem com a origen d’aquesta la divergéncia de caricters
en una poblacié original de la mateixa espécie. Quelcom semblant pot
inferir-se quan dues espécies veines exploten espécies diferents d’'un ma-
teix génere d’hidraris, si admetem que el parametre «alimentacié» que
correspon al ninxol ecologic es troba a nivell de gtnere, i no d’espécie.
La diversificacié en el temps que hem apuntat com a possible en indivi-
dus d’una mateixa poblacié (eolidacis) o d'una mateixa posta (doridacis),
pot ésser considerada, almenys primariament, una font de segregacié de
caracters que, portada a I'extrem, pot ésser la causa d'una posterior espe-
ciacié simpatrica.

El darrer cas que vull exposar fa referéncia a la coloraci6 i a les mos-
tres de colors d’aquests interessants moHuscs. De primer antuvi hom po-
dria pensar que la coloraci6 bigarrada i contrastant es manté en aquests
animalets perqué: a) és un caricter conservatiu com la possessié6 de rino-
fors o de cnidosacs, o bé un caracter distintiu de familia o de genere,
com el tipus de radula o la forma de les branquies; b) és un caricter
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adaptatiu, fruit de pressions de selecci6 molt variades. La possibilitat a)
no sembla certa, perqué hi ha coloracions molt diferents dins el mateix
genere i sovint de la mateixa espécie; la possibilitat b) és més versem-
blant, puix que en la major part dels casos es tracta d’una coloracié
advertidora.

«Els animals ben defensats per llurs propies armes evolucionen en
el sentit de fer-se aparents, amb coloracions vistoses i moviments menys
rapids. Els seus depredadors habituals aprenen aviat a deixar-los en pau,
i llur coloraci6 caracteristica fa que aquests assaigs causin menys victi-
mes que si haguessin d’atacar-los repetidament» *, La coloracié adverti-
dora, sematica o aposematica®, és un arma adequadissima per a aquests
animalets, que ja hem vist que estan tan ben defensats (espicules, cnido-
sacs, secrecions icides i repeHents, mal gust, etc.; vegeu THOMPSON *¢), i
és eficag, puix que no hi ha depredadors confirmats de quasi cap espécie
de nudibranqui.

Si una coloraci6 resulta que afavoreix l'eficaicia d’'una espécie, la se-
leccié tendeix a conservar-la; si aquesta espécie es disgrega en espécies
filles, de biologia divergent, la seleccié tendeix a diversificar cada colo-
racié, adaptant-la a I'ambient o a les exigéncies ecoldgiques particulars
de cada espécie, o dels diferents morfs de la mateixa espécie. Si una
coloracié semaitica és particularment eficag, com la de les vespes, hom
comprén que existeixi una certa pressi6 de seleccié que aboca a I'adopcié
comuna de la mateixa mostra de color o de la mateixa coloracié. Es
formen aix{ els anomenats cercles aposemaitics o sinaposemitics, cons-
tituits per espécies veines o no, que comparteixen un mateix motiu de
color o de dibuix. Sovint es parla també de cercles mimetics, fent refe-
réncia al mimetisme de Miiller (diferents espécies ben defensades que
comparteixen un mateix motiu sematic) o al de Bates (conjunt d’espécies
format per les defensades, amb coloracié sematica, i les indefenses, que
les imiten) ¢*. Tant si es tracta d’'un mimetisme com de I'altre (puix que
el caracter repulsiu o no agradable d’algunes espécies no estd comprovat),
en els glossodoridids de la Mediterrania, entre d’altres grups de nudi-
branquis, sembla haver-hi cercles sinaposematics ben establerts.

En el quadre nimero 2 he agrupat les espécies de Glossodoris que
semblen compartir un mateix motiu de coloracié aposematica. El resultat
prova, al meu entendre, I'existéncia de diferents grups molt clars, que poden
constituir cercles mimétics, en especial el grup I. Les diferents espécies
d’'un mateix grup han estat reunides en sentit horitzontal, i alguns grups
(IV i V) han estat ampliats amb la incorporacié d’altres espécies de dori-
dacis, afins (Cadlina laevis) o no, que s’assemblen pel motiu de color o la
coloracié general. El grup V pot ésser ampliat fins a incloure eolidacis
(un dels quals és representat), cap als quals convergeix evidentment Dia-
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phorodoris papillata®?, i aixi intervindrien diverses espécies de proteccié
provada (nematocists). Els cinc grups poden ésser caracteritzats de la ma-
nera segiient:

I) Coloracié de fons blava amb vora del mantell i linies longitudinals
blanques, grogues i groc taronja.

