A a,‘;myi . \/"ﬁ ‘
Lo T 15/27
/ _
|
A7
UNIVERSIDAD DE GRANADA ﬁ{wl

FACULTAD DE CIENCIAS

DEPARTAMENTO DE BIOLOGIA ANIMAL Y ECOLOGIA

TESIS DOCTORAL

INTERACCIONES TROFICAS EN EL ZOOPLANCTON DE EMBALSES.
EFECTOS, BAJO DIFERENTES ESCALAS DE OBSERVACION, DE

LA ALIMENTACION Y DE LA COMPETENCIA INTERESPECIFICA

UNIVERSIDAD DE GRANAD

I ‘ T
] N el
{ N bL iC 1942
U T Jis 1034
—
ol I MNOTADAMN/
\ Vi 1"OCTORAD
Cb..'.; iwls WG LUV T UVINAL

JOSE MARIA CONDE PORCUNA

Q.m EEA WRIVERSULAR A g
1
{ JRANADA §
W e— uql Zézxw z
? \ C)X 5
! L !




INTERACCIONES TROFICAS EN EL ZOOPLANCTON DE EMBALSES.
EFECTOS, BAJO DIFERENTES ESCALAS DE OBSERVACION, DE

LA ALIMENTACION Y DE LA COMPETENCIA INTERESPECIFICA

Memoria que el Licenciado José Maria Conde Porcuna
presenta para aspirar al Grado de Doctor en

Ciencias Biolbgicas.

Esta Tesis se ha realizado bajo la direccidn de:

Dr. Rafael Morales Baquero y Dr. Luis Cruz Pizarro

Ldo. José Maria Conde Porcuna

aspirante al Grado de Doctor.

}%z Lhee

o~
e

GRANADA, Diciembre de 1992.



- Durante la realizacidén de esta Tesis he disfrutado
de una Beca del Plan de Formacidén del Personal Investigador del
MEC.

- Este trabajo ha sido subencionado, en parte, por
la Direccidn General de Obras Hidraulicas (MOPU) : "Contrato DGOH-
Univ. de Granada". "Caracterizacidén fisico-quimica-biolégica de
las aguas del alto Genil. Estudio integral de la calidad y
contaminacidén de las aguas"; y, parcialmente, por la Junta de
Andalucia (Ayudas al Grupo de Investigacidén 4078 "Investigacién

en Redes Trd6ficas Pelagicas").

- Parte de los resultados de esta Tesis han sido

publicados en el siguiente trabajo:

"Vertical Light attenuation in four reservoirs of Genil River
(Granada, Spain)". ICOLD, Q-64, R-9: 137-148. 1991.

Pendientes de publicacién:

"Zooplankton biomass and food availability in four reservoirs
of contrasting trophic status". Arch. Hydrobiol. (Comunicacidén
en: 2nd Conference on Reservoir Limnology and Water Quality,
Ceske Budejovice, Agosto 1992).

"Effects of Daphnia longispina on rotifer populations in a
natural environment. Relative importance of food limitation and

interference competition". J. Plankton Res.



Deseo expresar mi mads sincero agradecimiento:

A mis directores los Drs. Rafael Morales Baquero y Luis Cruz
Pizarro, sin cuya ayuda no hubiera sido posible la realizacidbn
de la presente Tesis, por su gran interes y constructivas
criticas. Ellos han sabido infundirme un espiritu investigador

y de trabajo.

A mis compafieras Carmen, Isabel, Pre y Victoria, por los
buenos momentos y la ayuda que me han prestado cuando la
necesite. Carmen ha compartido muchos "apacibles" dias de

muestreo y andlisis quimicos.

A los colegas de Ecologia terrestre "Rocka", Regino y Dani.
A Dani, por sus magnificos dibujos, y a "Rocka" y Regino por su
colaboracién informatica.

A Tomas Parejo, encargado del embalse de Bermejales, por
habernos permitido utilizar las instalaciones del embalse y por

las facilidades dadas.

Finalmente, agradezco a mi familia y a mis buenos amigos el
apoyo mostrado durante la realizacidn de esta Tesis, asi como la

confianza que han sabido infundirme.



