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Resum

En els darrers anys s'ha fet evident el paper primordial dels organismes ma-
rins séssils en els processos de transferencia d’energia en els ecosistemes li-
torals i de plataforma. Molts dels coneguts com a suspensivors bentonics
empren com a font alimentaria la «fraccié fina» de la materia en suspensié o
microplancton, i aixo podria ser important per entendre I'éxit d’aquests or-
ganismes en diverses localitzacions del planeta. A causa de la seva gran
abundancia, les comunitats de suspensivors capturen elevades quantitats
de particules i poden regular directament la produccioé primaria, regulant al-
hora indirectament la produccié secundaria a les cadenes alimentaries del
litoral i de plataforma.

Aquest article se centra principalment a revisar la informacié disponible
relacionada amb les funcions que realitzen els suspensivors bentonics a les
comunitats litorals i de plataforma, i en destaca la rellevancia ecologica.
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Marine communities dominated by sessile animals

Summary

In recent years, the role of marine sessile organisms in the energy transfer
processes in coastal ecosystems and the continental shelf has become evi-
dent. Many of those known as benthic suspension feeders use the “fine frac-
tion” of matter in suspension or microplankton as a food source and this
could be important for an understanding of these organisms’ success in
various locations on the planet. Because of their great abundance, suspen-
sion feeder communities capture large amounts of particles and can regulate
primary production directly, while indirectly regulating secondary produc-
tion in the food chains of the coastline and the continental shelf. This paper
reviews the available information on the functions performed by benthic sus-
pension feeders in the coastal and platform communities, emphasizing their
ecological importance.

1. De queé estem parlant?

La materia organica entra als oceans a través
de productors primaris i de les aportacions
fluvials, que juntament amb els productes de
lactivitat biologica d’aquells generen I’ali-
ment disponible més abundant per als orga-
nismes heterotrofs a'ocea: el séston. Les pro-
pietats fisiques de 'aigua de mar permeten
que les particules i molts organismes vius es
mantinguin en suspensio i creen aixi un nin-
xol ecologic per a una estratégia trofica que
no es produeix a la terra: els suspensivors
(Jorgensen, 1990). En la columna d’aigua hi
predominen petites particules i cellules que
proporcionen aliment per a consumidors pri-
maris i substrat per a bacteris. Els suspensivors
bentonics, és a dir les espécies bentoniques
que es nodreixen de 'aliment en suspensid,
s6n comuns en tots els habitats marins, des
de fons litorals de sorra fins a fons de fang
profunds i son també el principal component
animal de les comunitats marines en subs-
trats durs.

L’alimentaci6 dels suspensivors bentonics
pot tenir un impacte pronunciat sobre el pas-
turatge de fitoplancton a moltes zones marines
on les taxes de filtraci6 de la poblaci6 sén nor-
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malment de 1-10 m® per m? de comunitat, o
més, corresponents a un volum que pot ser di-
verses vegades el de la columna d’aigua (Os-
troumov, 2005). La comprensio de la dieta na-
tural d’algunes espécies i de com aquesta dieta
varia, tant amb els canvis en la disponibilitat
de la columna d’aigua com amb els canvis en
les condicions hidrodinamiques, suggereix
que aquestes comunitats bentoniques poden
tenir un paper regulador important en I’eco-
sistema (Gili i Coma, 1998).

Moltes comunitats bentoniques son ri-
ques en espeécies i taxondomicament molt di-
verses. Alguns estudis mostren que a diverses
regions del planeta el bentos esta represen-
tat principalment per una biomassa extra-
ordinariament gran d’esponges i cnidaris,
acompanyada d’altres contribucions menors
com ara equinoderms, tunicats i briozous
(Gili et al., 2001). Aquests grups, principal-
ment els suspensivors bentonics, presenten
adaptacions a les condicions ambientals par-
ticulars de les regions de plataforma i talas
(Ambroso et al., 2017). Aquestes comunitats
son molt estructurades, amb una alta diver-
sitat funcional (com per exemple ser forma-
dores d’habitat i fer la funcié de viver o nur-
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sery, entre d’altres) i un grau considerable
d’heterogeneitat (patchiness) en la composi-
cié d’espeécies a escales espacials petites o in-
termedies (Griny6 et al., 2016) (vegeu la fi-
gura 1).

