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ABSTRACT

SOME EXAMPLES OF VICARIANCE IN CRUSTACEAN COMMUNITIES OF

STEPPIC LAGOONS

New information on the historical biogeography and on the phenomena on allopatric speciation and dispersion arisesfrom the
study of the crustaceans of the steppic Spanish water bodies. In this paper, the communities of phyllopodsand copepods of tempo-
rary fresh-watersareanalyzed.

The community structure issimilar in steppic environments throughout the world and the regularity observed in the association
of certain biological typesis remarkable. However the specific composition variesconsiderably on a regiona basiswhen comparing
differentareas that are very distant, or even in areas that are closely related biogeographically. In most cases, acommon ecological
meaningis confered to these communities, and thus the different regional manifestationsare interestingexamplesof vicariance.

In the Iberian Peninsulathese regional differencesare very clear. North to Central System, the communities are characterized by
Triops cancriformis simplex, Lepidurus apusand Cyzicus tetracerus. In the south, T. cancriformis mauritanicus and C. grubei are
characteristic. On the other hand, speciesfound in communities of both areas, as Daphnia similis, reveal some morphological diffe-
renceswhich can be interpreted asindicesof allopatnc subspeciation.

The fact that there are endemismes, as is the case of Cyzicus grubei, and restricted areas of distribution lead one to question the
supposed facility of dispersion, which istypically attributed to these organismsbecause of their capacity to produce forms of resis-
tance. Thisalso supports the hypotbesisof the considerable age of the freshwater steppic 1berian fauna. Thereforethe permanence
of these organismsthrough time could find itsexplanation in the continuous and conditions from the Tertiary to present time rat-

her than in agreater efficiency in the colonizingstrategies.

INTRODUCCION

Las aguas epicontinentales de la region Mediterra-
nea en general y de la Peninsula Ibérica en particular
debieron servir de escenario a procesos evolutivos in-
teresantes debido a su situacién marginal respecto a
las fluctuaciones climéticas que tuvieron lugar desde
finalesde la Era Terciaria. El area de distribuciéon de
una fauna esteparia antigua que debid tener cierta
continuidad en el Terciario fue fragmentada final-
mente por las Ultimas glaciacionesa que afectaron de-
sigualmente a los paises de la Europa Meridional. Asi
se generaron distribuciones discontinuas que a gran-
des rasgos concuerdan con la disyuncion ibero-
caspica pero que en realidad constituyen un rosario
de éreas relictas alrededor del Mediterraneo cuyo ais-
lamiento geografico se ve reforzado por las caracteris-
ticas climédticas actuales.
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Los medios esteparios constituyen asi un marco ex-
celente para el estudio de la especiacién o subespecia-
cion alopétrica. No todas las especies que han visto
repartidas sus poblaciones en nucleos discontinuos se
comportan de la misma manera. Los diaptémidos y
algunos quidoridos destacan por su capacidad para la
especiacion répida (Margalef, 1983; Frey, 1982), por
lo que no es extrafio que parte de las especies actual es
sean postglaciales. En los eufilépodos la situacion pa-
rece diferente ya que su evolucion morfoldgica ha
sido menor; por ejemplo, se conocen restos de Triops
del Triasico préacticamente idénticos a los actuales.
Sin embargo, esto no implica que su tasa de evolu-
cion sea menor 0 mas lenta que la del resto de los
grupos. Muchas veces los cambios genotipicos no tie-
nen expresion fenotipica, o ésta no se manifiesta en
caracteres evidentes (Simpson, 1953), dando lugar a
complejos de especies cripticas. Schopf et a. (1975),
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utiliza este argumento para desmitificar la imagen de
los «fosiles vivientes» (Limulus) y a la vez establece
gue a medida que se profundiza en la taxonomia de
un grupo, su tasa de evolucién aumenta.