A mi familia



INDICE
Pag.
1:~=INTRODUCCION: « s sinis s snio v s mme s 650i® s 9088 & o006 9 o0we s seems 9
l1.1.1-Alimentacidn del zooplancton.......cceeeeeeee 11
1.1.2-Efectos del zooplancton sobre la biomasa
algalas e sumnsoms s cwme s oms s wiee s G W N 15
1.1.3-Interacciones competitivas.......cc0ceeeeccnan 17
l.1.4-Interacciones depredador-presa......«.... snux 19
l.1.5-Perspectivas actuales.....cceeceeccccccccccss 21,
1.1.6-Los embalses como objeto de estudio.......... 23
1.2-Objetivos.......... GRS e SR S s e e e s 26
1.3-Area de estudio.......cccteteeccecccecccccccncns 28
2.~MATERIAL Y METODOSB. : cccssosssvsonssives somesssossssns 33
2.1-MUBStTr@O08 . cccovvccscossmecesss . wisien e @i W e 34
2.2=-NMedildas Y1n SItUY. . ccvsvinsssnnsnsnn s s snms w smns 35
2.3-Obtencién y andlisis de muestras........cccc0.. 35
2.3.1-Quimica del agua...cceeeeess e A O ik o G G
2.3.2-Disponibilidad del alimento algal
para el zooplanCtoOnN....cceeeeececcceccccccss 37
2.3.3-Muestras de zooplancton.....cccceccecceceseco. 40
2.4-Cédlculos de parametros poblacionales........ cee 42
2.4.1-Produccidén secundaria de rotiferos.......... 43
2.4.2-Produccidén secundaria de Daphnia longispina. 43
2.5-Cultivos de laboratorio.........cccceeeeeeceaces 46
2.5.1-Experiencia de interferencia mecanica por

Daphii@..esnsnssosnssnansssnnsosnnmss cmmmawn s A0

2.6-Estudio del contenido pigmentario intestinal de
Daphnia 1ongisSpina.......ceeeeeeeeeesceccsecccss 48
3."RESBULTADOS. .. ccccccscccscsoesosssssascsssssossccsssssss 51

3.1-Andlisis de la biomasa y estructura de la
comunidad zooplancténica a lo largo de un amplio
gradiente tréfico...... S RN KRR EERAY S SR R &S 52



3.1.1-Caracterizacidén troéfica de los embalses.
Dinimica del zooplanctoN..sscesscsscnssssos 52

3.1.1.1-Caracteristicas fisico-quimicas. Estimas
de clorofila-a...... PRy sunamne DB

3.1.1.2-Especies zooplancténicas. Dinémica

poblacionalescssensssswsse g 65
3.1.1.2.1-Embalse de Quentar....ccceceeccecccce 67
3.1.1.2.2-Embalse de BermejaleS..cceeecccccsscss 72
3.1.1.2.3-Embalse de CanalesS....ccccceececcscscs 17
3.1.1.2.4-Embalse de Cubillas......... PRE R - .

3.1.1.3-Caracterizacidén tréfica a partir de los
parametros fisico-quimicos y de la
composicidén especifica del zooplancton... 87

3.1.2-Biomasa zooplanctdénica y disponibilidad de
alimento en los cuatro embalses....ccccecese 88

3.2-Interacciones zooplancton-fitoplancton en el
embalse de Bermejales. Desarrollo de las
poblaciones zooplanctdénicas............... semms 98

3.2.1-Alimento algal disponible: Relacidén con la

transparencia del agua..... S E EEEE RN RS .. 99
3.2.2-Poblaciones zooplancténicas......ccee... semen 103
3.2.2.1-Rotiferos...ccceeccecse FeEabEEBeE e e e «se 103
3.2.2.2~-Crusti@ceosS..cessss “ % w6 i e e e @ 105

3.2.2.2.1-Daphnia longispina@...c.ccocecceesescsss 107

3.2.3-Efectos del alimento algal sobre el
desarrollo del zooplancton herbivoro........ 110

3.2.3.1-Rotiferos: Estudio de la natalidad y la
producciNesssveosanaea o e e cmmmms AL

3.2.3.2-Daphnia longispina: Estudio de la
natalidad y la produccién. Seleccién del
alinentealgal.cvesvanssososcas DU s

3.2.3.2-Seleccidn del alimento algal........... 127

3.2.4-Efectos de la alimentacidén del zooplancton
sobre la densidad algal. Limitacién del
alimento y aclaramiento del agua.......... s« 132

3.3-Interacciones competitivas de las poblaciones
zooplanctdénicas en el embalse de Bermejales.... 140

\\\
~————



3.3 1=Competencia explotativa.csvssvsanassssosssonmn 142
3.3.2-Interferencia mecénica y depredacién........ 143
4., -DIBCUBION. :ccssccscsssssssvssscossssossssosssssosssoss 147

4.1-Caracteristicas trdoficas de los embalses. Ciclo
anual. Estado tréfico y estructura de 1la
COMUNLABRA: o ciois v wiwim m msims & s & 8o 5 o sis 8 & 596 5 & 8 ... 148

4.1.1-Sucesibn del zooplancton durante el ciclo
anual en los embalseS...c.cccceeecccccccccccnns 150

4.1.2-Andlisis conjunto de las relaciones entre el
fitoplancton y el zooplancton a lo largo de
un amplio gradiente tré6fico....ccceceecccccns 153

4.2-8eleccidén y calidad del alimento algal en el

embalse de Bermejales.......ccceeceeenes swn s sues 196
4.2.1-Rotiferos....... AR O O D e e A EACk T e veese 156
4.2.2-Cladbceros: Daphnia 10ongiSpiNa@....cceeeeeeees 158

4.2.3-Influencia de la migracidén vertical sobre
nuestros resultados....... Vo0 G D e g e mmes y OS