II) Coloraci6 de fons roja amb taques o punts contrastants, sobretot
grocs, i III), coloracié de fons rosada amb taques, linies trencades o punts
grocs.

IV) Coloraci6é de fons blanca, o blava o rosada molt paHida, amb ta-
ques i ratlles grogues.

V) Coloracié de fons blanca amb taques o papiles contrastants roges;
de vegades, vora del mantell groga.

Naturalment, aquests pretesos cercles aposematics deixen d’ésser-ho si
les espécies que els formen no coexisteixen, si més no, en un bidtop deter-
minat. A les nostres costes sén freqiients les agrupacions de G. tricolor,
G. messinensis i G. gracilis, G. valenciennesi (groc) i G. fontandraui, i al
Cantdbric G. valenciennesi (blau) i G. gracilis, G. luteorosea i G. krohni;
a Canaries G. valenciennesi (groc) coexisteix amb G. punctilucens, també
groc i no representat aqui, i a I’Atlantic marroqui hom troba G. luteo-
punctata i G. krohni ®; totes les especies de les nostres costes, de fet, coexis-
teixen al coraHigen (al Cap de Begur, per exemple), on també hom troba
els altres doridacis dibuixats al quadre 2. Per a una exposicié més extensa.
vegeu Ros ¥,

Aquestes agrupacions, que fan referéncia només a les espécies medi-
terranies, serien més nombroses i amb més representants si hom tingués
en compte les de les mars cilides, on hi ha un nombre veritablement
elevat de glossodoridids (cromodoridids) «blaus», per exemple. Una cri-
tica que pot ésser feta d’antuvi a aquesta agrupacié és que potser els
depredadors no veuen la coloracié esclatant d’aquests animalets, sigui
perqué no arriba als fons on viuen tota la llum necessaria, sigui perqué
els depredadors no tenen els sistemes visuals prou desenvolupats. A la
primera objecci6 hom pot respondre que potser els depredadors poten-
cials no responen als colors, siné a les mostres o combinacions de con-
trast, que sén conservades en condicions de llum difusa o filtrada com
és la del fons. Quant a la segona, hom no en coneix els depredadors i no
pot per tant respondre-hi, perd molts peixos i crustacis superiors distin-
geixen colors diferents i demostren preferéncies per determinades mos-
tres de color en llur aliment o en llur parella sexual.

Els motius que es repeteixen en les diferents espécies d'un cercle apo-
sematic s6n tan semblants, que diferents autors n’han resultat enganyats,
i els nudibranquis no s6n una excepcié. Aix{, durant molt de temps han
estat confosos els juvenils de Glossodoris gracilis amb els de G. tricolor
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quan hi ha dos o més adults, llurs models de coloracié respectius representen les
variacions intraspecifiques extremes, essent la coloraci6 més comuna la de l'esquerra.

Bran-

quies i rinofors sén indicats amb cercles; el tra¢ a la dreta dels esquemes representa 1 cm i

es refereix a les dimensions de 1’adult.

Original de B. Torres
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i G. messinensis, i els adults d’aquestes dues espécies entre ells '¢. G. ele-
gantula ha estat considerat fins fa molt poc com a sindbnim de Diaphoro-
doris papillata, fins que Sorbr* demostrd llur identitat. Els errors co-
mesos en aquest aspecte poden ésser comparats només amb els que prove-
nen de la descripcié de preteses noves espécies que, de fet, no sén siné
formes diferents d’'una mateixa espécie (polimorfa?), o bé els juvenils.
En el quadre 2 hi ha reproduides les mostres de color corresponents al
juvenil i a I’adult; quan hi ha dos o més adults sota el mateix encapgala-
ment es tracta de diferéncies intraspecifiques extremes que cauen dins la
variabilitat propia de cada espécie.

Si hom accepta el punt de vista de molts especialistes, segons el qual
els mimetismes, i especialment els cercles mimétics, tenen un origen sim-
patric o bé es donen en espécies actualment simpatriques, puix que, si no,
llur efectivitat és nuHa, aquest és un altre argument que afavoreix la
possibilitat d’especiacié simpatrica, sobretot tenint en compte la resta de
dades que hom té per als grups considerats.

CONCLUSIONS

Els casos concrets que han estat exposats aporten nous interrogants
al dilema de l'especiacié simpatrica, o bé, si ens és permés d’especular,
deixen obert el cami a conclusions evolutives que tot just hem esbossat.
Resumint tot el que ha estat dit, sembla cert que determinats grups de
nudibranquis compleixen el requeriment que MAYR admet com a tnica
possibilitat per a l'especiacié simpatrica; i no solament aixd, siné que
plantegen situacions versemblantment originades per un procés evolutiu
d’aquest tipus i que sén dificils d’explicar si hom accepta I'existéncia de
barreres geografiques com a tnica responsable de I'evolucié.
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DISCUSSIO
VALLMITJANA

Comenta l'ultrastructura ceHular a proposit de l’evolucié en els mol-
luscs.