El resultado es que, a través de diferentes procesos
evolutivos e histéricos, se ha llegado a distribuciones
disjuntas de taxones muy relacionados y de ecologia
similar, que pueden interpretarse como casos de vica-
rianza.

El concepto de vicarianza se ha hecho en ocasiones
extensivo a las comunidades, en un contexto mucho
mas general y marginal del estrictamente biogeografi-
co (Udvardy, 1969). El término comunidad vicaria
serviria para definir colectivos de especies diferentes
que se desarrollan en ecosistemas similares de regio-
nes distanciadas y tienen una composicion de tipos
bioldgicos y estructura tréfica equivalente.

El aislamiento de comunidades enteras y su poste-
rior evolucién no parece € origen mas probable de
las comunidades vicarias aunque estaria mas de

acuerdo con los postulados vicaristas (Croizat et al.,
1974). En la mayor parte de los casos se interpreta la
evolucion de comunidades de estructura similar como
un fenédmeno de adaptacién convergente de las dife-
rentes especies a caracteristicas ecoldgicas determina-
das (Orians & Paine, 1983). Comunidades de lagartos
y aves de desiertos de diferentes lugares del mundo
ofrecerian eemplos ilustrativos de convergencia
(Orians & Solbrig, 1977; Pianka, 1975).

En este trabajo se pasa revista a posibles casos de
vicarianza en algunos de los grupos mas representati-
vos de especies esteparias, como notostraceos, anos-
traceos, concostraceos, claddceros y diaptémidos. Por
otro lado se intenta ampliar € concepto de vicarianza
a las comunidades comparando inventarios de dife-
rentes partes de Espafia y analizando la particular
distribucién de algunas especies.

El material que ha servido de base a los comenta-
rios sobre la biogeografia y la ecologia de las especies
espafiolas que se presentan a continuacion, procede



de aproximadamente 200 lagunas esteparias reparti-
das por todo d pais y muestreadas en € periodo que
va desde 1976 hasta 1985.

VICARISMO EN BIOTAS ESTEPARIOS
Notostr aceos

Pertenecen a uno de los grupos de crustaceos mas
antiguos que se conocen. Se originaron entre € Car-
bonifero y € Triasico y en la fragmentacion de sus
poblaciones debi6 jugar un papel importante la deri-
va continental. Sélo se conocen dos géneros, Triopsy
Lepidurus. El primero se encuentra mejor adaptado a
ambientes esteparios (Gauthier, 1928) y posee una
docena de especies muy proximas morfol 6gicamente
y de significado ecol6gico similar en aguas de todo €
mundo (Bayly & Williams, 1973; Boutin, 1982; Cole,
1968; Rzoska, 1961).

En la region mediterranea aparecen tres especies de
Triops. Triops granarzus, de amplia distribucion en
Africa, Oriente Medio y Asia, se encuentra también
en Calabria (Cottarelli & Mura, 1983), Triops numi-
dicus en @ norte de Africa y Triops cancriformis en
Europa y € norte de Africa. Ghigi (1921) describe
cuatro formas de Triops cancrZformis. mauritanicus,
simplex, cancriformis y apulius. Esta dltima, muy
proxima a la simplex, constituiria, segiin Gauthier
(1934) una raza muy localizada. Longhurst (1955)
considera razas geogréficas a las tres restantes. Triops
cancriformis cancriformis s encuentra ampliamente
distribuido por Europa y aparece en la Camarga
(Aguesse & Dussart, 1956) y en @ norte de Italia
(Cottarelli & Mura, 1983). Triops cancriformis sim-
plex vive en Espafia (al norte del Sistema Central y
Levante), Cerdefia (Stellaet al., 1972), Argdliay Tu-
nez (Gauthier, 1928) Y Triops cancriformis maurita-
nicus en Espafia (al sur del Sistema Central y Balea
res) y Marruecos (Boutin, 1982). Triops cancriformis
simplex y Triops cancriformis mauritanicus consti-
tuirian un ejemplo de subespeciacion alopétrica de
dos formas que actualmente presentan una ecologia
muy similar pero que mantienen su aislamiento geo-
gréfico.