A continuaci6, es presentaran alguns ar-
guments per entendre I'exit ecologic de les co-
munitats de suspensivors bentonics, basats en
les troballes en ecosistemes temperats, tropi-
cals i antartics. Amb aquesta finalitat, es posa-
ra 'accent en els aspectes relacionats amb
I'ecologia trofica i les condicions ambientals
que faciliten els processos de transferéncia
d’energia entre els sistemes de columna d’ai-
gua i el bentos. En particular, es volen adregar
les qiiestions segiients: la formacié de mateéria
organica a la columna d’aigua és significativa
per als suspensivors?, qué sabem del desti
d’aquest material organic i del que esta dispo-
nible a les aigiies costaneres o als fons marins?,
quins processos ambientals son responsables
de la disponibilitat d’aliments per als organis-
mes bentonics (transport vertical, resuspensio
o adveccid lateral)? i fins a quin punt I'abun-
dancia i ’heterogeneitat de les comunitats de
suspensivors és conseqiiéncia dels factors bio-
logics i ambientals?
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4 Figura 1. Representacio grafica de tres
comunitats dominades per suspensivors bentonics
en indrets on estan molt desenvolupades: Antartic,
Mediterrani i Carib. Dibuix de Jordi Corbera.

I R I I I R

2. Els suspensivors bentonics

com una estrategia eficient

En general, es pot dir que els suspensivors ben-
tonics han aconseguit un éxit ecologic excep-
cional, basat presumiblement en dues caracte-
ristiques: el baix cost i l'alta eficiéncia dels
mecanismes de captura d’aliments (Shimeta i
Jumars, 1991).

En el marc d’una teoria optima sobre I'ali-
mentacio, les espécies que gasten quantitats
baixes d’energia en la recerca d’aliment tenen
un gran exit ecologic (Coma et al., 2000). Cal
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4 Figura 2. Diagrama de la mida i diversitat de preses que capturen els diferents grups de suspensivors
séssils. A la grafica inferior, de dalt a baix: esponges, molluscs bivalves, ascidis, crustacis balanids,
hidrozous, antozous. Unitats: individus per litre per hora que circula per un m? de la comunitat.

Figura original de R. Rield, 1966, modificada per Jordi Corbera.
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plantejar-se tres aspectes per postular que els
suspensivors bentonics es troben entre els or-
ganismes amb una estratégia optima en el con-
text mari. En primer lloc, el cost energétic per
capturar I'aliment és practicament nul en els
suspensivors anomenats passius, ja que s’esti-
ma que representa al voltant del 4% de la de-
manda total d’energia d’aquests organismes
(Riisgéard i Larsen, 2010). En segon lloc, es
tracta d’organismes omnivors que practica-
ment només seleccionen per la mida de la
presa o de les estructures de captura (tentacles,
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filtres, osculs, etc.) dels animals que depenen
del flux per nodrir-se (Hughes 1980). Tercer,
la majoria d’invertebrats bentonics han de de-
senvolupar un enfocament diferent al dels
consumidors vagils (que es poden moure lliu-
rement) per optimitzar la captura d’aliment i
tenir exit en el mateix entorn.

Les dietes no selectives semblen ser I'estra-
tégia més adequada per als suspensivors litorals
(Ros i Gili, 2015). Fabricius et al. (1995) troba-
ren que el fitoplancton i la matéria organica
particulada podien tenir un paper extrema-



ment important en I'alimentacid dels suspensi-
vors. També s’observa una amplia i variada
dieta en altres grups de suspensivors bentonics
com ara les esponges, ascidies i hidrozous
(Morganti et al., 2017) (vegeu la figura 2).

Els suspensivors presenten, per tant, una
dieta més variada del que es creia, i fins i tot es
disposa d’exemples en qué les espécies podrien
canviar la seva dieta davant de canvis ambien-
tals (Fabricius et al., 1995). Aquesta plasticitat
trofica s’observa també en un canvi estacional
de la mida de les preses, com s’ha constatat per
exemple en diverses espécies de crinoideus del
mar Roig o ascidies a la Mediterrania (Rutman
i Fishelson, 1969).