4.3-Efectos del zooplancton sobre la disponibilidad
del alimento algal durante la primavera.
Limitaciondel alimento.......cccceeeeeceecccens 166

4.3.1-Limitacién del alimento algal. Importancia
sobre la comunidad zooplabcténica............ 166

4.3.1.1-Rotiferos....... NS e h b A O A L) S e A Ol 167
4.3.1.2-Cladbceros: Daphnia longispina........c... 167
4.4-Importancia relativa de la competencia
explotativa y por interferencia entre Daphnia
longispina y los rotiferos en el embalse de
Bermejales. Depredacion......cccceeeececces dswew 4T3

4.4.1-Keratella cochleariS..cceceeeeeccceccscccccees 176

4.4.2-Anuraeopsis fisSa@........ sssensResiibasu s bEnE 178
4.4.3-Synchaeta oblonga....ceeseees s o wieie m W swe «owss 1BO
5.-CONCLUSIONES. .. ccccccocccccssccssccscs cesssscsessecnss 183
6.-BIBLIOGRAFIA....cccocccscscssccscsscosscscsssosssosscsscss 186



INTRODUCCION




1.-INTRODUCCION

Las comunidades zooplancténicas poseen caracteristicas como
las siguientes: son un eslabdn tréfico entre el fitoplancton y
los peces; los organismos que las constituyen presentan periodos
de vida cortos; es posible hacer facilmente encerramientos para
manipular las poblaciones de campo; participan de la simplicidad
estructural de las comunidades pelagicas; etc. Estas
caracteristicas han justificado fuertemente su estudio desde los
primeros tiempos de 1la limnologia ya que, de hecho, esas
propiedades permiten que, a partir de hipbétesis experimentales
basadas en interacciones bioldgicas o fisicas, se llegue mas
facilmente que en otros sistemas a la formulacién de modelos

sobre la estructura de la comunidad.

La estructura de las comunidades zooplanctdénicas pueden ser
influenciadas tanto por factores abidéticos (p.e. temperatura,
luz) como por bibéticos (p.e. alimento, competencia). Sin embargo,
hasta hace relativamente poco tiempo, el estudio del zooplancton
se ha llevado a cabo en un sentido puramente sinecoldgico,
analizando la influencia de los factores fisico-quimicos del
medio sobre los organismos y su sucesidén (Schuurman 1932, Pejler
1957), de forma que la actividad alimenticia especifica y las
interacciones que de ella se derivan apenas fueron tratadas 1lo
suficientemente como para llegar a interpretaciones convincentes

de la influencia que pueden tener las mismas (Hutchinson 1967).

Un punto de inflexidén en esta tendencia puede situarse en
el Simposium sobre Evolucién y Ecologia de Poblaciones
Zooplanctdénicas, celebrado en 1978 en el Dartmouth College de New
Hampshire, y del que salid un conjunto excelente de trabajos que
fueron editados por el Dr. Charles Kerfoot (Kerfoot 1980). Una
parte sustancial de estos trabajos fijan la atencién sobre la
influencia del alimento en el desarrollo de algunas especies asi

como en las interacciones entre varias poblaciones.
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A partir de aqui han aparecido muchos trabajos, relacionados
tanto con la alimentacién como con las relaciones
interespecificas, que permiten llegar a una mejor comprensidén de
la dindmica de las poblaciones zooplanctdénicas. Hay que destacar,
en este sentido, el <creciente peso de los tratamientos
experimentales (en mayor medida de laboratorio) en la obtencidn

de resultados.

Los factores bibéticos que influyen en 1las comunidades
zooplanctdénicas pueden resumirse en interacciones "verticales",
como los parametros del modelo productor-controlador o "bottom-
up" (biomasa fitoplanctdénica y productividad primaria), y los del
modelo consumidor-controlador o "top-down" (presién de
depredacién de vertebrados e invertebrados) (McQueen et al.
1986), e interacciones "horizontales" como la competencia vy
depredacidén dentro de este mismo escaldn tréfico. Relaciones del
tipo "bottom-up" se han sugerido a partir de correlaciones
positivas entre 1la biomasa zooplanctbénica y 1la biomasa
fitoplancténica (p.e. McCauley & Kalff 1981), mientras relaciones
del tipo "top-down", representadas por correlaciones negativas
entre la biomasa zooplancténica y 1la biomasa de peces
planctivoros, se han observado en experimentos de manipulacidén
(McQueen et al. 1986).

Asi pués, dado que nuestro interés principal se refiere al
anidlisis de los factores bibdticos sobre la dinadmica de 1las
poblaciones zooplanctdénicas, parece oportuno hacer una revisién
mas profunda de los conocimientos existentes sobre aquellos

factores.