Concostr aceos

El origen de los concostraceos se ha situado en €
Devénico inferior y se supone que la distribucion de
los géneros se debe a la deriva continental (Tasch,
1979). A consecuencia de esto su modelo de distribu-
cion corresponde al de un grupo con géneros escasos
y cosmopolitas, y especies de distribucion restringida.

Se conocen pocas especies en la regién mediterra-
nea, pero sin embargo, no faltan los ejemplos de dife-
renciacion regional. En Messina (Sicilia) vive una

Leptestheria de posicion sistemdtica incierta pero
muy afin a Leptestheria corticri (Cottarelli & Mura,
1983) que podria constituir una subespecie o0 raza
geogréfica. El género Cyzicus ofrece un ejemplo muy
ilustrativo de vicarianza con dos especies morfol 4gi-
camente muy préximas entre si, con exclusiéon geo-
gréfica y ecologia muy similar. Cyzicus tetracerus se
encuentra ampliamente distribuido por la regiéon me-
diterraneay en Espafia aparece en la cuencade Ebro,
mientras que por su parte, Cyzicus grubei considera-
da como un endemismo espariol, habita en la cuenca
del Duero y a sur del Sistema Central.

Anostr aceos

Se tienen registros fosiles de anostraceos del Devo-
nico, todos pertenecientes a grupos extinguidos. Den-
tro de las familias actuales, solo se conocen fosiles de
la de los artémidos, que datan del Pleistoceno (Tasch,
1969).

Los paises que se supone han conservado condicio-
nes aridas a través del Pleistoceno (Peninsula ibérica,
norte de Africa, Europa Oriental, Asia Menor) po-
seen, en la actualidad, regularidades faunisticas nota-
bles y actualmente podrian constituir focos relictos de
distribuciones que fueron mucho mas amplias duran-
te d Terciario. En €ellos es caracteristica la presencia
de muchos géneros y relativamente pocas especies
(Alonso, 1985; Gauthier, 1928), pero la fauna de
anostraceos es muy uniforme y los gemplos de dife-
renciacion regional son escasos. Branchinecta cervan-
tesi de Espafia y Branchinecta orientalis de los paises
al este de Hungria (Brtek, 1959) constituirian € Gnico
ejemplo de vicarianza dada su proximidad morfol 6gi-
cay ecoldgica; sin embargo serian deseables estudios
taxonémicos mas concluyentes.

En lItalia la situacion es diferente. Por un lado es
mas pobre en ambientes esteparios y por otro su fau-
na sufrié reiteradas extinciones, la Ultima y mas drés-
ticadurante @ Plioceno, que dej6 gran parte de la pe-
ninsula cubierta por las aguas del Mediterraneo. Ac-
tualmente sblo posee tres géneros (la Peninsula Ibéri-
ca nueve: Artemia, una especie; Branchinecta, dos es-
pecies;, Tanymartix, una especie; Branchipus, una es-
pecie; Streptocephalus, una especie; Branchinella,
una especie; Chirocephalus, una especie; Branchinec-
tella, una especie; Linderiella, una especie), Branchi-
pus, Tanymastix y Chirocephalus, aparte de Artemia
(Cotarelli & Mura, 1983), muy diversificados en am-
bientes montanos y con poblaciones hasta e momen-
to endémicas de un solo lago como Branchipus alpi-
nus, Chirocephalus rnarchessonii y Chirocephalus si-
byllae. Es cuestionable si e origen de estas especies se
produjo por aislamiento geogréfico, por ejemplo en
cordilleras aisladas durante € Plioceno, o por espe-
ciacién ecolégica tras colonizar ambientes libres de la
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Figura 1.- Distribucion en Espafiade las especi esde crustdceos mas caracteristicasde ambientes esteparios. B rayadodividelastres
regiones biogeograficas mas importantes desde @ punto de vistade la distribucion de estas especies. Cuencadel Duero, Cuencadel
Ebro, y Sur del SistemaCentral. En € centro figuran las especiescomunes a las tres regionesy en los recuadroslas que observan ti-

posde distribucién maso menosrestringidos.