3. Séston ergo particules

Les particules i les céllules molt petites do-
minen les comunitats de la columna d’aigua
(Brown et al., 2004). Moltes particules orga-
niques son colonitzades per microorganismes
que posteriorment proporcionen aliment de
gran qualitat nutritiva. Les comunitats mi-
crobianes son el principal contribuent a les
comunitats de plancton pelagic en termes de
biomassa i de producci6 (Platt et al., 1983).
A conseqiiéncia d’aquesta rellevancia, sha duta
terme una important investigacié per estudiar
la dindmica d’aquestes comunitats de planc-
ton en la columna d’aigua i les seves interac-
cions trofiques amb altres grups (Azam et al.,
1983). Els microorganismes associats a les par-
ticules, junt amb aquestes, sén una font fona-
mental en la dieta dels organismes suspensi-
vors bentonics. A més, la major part de la
produccié primaria dels vegetals (fitoplanc-
ton, microalgues i plantes vasculars) no és
consumida pels herbivors sind que va cap a la
cadena alimentaria del detritus (Fuhrman i
Caron, 2016).

La qualitat del detritus depén de la qualitat
dels compostos assimilables que conté i del seu
origen. Moltes particules de restes de vegetals
colonitzades per microorganismes proporcio-
nen més valor nutritiu, i a més contenen una
alta concentracié de nitrogen. La taxa d’ali-
mentaci6 depen de la qualitat i la quantitat
d’aliments. Un altre factor que pot modificar
les taxes d’alimentaci és la temperatura, tot i
que els animals adaptats a temperatures molt
fredes no mostren una relacié positiva amb
I'augment de temperatura (Kamil et al., 2012).

4. El paper de la «fraccio fina»

Algunes comunitats bentoniques sén capaces
d’eliminar una proporcié substancial del fito-
plancton de la massa d’aigua que circula al vol-
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tant dels seus organs filtrants. Molts inverte-
brats bentonics d’una varietat de filums tenen
la capacitat d’alimentar-se del pico-i el nano-
plancton de la columna d’aigua (Jergensen et
al., 1984). Alguns estudis sobre esponges com
Mycale lingua al golf de Maine (Bell et al.,
2015) o la gorgonia Pseudoplexaura porosa al
Carib (Coma et al., 2015), aixi com amb altres
especies de la Mediterrania (Ribes et al.,
1999a), han demostrat 'alta eficiéncia de pas-
turatge d’aquests invertebrats bentonics sobre
les comunitats de petits organismes plancto-
nics en aigiies properes al fons.

Alguns autors han descrit la capacitat dels
invertebrats (principalment dels molluscs)
d’alimentar-se de detritus. No obstant aixo, el
detritus no sembla satisfer plenament els re-
queriments de carboni i nitrogen d’aquestes
espécies de bivalves (Gray et al., 2019). La cap-
tacié de materia organica dissolta (DOM) es
produeix en una amplia gamma d’invertebrats
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(Gili i Coma, 1998). La capacitat de les espon-
ges d’aconseguir material organic dissolt és
clara quan les espécies tenen bacteris sim-
bionts pero no ho és en espécies que no en pre-
senten (Coppari et al., 2016).