1.1.1-Alimentacidén del zooplancton

La disponibilidad de alimento es uno, sino el mas
importante, de los factores claves que explican la distribucidn
spacio-temporal de las distintas especies del 2zooplancton e,
igualmente, el estudio de la composicién del alimento natural
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suministra informacién sobre el solapamiento de las dietas y 1la
habilidad relativa de utilizacién de los recursos compartidos
(Kerfoot et al. 1985) y, de este modo, sobre las interacciones

competitivas entre especies.

Los rotiferos y 1la mayor parte de los cladbéceros se
alimentan por mecanismos de filtracidén, siendo basicamente
herbivoros. Tres son los factores principales que se reconocen
a la hora de estudiar la influencia del alimento (algas,
bacterias y protozoos esencialmente) sobre el desarrollo de las
poblaciones zooplanctdénicas filtradoras: tamafio, calidad vy
concentracién de las particulas nutritivas.

Respecto al tamafio, el rango de dimensiones individuales que
puede ser ingerido por las distintas poblaciones zooplancténicas
es muy variable. En este sentido, la mayor parte de los rotiferos
no parecen consumir particulas con un tamafio superior a 12 um
(Edmonson 1965, Hutchinson 1967, Pourriot 1977), aunque hay
rotiferos (Brachionus, Notholca) dque pueden llegar a ingerir
particulas de 17-18 um de tamafio (Pourriot 1977) y Polyarthra
puede consumir Cryptomonas de hasta 50 um (Hutchinson 1967). Por
el otro extremo del espectro, se considera que la mayoria de
rotiferos no utilizan eficientemente el alimento hasta que llega
a tener alrededor de 3.5 um de tamafio (Gilbert 1988b, Rothhaupt
1990), aunque algunas especies lo hacen a partir de 1 um (Gilbert
1988b) .

Respecto a los cladéceros, destaca el estudio realizado por
Burns (1968) para observar el tamafio madximo de las particulas
ingeridas por los cladbceros, en el que establece una relacidn
entre la longitud corporal de los cladbceros y el tamafio de las
particulas que pueden ingerir. Asi, un dafnido de 2 mm de
longitud podria consumir particulas de hasta 49 um. Sin embargo,
en su estudio utilizdé particulas esféricas inertes, lo que
cuestiona la traslacidén directa de sus resultados al alimento
natural con formas celulares muy variadas. Por esto, el maximo

tamafio de particulas que pueden ingerir los cladéceros es dificil
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de determinar, sin que en la mayoria de los dafnidos se retengan
particulas mayores de 20 um (Lampert 1987). En cuanto al limite
inferior, se encuentra en relacidén con las dimesiones de 1los
espacios intersedales del aparato filtrador de los organismos.
En este sentido, y de acuerdo con la revisién realizada por
Lampert (1987), en la mayor parte de los dafnidos el rango de
tamafio de dichos espacios oscila entre 0.2 y 1.0 um, aunque puede
llegar a ser de 1.8 um. Sin embargo, este tamafio no es constante
a lo largo del desarrollo de un individuo, de manera que las
formas juveniles tienen espacios intersedales mas pequefios que
los de las formas adultas (Brendelberger 1991). Esto puede tener
importantes implicaciones sobre la capacidad de seleccionar el

alimento en las diferentes etapas de crecimiento.

Aunque existen pocos datos del zooplancton, particularmente
de los dafnidos, sobre su capacidad de seleccionar el alimento
por su tamafio, parece ser que muestran una preferencia por
aquellas particulas con un tamafio inferior a 10 um (Gliwicz 1977,
Okamoto 1984, Haney & Trout 1985). En este sentido, una de las
causas de la poca contribucidén de las bacterias presentes en los
medios naturales a la alimentacidén de los dafnidos, es que las
bacterias, frecuentemente, tienen un tamafio demasiado pequefio
(<0.5 um) para poder ser retenidas por la mayor parte de 1los
dafnidos (Lampert 1987).

Por su parte, las grandes algas filamentosas no solo no son
consumidas debido a su tamafio, sino que interfieren con 1los
cladbéceros provocando incluso mortalidad en los mismos (Gliwicz
1990b) . Este efecto es particularmente importante cuando el
tamafio de estos crustdceos es mayor. Gliwicz (1977) tambien
observa como algas dinoflageladas no ingeribles (Ceratium y
Peridinium) interfieren la filtracién de Daphnia longispina.

Otro aspecto a considerar sobre el alimento es la calidad
del mismo, ya que muchas algas (Microcystis, Oocystis,
Gloeocystis...) pueden ser ingeridas pero dificilmente asimiladas
(ver Lampert 1987). Tambien en este sentido Ahlgren et al. (1990)
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observan una relacién entre la composicidén lipidica de las algas
y la reproduccidén en Daphnia y, del mismo modo, recientemente se
ha podido establecer que algas deficientes en nitrégeno
disminuyen la reproduccién en Daphnia (Groeger 1991, Mittchel et
al. 1992), e incluso se ha sugerido una seleccién de aquellas
algas que no muestran dicha deficiencia (ver Mittchel et al.
1992). A pesar de ello, se ha observado que los dafnidos
alimentados con algas deficientes en nitrégeno destinan méas
lipidos a 1los huevos dando lugar a una descendencia més

resistente en periodos de hambre (Groeger 1991).