Fig. 1.— Spanish distribution of the most characteristic speciesof steppic environments. The main biogeographica regionsfrom the
point of view ofthe distribution ofthese species(Duero basin, Ebro basin and South of the Central System) appear outlined by the
striped area. In the center of the map the speciescommon to the three regionsare represented, and in the squares, the species with

moreor less restricted distribution areincluded.

competencia de otras especies. En cualquier caso
constituyen casos muy interesantes de especiacion
alopétrica.
Cladocer os

Su dispersion inicial debié ser anterior a la separa-

ci6n de los continentes, como justifica el cosmopoli-
tanismo de la mayoria de los géneros. Posteriormen-
te, su gran capacidad de dispersién y colonizacion ha
conducido a una diversificacion notable. Actualmen-
te se conocen aproximadamente 450 especies, mu-
chas de las cuales corresponden en realidad a comple-
jos de especies de gran afinidad taxonomica (Frey,



1980), cuyo estudio se ha iniciado en algunos casos
empleando técnicas de taxonomia morfolégica muy
detalladas, de electroforesis (Hann, 1980) y de cruza-
mientos (Shan & Frey, 1968).

La tendencia de los cladéceros a formar razas loca-
les es muy acusada e incluso pueden aparecer espe-
cies diferentes sin procesos de alopatria. Por ejemplo,
se conoce la coexistencia de nueve especies de Ephe-
meroporus en Florida (Frey, 1982b) y diferenciacio-
nes enziméticas entre especies de Eurycercus del nor-
te y € sur de Norteamérica sin que existan barreras
fisicas que interrumpan € flujo génico (Hann, 1980).
La radiacion evolutiva de los cladoceros lleva a tal
grado de especializacion que permite la coexistencia
de especies muy préximas en un mismo lago segrega-
das por su ecologia, comportamiento o fenologia
(Frey, 1980).

Ladistribucion de los cladéceros mediterraneostie-
ne un fondo mas ecolégico que historico, y son pocos
los casos de alopatria en taxones realmente afines.
Dumont et al., (1979), cita dos subespecies de Alona
elegans que se excluyen mutuamente en €l norte de
Africa, la ssp. lebes (occidental) y la ssp. elegans
(oriental). Daphnia similis ofrece un ejemplo intere-
sante en Espafia relacionado con la vicarianza. Esta
especie posee dos formas cuya distribucién sigue €
modelo mencionado para Triops y Cyzicus, a norte
y al sur del Sistema Central. Las formas del norte, de
la cuenca del Ebro, corresponden a la forma tipica,
mientras que las del sur poseen algunas caracteristi-
cas, tales como la longitud de la espina, la curvatura
del cuerpo y la estructura del yelmo, préximas a la
Daphnia carinata 0 ala D. carinuta cf. thomsoni que
describe Gauthier (1928, 1929) en € norte de Africa
o0 en € Sahara Central. El estudio sistemético ain no
ha revelado caracteres que permitan clasificar ambas
formas como diferentes. Por e momento, las pobla-
ciones del norte y e sur podrian representar valores
extremos dentro del rango de variacion morfolégica
gue podrian ser interpretados como un indicio de su-
bespeciacion alopatrica

Diaptémidos

Los diaptémidos constituyen €l grupo de calanoi-
des maés extendido en las aguas continentales. Se en-
cuentran entre los organismos mas interesantes desde
d punto de vista ecolégico y biogeogréfico. Por otro
lado, su elevada tendencia a la especiacion, mayor
gue en otros copépodos, ha favorecido la existencia
de gran cantidad de subespecies, variedades y ecoti-
pos de dificil situacion taxonémica (Margalef, 1983;
Stella, 1979).