Per les relacions possibles amb el tema a desenvolupar hom suggereix
unes consideracions de tipus morfologic. Els espermatozoides presenten
una organitzacié aparentment simple i forca homogenia en totes les
espécies; no obstant aixd, en alguns grups sén més complexos i amb
caracteristiques o modificacions especials: aixd sol succeir en grups molt
evolucionats.

Bé que ¢s dificil d’aplicar conclusions exactes i definitives en la mor-
fologia i en l'estructura (i encara millor, ultrastructura) dels espermato-
zoides, aixd pot contribuir a fixar el nivell filogenétic d'un determinat
grup taxonomic (TUZET, etc.).

En el cas present, si no hem escoltat o interpretat errdoniament certs
punts de l'exposicié, les caracteristiques citoldogiques que exposen, recol-
zen o coincideixen amb els principals punts del procés evolutiu que han
estat mantinguts per als opistobranquis i altres.

Els senyals possibles d’evolucié i ultraadaptaci6 en els espermatozoi-
des, sén: aglomeraci6 dels condriosomes en un nombre d’elements reduit
(fins a una sola mitocondria o condriosfera); tendéncia del centriol a
endinsar-se en el nucli; també, I'aparici6 de components especials (fi-
bres, etc.) Potser derivats d’un segon centriol, o veritable flagel dins el
nucli. També, I’emigracié del corpuscle basal pot arribar a situar-se a la
part anterior del cap, al mateix nivell de ’acrosoma o fins i tot anterior
a aquest. Pérdua del flagel. Formacions especials en I'organitzacié flageHar.

Resumint, els espermatozoides poden contribuir amb la seva morfo-
logia a una determinada posicié6 i al desenvolupament filogenétic d’un
grup, generalment en concordanga amb altres criteris.

ROS

Poden ajudar molt les observacions al microscopi electronic, i el cami
que el doctor VALLMITJANA assenyala ha estat encetat recentment per BEEMAN,
HoLMAN, THOMPSON i altres autors. Una altra possibilitat de la microgra-
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fia electronica és, al meu entendre, l'estudi de les espicules que molts
opistobranquis nus presenten al mantell; un tal estudi podria aclarir
definitivament si aquestes formacions s6n reminiscéncies de la conquilla
ancestral (amb valor, dongcs, filogenétic i evolutiu), o sén mers actimuls
o incretes procedents de l'aliment (sobretot, esponges). L'estudi pels ma-
teixos procediments de radules i altres formacions dures relacionades
amb l'alimentacié, bé que interessant en altres aspectes, entre els quals
hi ha la filogénia de grans grups, creiem que pot aportar molt poc a
I'esbrinament dels processos de microevolucié de qué¢ principalment hem
parlat, puix que aquestes estructures anatdmiques es troben molt adap-
tades a la textura particular del substrat del qual s’'alimenta I'animal, i
es donen molt sovint processos de convergéncia que condueixen a analo-
gies desconcertants (Risso-DomiNGUEZ, C. J., «Ann. Mus. Civ. Storia Nat.
Genovay, 73, 141-171 (1962).

GADEA

L’estudi presentat en aquesta ponéncia sembla que es refereixi més a
la seleccié natural que no pas a l'evoluci6é sensu stricto, entesa no en el
sentit historic, ans en el sentit causal i fenomenologic.

ROS

L’evoluci6 sensu stricto no pot prescindir de la seleccid, natural o
induida artificialment. De fet, només els lamarckistes sensu lato han
oblidat o ignorat d’antuvi el paper de la seleccié natural en l'evolucio
dels éssers vivents, paper reconegut des de Darwin fins a l'actual teoria
sintética. Potser la seva objecci6 apunta cap a la manera com ha estat
exposat el tema, és a dir, d’'una forma més aviat ecologica, en lloc de
fer-ho seguint un cam{ «ortodox». Estic d’acord amb el doctor GapEa si
vol dir que aquest no és un tema per a ésser exposat basant-se exclusiva-
ment en dades ecologiques, perd sén aquestes les que tenfem a ma, i
qualsevol aportacié que pugui contribuir al coneixement de la historia
d’un taxon ha de tenir cabuda dins una teoria evolutiva general.