Por su parte la calidad del alimento bacteriano ha sido
considerada en diversos estudios, de forma que mientras las
bacterias pueden representar un buen alimento para algunos
rotiferos (Keratella cohlearis, Anuraeopsis fissa) y cladbceros
(Diaphanosoma brachyurum), en otros casos aunque puedan ser
ingeridas apenas son asimiladas y no estimulan la reproduccidn
(Pourriot 1977, Starkwather & Bogdan 1980, Lampert 1987, Urabe
& Watanabe 1990). En general, los cladbceros parecen preferir
algas sobre bacterias (DeMott 1982, DeMott & Kerfoot 1982).

Finalmente, la cantidad del alimento afectara al desarrollo
de las poblaciones =zooplanctdnicas. Brooks & Dodson (1965)
establecen la hipdétesis del tamafio-eficiencia, segin la cual, la
habilidad de las especies del zooplancton para competir, crecer
y reproducirse a bajas concentraciones de alimento se incrementa
con el tamafio del cuerpo. Este es el caso para los cladbceros
(Gliwicz 1990a), pero, en el caso de 1los rotiferos, 1la
concentracién umbral minima de alimento es mayor cuanto mayor es
la longitud del rotifero (Stemberger & Gilbert 1985).

La cantidad de alimento disponible esta relacionada tambien
con aspectos como las duraciones de los desarrollos juvenil e
embrionario de las especies zooplanctdénicas aunque,
frecuentemente, no son tenidos encuenta cuando se calculan
parametros poblacionales (Taylor 1985, Urabe 1991a, Guisande &
Gliwicz 1992).
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Hasta el momento no se ha hecho referencia a la alimentacién
de los copépodos. En los medios que nos proponemos estudiar
Gnicamente se encuentran poblaciones de ciclépidos (Cruz-Pizarro
& Martinez-Silvestre 1976, Margalef et al. 1976, Leighton-
Sotomayor 1980), que muestran un modo de alimentacidén raptorial,
a diferencia de la alimentacidén filtradora de los rotiferos y 1la
mayor parte de los cladbéceros (Hutchinson 1967). Los cicldépidos
son esencialmente carnivoros u omnivoros (Hutchinson 1967,
Gabriel 1985) salvo en los estadios naupliares que son herbivoros
(Gabriel 1985). Son depredadores de rotiferos fundamentalmente
(Stemberger & Gilbert 1987, Roche 1990a, 1990b, 1990c),
habiendose observado que la densidad de las poblaciones de presas
puede influir en la vulnerabilidad de las mismas a la ingestién
por cicldépidos (Roche 1990c). Asimismo se han descrito fendémenos
de canivalismo en poblaciones de ciclépidos (Gabriel 1985).

En cuanto a la importancia del alimento sobre el desarrollo
de 1los cicldépidos, recientemente se ha observado que 1la
reproduccidén en Cyclops vicinus parece ser mayormente favorecida
por la alimentacidén herbivora que por la alimentacidén carnivora

de las hembras en medios eutré6ficos (Hansen & Jeppesen 1992).

1.1.2-Efectos del zooplancton sobre la biomasa algal

En la interaccidén =zooplancton-fitoplancton existen dos
procesos contrapuestos: por un lado, la depredacidn por parte del
zooplancton, que reduce la abundancia algal y, por otro, el
aporte de nutrientes que proporcionan las excretas de estos
animales y que, indirectamente, estimulan el crecimiento del
fitoplancton. La importancia relativa de cada proceso debe de
depender de las caracteristicas de cada sistema, especialmente
de 1la disponibilidad de nutrientes, aunque 1los mecanismos
concretos que favorecen una u otra via son en gran parte
desconocidos. De hecho, la elucidacidén de tales mecanismos es uno

de los sujetos de investigacidén mas activos en la limnologia

15



actual generando una dgran cantidad de controversia y de
literatura limnolégica (p.e. Crowder et al. 1988, Mills & Forney
1988, Elser et al. 1990, Sarnelle 1992, Elser 1992). Dada 1la
naturaleza de nuestro estudio nos interesa fundamentalmente el
efecto directo del zooplancton como depresor de la biomasa algal.

El "Plankton Ecology Group" (PEG) (Sommer et al. 1986)
establece un modelo general de sucesidn estacional de 1las
comunidades en medios pelagicos. Segin este modelo, el
zooplancton herbivoro, principalmente los grandes filtradores
como Daphnia, tras alcanzar una gran abundancia gracias a la alta
fecundidad inducida por las elevadas concentraciones de alimento
algal que aparecen al principio de la primavera, puede reducir
eficientemente los niveles de fitoplancton, que en ese periodo
estd constituido por especies vulnerables al '"grazing". El
resultado es una fase de aclaramiento del agua (Lampert 1978)
que, sin embargo, es dificil de detectar en muchos lagos
eutré6ficos (Gliwicz 1990b). De hecho, son aquellos sistemas con
un estado trdéfico moderado los que han sido considerados mas
apropiados para observar dicho fenémeno (Carney & Elser 1987,
Elser 1990). Tras esta fase de aclaramiento del agua el modelo
del PEG establece que la poblacidén de Daphnia disminuira al

principio del verano.