Las faunas mundiales se encuentran notablemente
diferenciadas, tanto a nivel de continentes (Brehm,

1967) como de pequefias regiones biogeogréficas y la
distribucion actual es resultado de la accién combina-
da de factores ecolégicos e histéricos (Alonso & Ar-
mengol, 1981). Las diferencias en € poblamiento de
las tres peninsulas mediterraneas, Ibérica, Itdlica y
Balcanica, reflgjan los sucesivos aislamientos a que se
vieron sometidasa través de las fluctuaciones climati-
cas ocurridas desde principios del Terciario. De ma-
nera que en la actualidad la fauna de diaptémidos se
encuentra dividida en cuatro blogues de composicién
especifica muy diferente: Uno en la Mediterranea oc-
cidental (Peninsula Ibéricay norte de Africa), otro en
la Mediterranea oriental (Peninsula Balcanica vy
Turquia), otro centroeuropeo, que desciende hacia €l
sur aprovechando regiones de cierta altura y clima
humedo y temperado, y, € cuarto, € de las boreoal-
pinas. En la Peninsula Itédlica faltan los representan-
tes esteparios, en parte porque € poblamiento es méas
reciente y en parte por la relativa escasez de zonas
aridas.

Los géneros Hemidiaptomus, Diaptomus 'y Mixo-
diaptomus constituyen los ejemplos mas interesantes
de diferenciacion regional en aguas esteparias. Hemi-
diaptomus consta de 15 especies subdivididas en dos
subgéneros, Hemidiaptomus s. str. y H. (Giganto-
diaptomus) (Kiefer, 1978). Todas €llas se sittan a lo
largo de un gradiente de cambio morfol6gico en senti-
do Este-Oeste que va desde la Peninsula Ibérica hasta
Asia. En la Mediterranea occidental Gigantodiapto-
mus esta representado por un grupo compacto de es-
pecies (roubaui-maroccanus-ingens) taxondmica-
mente muy préximas y de ecologia muy similar. H.
(G.) roubaui vive en la Peninsula Ibérica, la Camarga
y Cerdefia, H. (G.) maroccanus en € sur de Espaifia y
Marruecos y H. (G.) ingens en Argeliay Tanez. Aun-
gue las dos primeras especies son simpétricas en An-
dalucia, d complejo roubaui-maroccanus-ingens, po-
dria considerarse constituido por especies vicarias. En
Europa Central y Oriental H. (G.) amblyodon, tiene
una distribucion muy amplia y podria haber dado lu-
gar a H. (G.) hungaricus, a oeste de los Carpatos
(Hungria, Rumania). Por su parte, (H. (G.) superbus
muestra una curiosa disyuncion entre Centroeuropa y
d Caspio. El subgénero Hemidiaptomus s. str. falta
en d Mediterraneo occidental (su referencia mas cer-
cana, H. (H.) ingens, es en Tunez, Gauthier, 1928) y
se encuentra extraordinariamente diversificado en €
Este de Europa formando un rosario de endemismos
que va desde d Caspio hasta |os Balcanes.

En & género Diaptomus € gradiente de cambio
morfolégico es de tipo latitudinal (Pirocchi, 1948), de
manera que en Europa hay una sucesion de especies
de norte a sur; Diaptomus gracilis seria la forma mas
septentrional, D. castor, € lusitinico y B. castaneti
aparece en los Pirineos y en € Sistema Central fran-
cés. Mas al sur, y dentro de las especies de distribu-