5. Acoblament fisic, biologic

i sedimentari

L’oportunitat de capturar 'aliment depén en
gran mesura de les condicions hidrografiques
(Shimeta i Jumars, 1991) en rangs de fluxos
d’aigua que determinen la diversitat, la bio-
massa, 'estructura i la distribuci6 de les comu-
nitats de suspensivors (vegeu la figura 3). Els
processos fisics actius a 'extrem de la platafor-
ma continental donen lloc a un arrossegament
de sediments i al seu transport pendent avall
del talis. Com a resultat del canvi de pendent i
de I'acci6 dels fronts hidrografics al contactar
amb la zona final de la plataforma continental,
es formen estructures de capes nefeloides (ca-
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4 Figura 3. Representacio grafica de la variacié en la biomassa i el nombre d’espécies dels diferents
grups d’organismes bentonics al llarg d’un gradient hidrodinamic des de I'entrada fins a I'interior d'una
cova submarina. A fora (dreta), comunitat del coralligen, a la zona mitjana, dos estadis de la comunitat
de coves semifosques i, a l'interior, la comunitat de coves fosques. Unitats de biomassa en pes sec per
m?; els nimeros a I'esquerra de la barra de cada comunitat sén el nombre d’espécies de cada grup
(noms indicats en la barra més alta). Dibuix de Gili i Coma, 1998, modificat por Jordi Corbera.
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pes d’aigua carregada de particules de caracte-
ristiques fisiques diferents de les de les capes
del voltant) per sobre del fons i sovint associa-
des ales termoclines o haloclines. Per exemple,
al golf de Lle6 les particules fines es concen-
tren majoritariament en una capa nefeloide a
prop del fons generada a prop de la desembo-
cadura del riu Roine (Durrieu de Madron et
al., 1990).

A més de formar-se capes nefeloides, a les
zones de pendent i a prop del fons els corrents
es veuen alterats i es modifica la seva velocitat
degut a 'heterogeneitat del substrat (Canals et
al., 2006). Aquestes condicions ambientals afa-
voreixen el desenvolupament de denses pobla-
cions de suspensivors (Gori et al., 2011), com
els bancs del corall Lophelia pertusa a tota la
plataforma continental i al vessant nord-est de
I’Atlantic (Fink et al., 2015). Aquests bancs es-
tan dominats per concentracions denses del
corall associades a una fauna rica de suspensi-
vors com esponges i briozous (Corbera et al.,
2019) que desenvolupen comunitats bentoni-
ques tridimensionals. Aquests conjunts densos
viuen a zones amb un considerable moviment
d’aigua i amb material suspés abundant, que in-
dica zones d’alta energia. El seu domini en la
zona del talds continental es pot comparar amb
les diverses i denses comunitats de suspensivors
bentonics que es troben en d’altres oceans, com
és el cas de la plataforma oriental del mar de
Weddell i el seu taltis (Ambroso et al., 2017).

6. Vida en un sistema de limit
(boundary system): resuspensio
com a proceés clau

Un dels aspectes que han centrat 'interés dels
cientifics marins durant els darrers anys és el
dels processos que es produeixen a la capa d’ai-
gua limit suprabentonica. Aquest sistema pro-
per al fons representa un entorn diferent, amb
una gran abundancia de particules i bacteris
(Ritzrau i Thomsen, 1997). El paper dels sus-
pensivors bentonics en els processos biologics
que es produeixen a la capa limit suprabentoni-
ca és practicament desconegut, tot i que la seva
activitat és evident, ja que filtren particules i alli-
beren nutrients organics generats per processos
metabolics dels organismes bentonics.

En els sistemes naturals, els efectes biolo-
gics influeixen fortament en les propietats in-
organiques dels substrats. Els sediments gene-
ralment estan coberts per biofilms microbians
o per microalgues presents especialment en
zones de la plataforma continental on arriba la
llum (Meyer-Reil, 1994). Aquests biofilms so-
len aglutinar grans individuals de sediment i
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redueixen la possibilitat que siguin transpor-
tats per corrents. No obstant aixo, 'activitat
biologica continua, com ara el bombeig, la fil-
tracio i la resuspensio, podria reduir I'adhesi6
del gra i facilitar el transport de particules.
Aquest efecte sobre I'agregaci6 de particules
per organismes bentonics hauria d’augmentar
en arees on son abundants, i facilitar la flotabi-
litat i el transport lateral de les particules, fet
que podria explicar la baixa concentracié de
matéria organica en els sediments (Stolzen-
bach, 1993).