Para explicar este descenso, se han propuesto dos hipétesis.
Segin la primera de ellas, la poblacidén de Daphnia declina como
resultado del descenso de la biomasa algal comestible por este
cladbécero que tiene lugar durante el aclaramiento del agua
(Threlkeld 1985). La segunda considera que cuando la temperatura
del agua se incrementa, el consumo de zooplancton por peces
planctivoros es mayor, resultando un descenso en la poblacidén de
Daphnia (Mills & Forney 1981, Hairston et al. 1987).

En términos generales, la limitacién del alimento parece ser
la causa principalmente responsable de este descenso (Threlkeld
1987, Gliwicz 1985), y, en este sentido, Luecke et al. (1990)
observan que el declinar de Daphnia en el lago Mendota es debido
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al agotamiento del alimento, si bien la depredacidén por peces
mantendrad la poblacién de Daphnia a bajos niveles.

1.1.3-Interacciones competitivas

Como anteriormente se ha comentado, los recursos
alimenticios compartidos pueden provocar interacciones
competitivas. Las observaciones que sugieren la existencia de
mecanismos de interaccién relacionados <con 1la dinémica
poblacional datan ya de algun tiempo, y asi ya Pennak (1957)
observa que cuando existen especies congenéricas, éstas
presentaran maximos poblacionales en distintas estaciones del
afio. La importancia de la depredacién, la competencia o 1las
interacciones entre estos factores queda resumida por DeMott
(1989) en los siguientes puntos: a) La coexistencia de especies
puede depender de un equilibrio entre 1la competencia y 1la
depredacidén, de forma dque especies con una alta eficiencia
competitiva se podrian ver sometidas a una presidén por parte de
los depredadores dque favoreceria a las especies con menor
capacidad competidora. b) En ausencia de depredacibén, las
condiciones del medio pueden evitar la exclusidén competitiva y
conducir la sucesidén estacional. c) La dindmica del fitoplancton
ejerceria una influencia sobre el zooplancton herbivoro, de
manera que este seria un mecanismo de limitacidén del alimento sin

competencia.

En este sentido, muchos estudios, principalmente
experimentos de laboratorio, han demostrado que los cladbceros
pueden suprimir poblaciones de rotiferos por competencia
explotativa de las fuentes compartidas y/o por interferencia
mecdnica, en la cual los rotiferos son atrapados en la- camara
branquial de Daphnia siendo posteriormente expulsados con graves
dafios (Burns & Gilbert 1986a, 1986b, Gilbert 1988a, 1988b, 1989a,
1989b, Gilbert & MacIsaac 1989, MacIsaac & Gilbert 1989, 1990,
1991). Sin embargo la importancia relativa de estos mecanismos
en la naturaleza esta muy discutida. En comunidades naturales,
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diversos estudios apuntan relaciones inversas entre Daphnia y los
rotiferos (Gilbert 1988b, 1989a, May & Jones 1989, Hanazato &
Yasuno 1991, Lampert & Rothhaupt 1991). Sin embargo, las
interacciones Daphnia-rotiferos variaran con distintos factores:
a) la vulnerabilidad de 1las especies de rotiferos a la
interferencia mecanica, b) la disponibilidad de alimento y 1la
respuesta numérica de las especies de rotiferos, c) la densidad
y distribucién de tamafios de Daphnia, d) la temperatura y f) el
grado de solapamiento espacial entre los taxones en la columna
de agua (MacIsaac & Gilbert 1990). Por todo ello, el efecto de
Daphnia sobre las especies de rotiferos en medios naturales puede
no ser evidente, sobre todo si tenemos en cuenta que gran parte
de las observaciones realizadas corresponden a experimentos de
laboratorio donde las condiciones muchas veces no son
extrapolables al medio natural. En cualquier caso, la importancia
relativa de 1la interferencia mecdnica y de 1la competicidn
explotativa puede influir fuertemente sobre la composicidén de
especies y estructura de tamafios de la comunidad de rotiferos
(MacIsaac & Gilbert 1991).