cion mediterranea occidental, D. cyaneus es € que
disfruta de una expansion mas amplia. Aparece en
ambientes bien diferentes y parece que sus nhumerosas
formas locales no llegan, en muchos casos, a la cate-
goria de subespecie (Kiefer, 1974). En Espafia se co-
noce € complejo formado por las subespecies cya-
neus y admotus (Miracle, 1978), cuya identidad no
esta clara ya que parece que ambos pueden vivir en
ambientes montanos 0 esteparios indistintamente.
Posiblemente estas subespecies no pasen de ecotipos,
como parece suceder con las formas major y typica de
Diaptomus castaneti o con formas méas o menos gran-
des y pigmentadas con ciertas variaciones alométri-
cas, de Neolovenula alluaudi y Mixodiaptomus in-
crassatus, adaptadas a la vida en aguas mas o menos
someras y temporales respectivamente. Diaptomus
kenitraensis del Atlas marroqui y D. kenitraensis var.
ibérica de Espafia (Dussart, 1964) podrian constituir
otro buen ejemplo de vicarianza, aunque para Kiefer
(1979) la diferencia entre ambas subespecies no esta
clara

Mixodiaptomus laciniatus es una especie boreoal-
pina. En la regiéon Mediterranea cuenta con dos for-
mas proximas adaptadas a ambientes esteparios. Mi-
xodiaptomus laciniatus atlantis y Mixodiaptomus or-
tizi. La primera vive en d Atlas marroqui y en la Pe-
ninsula Ibérica, mientras que la segunda constituye
un endemismo espafiol. Ambas especies presentan
areas disjuntas de distribucion, M. ortizi vive en las
regiones esteparias occidentales y M. laciniatus atlan-
tisen lasorientales (Alonso, 1984).

VICARISMO EN COMUNIDADES
ESTEPARIAS

Las Comunidades de crustaceos de aguas esteparias
proporcionan numerosos ejemplos de convergencia
estructural. Desde € punto de vista ecol 6gico todos se
caracterizan por la capacidad de soportar grandes
fluctuaciones ambientales de tipo aleatorio. Por otra
parte, su composicién por tipos bioldgicos se repite
en aguas de todo € mundo, siendo la asociacion mas
frecuente, en las mas complejas; 1-2 especies de no-
tostraceos, 1-2 especies de concostraceos, hasta 4-5
especies de anostraceos, 3-5 especies de calanoides y
varios cladéceros, ciclopidos y ostracodos (Aguesse &
Dussart, 1956, Boutin, 1982; Gauthier, 1928; Rzos-
ka, 1961; Stella & Margaritora, 1968; Stella & al.,
1972).

La historia evolutiva de cada grupo de los citados,
no ha sido equivalente en la constitucién de las dife-
rentes manifestaciones regionales de las comunidades.
L os méas antiguos mantienen sus caracteristicas biol 6-
gicas originales independientemente de su tasa de
evolucién, que en cualquier caso ha sido divergente.

Estos, tras su dispersion podrian haber tenido €l pa-
pel de «fundadores» de las comunidades de aguas
temporales.

En los calanoides, por € contrario, se dan casos
muy claros de convergencia evolutiva. En lagunas es-
teparias de |os cinco continentes se han descrito aso-
ciaciones de varias especies de calanoides que, a me-
nos desde € punto de vista tréfico, parecen tener cier-
ta importancia (Hutchinson, 1967). Las especies de
mayor tamafio (5-6 mm) son: en Sudamérica Pseudo-
boeckella sp. pl., en Australia Boeckella major (Bay-
ly, 1964), en Africa, Europa y Asia Hemidiaptomus
sp. pl. y en Norteamérica Diaptomus novemdecimus.
Las relaciones filogenéticas entre estas especies son
lgjanas. las Boeckella son centropégidos, del hemisfe-
rio Austral y mas antiguas que los diaptémidos, pro-
cedentes del norte. Todas constituyen ejemplos de
analogia convergente 0 «pseudovicarianza» {(Udvar-
dy, 1969).

Entre las adaptaciones mas sobresalientes de estos
organismos a las fluctuacionesdestacan la resistencia
a la sequia mediante la produccién de huevos dura-
bl e~y fases de quiescencia, la resistencia a los cam-
bios osméticos bruscos (formas eurihalinas, poiqui-
losmoticas... Beadle, 1943) y la velocidad de los pro-
cesos hiolégicos como crecimiento y alcance de la
madurez sexual (Rzoska, 1961).