7. Flux vertical versus transport
horitzontal
Els processos relacionats amb la descomposi-
cié organica a la capa limit bentonica es veuen
afectats per I'adveccid i la resuspensid. En es-
tudis realitzats al mar de Barents (Thomsen,
1999), els fluxos laterals de particules van ser
de 2 a 3,7 vegades superiors als fluxos verti-
cals de particules determinats per dades ob-
tingudes mitjangant una trampa de sediments.
L’estabilitat de les poblacions de suspensi-
vors bentonics depén de la constancia de les
condicions hidrodinamiques, pero també de la
producci6 pelagica a la zona (Cau et al., 2016).
Els mecanismes d’adveccio o de transport pas-
siu (com la sedimentaci6 i la resuspensio) regu-
len la disponibilitat d’aliments, a petita i mitja-
na escala, per als organismes bentonics (Gili i
Coma, 1998). Perque el séston estigui disponi-
ble continuament per als suspensivors, la capa
d’aigua que els envolta ha de ser renovada con-
tinuament. El flux vertical no sempre subminis-
tra suficients aliments als animals bentonics.
Els corrents propers del fons que puguin
resuspendre, difondre i transportar lateral-
ment, a grans distancies, les particules assenta-
des préviament tenen una gran rellevancia en
molts ecosistemes, inclosos els antartics.
Aquests processos redistribueixen les particu-
les sedimentades i també algunes que ni tan
sols es posen en contacte amb la superficie dels
sediments (Donis et al., 2016). A més, no no-
més es poden transportar particules lleugeres,
sind també organismes com els foraminifers
(Brunner i Biscaye, 1997).

8. Vida en poblacions:

una estratégia de captura d'aliments
a nivell individual, de colonia,

de poblacid i de comunitat

A la part inferior de les estructures animals
que estan exposades al flux, com l'eix d’un
pennatulaci, la viscositat augmenta degut a
l'increment de matéria organica fruit de I'acti-
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vitat metabolica dels animals séssils (per
exemple, productes d’excrecid) i la turbuléncia
també augmenta lleugerament i genera petits
remolins (Vogel, 1994). La interferéncia amb
el flux de corrent dona lloc a un efecte hidrodi-
namic que pot ajudar a augmentar el temps de
residéncia de particules de preses potencials
dels suspensivors.

Una de les respostes evolutives més im-
portants dels suspensivors ha estat la formaci6
de poblacions monoespecifiques, que no no-
més redueix la competéncia sind que també
millora les taxes de captura de les diferents co-
lonies o individus de la poblacid. Els experi-
ments sobre alcionaris (McFadden, 1986) han
demostrat que les taxes de captura de particu-
les varien entre colonies de diferents mides
dins de la poblacié. Aixo al seu torn donalloca
un patré espacial determinat per la distancia
optima entre colonies o individus. Basica-
ment, s’ha observat que les colonies més grans
son més eficients a taxes de flux més baixes,
mentre que les colonies més petites son més
eficients a majors velocitats de flux. La mida
maxima i mitjana de la colonia en cada clapa
es determina per la concentracié total d’ali-
ments i la intensitat del moviment de 'aigua
(McFadden, 1986). En conseqiiéncia, les po-
blacions creixeran més rapidament i les colo-
nies aconseguiran mides més grans a les zones
exposades on el flux de corrent sigui moderat.

Els nivells d’heterogeneitat poblacional
abasten un continu que va des de clapes mo-
noespecifiques de suspensivors colonials o in-
dividuals fins a formacions complexes tridi-
mensionals que comprenen comunitats amb
alta diversitat d’espécies i funcions (vegeu la fi-
gura 5). A un extrem es troben els densos agre-
gats de musclos, filtradors que es nodreixen
principalment de fitoplancton (Tuttle-Raycraft
etal., 2017). A laltre extrem es troben les com-
plexes comunitats coralligenes de roques a la
Mediterrania (Molina et al., 2016), els esculls
de corall i moltes altres comunitats sublitorals
formades per una diversitat d’organismes I'ali-
mentacio dels quals inclou des del zooplancton
fins al picoplancton (Pile et al., 1996).