Ademds de la competencia entre cladbceros y rotiferos,
tambien existen fenémenos competitivos entre cladéceros (Kerfoot
et al. 1985), y si bien los cladbceros mas grandes se desarrollan
a concentraciones umbrales de alimento menores y tienen mayor
habilidad explotativa a altas concentraciones de alimento
(Tessier & Goulden 1987, Gliwicz 1990a), a bajas concentraciones
de alimento los pequefios cladbceros presentan una habilidad
explotativa mayor que aquellos con un tamafio superior (Tessier
& Goulden 1987). Asi pués, las interacciones entre cladbéceros van
a depender en gran medida de las fluctuaciones de alimento que
se produzcan en el medio (Tessier & Goulden 1987). A pesar de
ello, otros estudios apuntan que la segregacidén entre poblaciones
de cladéceros estaria mediada por la dindmica del fitoplancton

y no por fendmenos competitivos (DeMott 1982, 1989).
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1.1.4-Interacciones depredador-presa

La sucesién y las interacciones competitivas en 1las

poblaciones 2zooplancténicas pueden estar afectadas por la

depredacidén. En este sentido, los peces planctivoros pueden tener
importancia en la regulacidén del tamafio y composicidén especifica
del zooplancton (Hrbacek 1962, Novotna & Korinek 1966).

La importancia de la depredacidén sobre la estructura del
zooplancton queda reflejada por Brooks & Dodson (1965) en la
hipdétesis del tamafio-eficiencia. Seglin esta hipbtesis, el
zooplancton de mayor tamafio es mas eficiente en la utilizacidn
del alimento y por lo tanto es competitivamente superior, pero
si la depredacién es intensa las formas ma&s grandes son
eliminadas permitiendo a las pequefias especies llegar a ser
dominantes. De esta forma, en ausencia de depredacidén por peces,
los grandes cladbéceros (Daphnia) suprimirédn las poblaciones de
rotiferos, mientras que si 1los peces estan presentes 1las
poblaciones de cladbéceros seradn escasas y los rotiferos

predominardn en la comunidad.

Sin embargo, no esta tan claro que estos depredadores
regulen la dinamica estacional de Daphnia (Threlkeld 1987) que
podria estar mds condicionada por el alimento (Gliwicz 1985,
Luecke et al. 1990).

Ademds, no parece seguro que la presencia de peces favorezca
el desarrollo de las poblaciones de rotiferos (Anderson 1980),
ya que, aparte de los peces, los copépodos ciclopoides son
depredadores de rotiferos y pueden controlar la dindmica de estos
Gltimos (Hutchinson 1967, Anderson 1980, Stemberger & Gilbert
1987, Roche 1990a). En este sentido, Anderson (1980) observa, al
examinar 320 lagos de montafia, que no existen evidencias de
fenémenos competitivos entre cladbceros y rotiferos, siendo 1la
depredacidén por ciclépidos el factor més importante de control

de las poblaciones de rotiferos.
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Pero, ademds de 1los copépodos, algunas poblaciones de
rotiferos (Asplanchna, Ploesoma) son depredadoras de otros
rotiferos (Guiset 1977, Gilbert 1980) pudiendo afectar a 1la

distribucidén de los mismos.

Estrechamente relacionada con depredacidén estan 1los
mecanismos de defensa de las poblaciones presa. En este sentido,
muchas especies del =zooplankton pueden presentar cambios
morfoldgicos como respuesta a varios factores del medio
(temperarura, turbulencia, disponibilidad de alimento, etc), y
que, frecuentemente, confieren proteccién frente a sus
depredadores potenciales. Estos cambios pueden interpretarse como
una forma de anticiparse al incremento en abundancia de los
depredadores (Lindstrom & Pejler 1975, Gerritsen 1983). Ademés,
puede ocurrir que los cambios morfoldégicos en los organismos sean
inducidos por factores quimicos 1liberados por 1los propios
depredadores, como la prolongacién de la cresta de Daphnia en
presencia de sus depredadores invertebrados (Grant & Bayly 1981)
o la induccidén de 1la espina caudal del rotifero Keratella
cochlearis en presencia de Asplanchna y ciclépidos (Stemberger
& Gilbert 1984).

Aparte de los cambios morfoldégicos, existe otro mecanismo
de defensa frente a la depredacidén que son las respuestas de
escape en las dque ciertas especies de rotiferos aumentan
rapidamente su velocidad natatoria cuando entran en contacto con
el depredador o en respuesta a un estimulo provocado por un
incremento en la velocidad de la corriente de agua en las
cercanias del depredador (Gilbert & Kirk 1988, Kirk & Gilbert
1988).

Sin embargo, y en relacidén con los dos mecanismos de defensa
que acabamos de mencionar, la induccién de cambios morfoldégicos
frente a los depredadores pueden tener consecuencia negativas
para las especies que 1los presentan. En este sentido, 1los
individuos juveniles de Daphnia desarrollan espinas en el cuello

en respuesta a una factor quimico liberado por las larvas de
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Chaoborus que les protegen de la depredacidén, pero que implican
un coste demografico, ya que se incrementa la edad de maduracién
y la duracidén de las clases adultas, retrasandose la reproduccidn
(Riessen & Sprules 1990). Por otra parte, tambien se ha observado
que las defensas inducidas en rotiferos reducen su capacidad
natatoria (Stemberger 1988) lo cual puede afectar negativamente
a sus respuestas de escape frente a los depredadores (Gilbert &
Kirk 1988). Estos hechos puede hacer que aquellos individuos con
defensas puedan ser mas facilmente depredados que los que no las
tienen, si &estas defensas no estan 1lo suficientemente
desarrolladas como para impedir la ingestién (Conde-Porcuna et

al. en prensa).