Dentro de una misma regién biogeogréfica, las dife-
rencias especificas locales entre comunidades vicarias
se acentlan a medida que las comunidades se com-
plican y van introduciéndose especies raras. En la re-
gion Mediterranea, la mayoria de comunidades este-
parias cuentan con un fondo de especies de distribu-
cién méas o menos generalizada como Mixodiaptomus
incrassatus, Neolovenula alluaudi, Dunhevedia cras-
sa, Moina brachiata, etc. (Alonso & Comelles, 1984),
y son especies pertenecientes al grupo de 10s notostra-
Ceos, anostraceos, concostraceos, diaptémidos y algu-
nos claddceros las que amplifican las distancias fau-
nisticas.

Una situacion idea de comunidad vicaria seria
aguella en que las especies componentes fuesen a su
vez también vicarias de las de la otra comunidad ho-
mologa. En Espafia existen algunas aproximaciones
de las que se ha tomado la mas ilustrativa como
giemplo. En la tabla I figuran los inventarios de las
lagunas de la Zaida y de los Tollos, situadas respecti-
vamente en la cuenca del Ebroy del Bgjo Guadalqui-
vir. Ambas lagunas son de caréacter estepario, tempo-
rales, someras, poco mineralizadasy fangosas. Las di-
ferencias especificas mas significativas se producen
precisamente entre los eufilépodos y diaptomidos que
ya constituian casos aislados de especies vicarias a
norte vV a sur del Sistema Central. Se destacan asi en
ambas comunidades dos auténticos «colectivos vica-
rios» formados por Triops cancriformis simplex, Cy-



zicus tetracerus, Hemidiuptomus roubaui y Daphnia
similis en la Zaida y Triops cancriformis mauritani-
cus, Cyzicus grubei, Hemidiaptomus maroccanus y
Daphnia ¢f similis en 10s Tollos.

Sin embargo, en la mayor parte de los casos los
gjemplos de comunidades vicarias tienen relaciones
de similaridad mas laxas, y su afinidad atafie a tipos
biologicos. La diferenciacion local de las comunida-
des tiene su origen en la desigua distribucion de las
especies, lo que nos llevaria a generalizar sobre las
posibles comunidades mas frecuentes en las diferentes
cuencas espariolas. El esquemade lafigura 1 ilustra el
modelo de distribucion de las diferentes especies. Las
mas cosmopolitas aparecen en las menos complejas
como Unicos constituyentes. Lepidurus apus, Daph-
nia atkinsoni y Triops cancriformis simplex caracte-
rizan las comunidades al norte del Sistema Central.
Branchinecta ferox y Eoleptestheria ticinensis son ex-
clusivas de la cuenca del Duero mientras que Cyzicus
tetracerus y Daphnia similis 1o son de la del Ebro.
Mixodiaptomus ortizi y Cyzicus grubei siguen una
franja occidental que emparenta las estepas del norte
y del sur. Por dltimo, Triops cancriformis mauritani-
cus, Linderiella occidentalis, Daphnia bolivari, Daph-
nia ¢f similis y Hemidiaptomus maroccanus serian
los representantes mas caracteristicos de las comuni-
dades situadasal sur del Sistema Central.

CONCLUSIONES

La disposicion de las regiones esteparias espafiolas
se presta a fenémenos de aislamiento, relictismo y es-
peciacion alopéatrica. Respecto a la fauna esteparia de
crustaceos, la Peninsula puede dividirse en tres zonas
biogeogréficas. dos a norte del Sistema Central, bien
individualizadas (una en la cuenca del Duero y la
otra en la cuenca del Ebro) y una tercera, masamplia
que abarca todas las comarcas al sur del Sistema Cen-
tral.