9. Estacionalitat en comunitats
bentoniques: regulacio

per restriccions trofiques

Els cicles estacionals dels organismes bento-
nics estan estretament relacionats amb els pro-
cessos de sedimentacid, barreja vertical i rege-
neracio de nutrients a les zones litorals (Coma
et al., 2000). Al mateix temps, el bentos té una
gran influéncia en la dindmica de la columna
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4 Figura 4. Variaci6 del balang energétic al llarg d'un any de la gorgonia Paramuricea clavata.
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d’aigua, tant en la dinamica de les poblacions
de plancton com en la provisié de nutrients re-
generats (Dame, 2012). En general, la produc-
ci6 secundaria dels suspensivors bentonics en
mars temperats i polars es caracteritza per una
forta estacionalitat (Knox, 2006).

Seguint els ritmes d’activitat de les pobla-
cions de diverses espécies, shan demostrat pa-
trons estacionals similars en els ecosistemes
temperats i freds (Ambroso et al., 2017). Els
ritmes d’activitat de determinades espécies de
suspensivors bentonics, per exemple, gorgo-
nies, presenten patrons d’expansio i contrac-
ci6 dels polips. Els periodes d’expansié maxi-
ma de polips en una colonia donada estan
estretament relacionats amb periodes de cap-
tura maxima de preses. Per contra, quan els
polips es contrauen, el metabolisme es desac-
celera; sembla ser una adaptacio per restringir

la despesa energetica quan la disponibilitat de
les preses és baixa (Sebens i DeRiemer, 1977).
La variacid estacional de la temperatura
del mar ha estat ampliament acceptada com el
factor ambiental més important que controla
la reproduccié en invertebrats marins (Giese i
Pearse, 1974). No obstant aix0, la inversio
energética en reproducci6 coincideix amb
laugment del subministrament d’aliment al
bentos, fet que suggereix un control trofic dels
cicles de vida en molts organismes bentonics
(Coma et al., 2000) (vegeu la figura 4). Els es-
tudis sobre suspensivors bentonics, tant en en-
torns freds com temperats han demostrat que
el control trofic pot ser més adequat que la
temperatura per entendre 'estacionalitat dels
cicles de vida de la fauna marina. Pel que faa
les zones tropicals, hi ha un conflicte entre
aquells autors que han proporcionat proves de
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control de la temperatura sobre la reproduccié
de coralls (Babcock et al., 1986) i altres que
atribueixen un paper clau als canvis estacio-
nals del vent (Buck-Wiese et al., 2018).

10. Impacte ecologic

en ecosistemes costaners

i de plataforma: una visio trofica
Com a resultat de la plasticitat trofica asse-
nyalada anteriorment, 'impacte depredador
dels suspensivors bentonics en els ecosiste-
mes litorals és superior al que s’havia suposat
anteriorment. Per exemple, la gorgonia Para-
muricea clavata a les illes Medes, al Mediter-
rani, captura diariament fins al 22 % de les
diatomees, el 9 % dels nanoeucariotes, el 26 %
dels dinoflagellats, el 99 % dels ciliats i el 10 %
de la matéria organica particulada (MOP) de-
tritica suspesa de I'aigua adjacent al fons (Ri-
bes et al., 1999b).

Els estudis sobre I'ecologia del consum de
plancton per cnidaris (hidrozous, anemones
de mar, meduses i coralls) en altres latituds
han revelat dues estratégies de vida diferents
(Gili i Coma, 1998): els antozous es caracterit-
zen per tenir taxes de creixement lentes, alta
longevitat i, sovint, a les aigiies tropicals, asso-
ciacions amb algues simbionts. Els hidrozous,
per contra, es caracteritzen per un creixement
rapid, un temps de vida curt (colonies efime-
res) i una menor freqiiéncia d’associacions
simbiotiques. El segon grup esta relacionat
amb el «sistema de regeneracié» proposat per
Eppley i Peterson (1979): un sistema molt es-
table al llarg de tot 'any, en el qual també els
processos de sedimentacio i resuspensié tenen
un impacte important en les estrategies d’ali-
mentacié de suspensivors séssils.

Agraiments

Treball desenvolupat en el marc del projecte
de collaboraci¢ entre I'Institut de Ciéncies del
Mar (CSIC) de Barcelona i ’Obra Social la
Caixa El Mar a Fons.
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