Las relaciones biogeogréficas entre estas tres zonas
son en ocasiones mas estrechas con otros paises del
Mediterraneo que entre ellas mismas. El sur de Espa-
fla parece mas afin a Marruecos que a resto de los
paises norteafricanos, que al norte de Espafia y por
supuesto que a los paises al este de la Peninsula | béri-
ca. Por su parte las estepas del norte de Espafia guar-
dan sus relaciones faunisticas mas afines con €l sur de
Francia, Cerdefia, Argelia, Tunez, Israd e incluso
con paises mucho masalejados del este de Europa.

Existe laduda s la fauna esteparia ibérica de aguas
epicontinentales es realmente antigua o procede de
inmigraciones recientes a causa del incremento de la
aridez en los Ultimos tiempos (Margalef, 1947). Esto
constituye un planteamiento muy interesante s se
quiere interpretar € origen de las actual es distribucio-

nes, de los casos de diferenciacién local y de las rela-
ciones bhiogeogréficas entre paises. Ambos procesos
(inmigracién, relictismo) pueden haber actuado de
manera combinada hasta llegar a configurar la situa-
cion actual. Sin embargo, hay razones para pensar
que al menos parte de nuestra fauna es anterior al
Pleistoceno. Las diferencias faunisticas entre e norte
y €l sur de Espafia por un lado, y la similitud de An-
dalucia con Marruecos por otro, reflejan distribucio-
nes que pudieron tener lugar, ya durante el Mioceno,
cuando la Peninsula se encontraba dividida por e es-
trecho Bético y no existia solucion de continuidad en-
tre Gibraltar y € noroeste de Africa. Parece ademas,
gue las condiciones aridas no se interrumpieron total-
mente durante el Pleistoceno, al menos en las cuencas
del Guadalquivir y del Ebro (Plans, 1969), aunque sin
embargo si que pudieron sufrir reducciones lo sufi-
cientemente importantes como para aislar poblacio-
nes favoreciendo la aparicién de endemismos (Cyzi-
cus grubei, Mixodiaptomus ortizi). Las disyunciones
entre la Peninsula Ibérica y € este de Europa, son
también una prueba de la antigliedad de la fauna este-
paria ibérica. Branchinecta cervantesi, de la Mancha,
constituye verosimilmente una reliquia de la distribu-
cion mucho maés generalizada que pudo tener Bran-
chinecta orientalisdurante el Terciario.

Los casos de vicarianza representan adaptaciones
funcionales similares en comunidades alopdtricas.
Los procesos evolutivos que han conducido hacia es-
tas regularidades en aguas esteparias de todo € mun-
do van implicitos en el propio significado ecol6gico
de las comunidades. Su funcién mas importante es €l
reciclado de recursos de escaso valor energético (de-
tritus) en las etapas iniciales de la sucesion anual de
los ecosistemas acuéticos temporales. Se entiende
pues que la escasa especializacion tréfica de las espe-
cies y la pobreza de relaciones interespecificas no
haya dado pie a procesos de evolucién. Parece mas
l6gico pensar que la evolucién hacia las caracteristi-
cas comunes de las comunidades vicarias haya sido
por convergencia, y no a nivel de comunidades sino
de sus espzcies contituyentes. Buena prueba de ello es
gue a la uniformidad de tipos bioldgicos se puede su-
perponer una gran diversidad taxonémica en pares de
comunidades analogas.

En la desigual composicion especifica de las comu-
nidades vicarias intervienen factores ecolégicos e his-
téricos. En € primer caso las especies poseen una
ecologia similar pero unadistribuciéon geogréfica dife-
rente. En el segundo caso, las especies pueden ser
simpétricas pero se diferencian por su desigua tole-
rancia a parametros ambientales. En ambos casos
pueden darse casos de auténtica vicarianza entre es-
pecies, sobre todo en areas geogréficas vecinas entre
las que la diferenciacion genética se mantiene dentro
de unos limites (razas, subespecies y ecotipos).
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