Se han descrito otros mecanismos de defensa de los rotiferos
(proteccién de huevos, tolerancia a bajos niveles de oxigeno,
etc), en general con alguna desventaja asociada (Stemberger &
Gilbert 1987).

Por dltimo, recientemente se ha observado que los peces
podrian controlar la migracién vertical de Daphnia (Dini &
Carpenter 1992), creando controversia sobre la importancia que

esto pudiera tener sobre la depredacidn de este cladbcero.

1.1.5-Perspectivas actuales

En resumen, nos encontramos ante una multiplicidad de
factores bibdticos que pueden afectar a 1la dinamica del
zooplancton, de forma independiente o conjunta, algunos de los
cuales estan siendo muy discutidos en la actualidad.

Ademds, la mayor parte de los trabajos tanto de alimentacidn
como de competencia han sido realizados en el laboratorio.
Faltan, pués, datos de campo con 1los que confrontar 1los
resultados experimentales. Ello implica realizar estudios bajo
diferentes escalas, ya que la eleccidén de una escala concreta en
investigaciones de ecosistemas acudticos puede influir
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fuertemente en las interpretaciones de los procesos y patrones
de la comunidad (Frost et al. 1988).

En este sentido, Frost et al. (1988) consideran que cada
investigacidén sobre una comunidad ecolbgica es el estudio de una
versidén altamente resumida y simplificada de esa comunidad, Yy,
para compensar esta deficiencia, hay que ser tan acertado como
sea posible en la eleccion de las escalas apropiadas a los fines
que persigue cada estudio. De este modo, las observaciones en el
medio natural tienen la ventaja de examinar condiciones que se
encuentran claramante dentro del rango normal del sistema que se
investiga, dado que la extensidén espacial y heterogeneidad de
dichos medios son indispensables para la persistencia de una
comunidad ecolbégica compleja (DeAngelis & Waterhouse 1987).

Por el contrario, estos estudios frecuentemente no son
capaces por si mismos de identificar procesos criticos de 1la
comunidad. Asi pués, los estudios experimentales son necesarios
para probar hipdétesis y dilucidar mecanismos de control. Sin
embargo, cualquier interpretacién de 1los procesos de las
comunidades acudticas basada en estudios experimentales debe ser
comparada con informacién de base natural y extensiva para
determinar su validez en el contexto de 1las fluctuaciones
naturales. En este sentido, el conocimiento de diversos procesos
que tienen 1lugar en sistemas acudticos, como 1la cadena
alimentaria, derivan de estudios de larga duracibén en los medios
naturales, de experimentos (laboratorio, mesocosmos de campo) y

de resultados de modelos (Crowder et al. 1988).

Por consiguiente parece l16gico pensar que se puede alcanzar
una comprension mas completa de la comunidad zooplancténica de
un sistema combinando diferentes aproximaciones a dicho sistema.
Las escalas de observacidén tienen que variar dependiendo de 1lo
que se quiera observar en cada caso. Asi, para el estudio
detallado de la dindmica del zooplancton en medios naturales, los
intervalos de muestreo tienen que depender de los tiempos de

generacidén de los organismos predominantes en el medio, y, de
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este modo, si los rotiferos son abundantes, los muestreos
deberian realizarse cada pocos dias (Bottrell et al. 1976).
Ademds, la realizacidén de experiencias de laboratorio con
organismos procedentes del medio natural puede arrojar mads luz
sobre los procesos que tienen lugar en cada sistema.

Sin embargo, son escasos los trabajos que abordan el estudio
de un mismo sistema aclGatico con diferentes esfuerzos y vias de
aproximacién. De hecho trabajos recientes que abordan el estudio
de interrelaciones en el zooplancton, UGnicamente pueden llegar
a explicaciones muy parciales de las mismas al utilizar una Gnica
via de aproximacidén (May & Jones, 1989; Lampert & Rothaupt,
1991) .

1.1.6-Los embalses como obijeto de estudio

Los embalses presentan una serie de caracteristicas que los
diferencian de los lagos y que condicionan a las poblaciones
zooplanctdnicas que los habitan. Estas caracteristicas han sido
recogidas por Marzolf (1990) en los siguientes puntos: a) Los
embalses son geoldgicamente nuevos cuerpos de agua, siendo
comunes los cambios en las composicién de especies durante el
primer afio. b) Las areas de captacién de los embalses son mucho
mids grandes en relacibén a sus areas superficiales que las de los
lagos. c) La entrada de agua en el embalse es dominada por el
flujo desde el rio. d) El1l volumen de muchos embalses es pequefio
en relacidén a la descarga del rio en ellos. La dominancia de esta
entrada de agua en los embalses determina la entrada de muchos
materiales en suspensidén que a altos niveles reducen la ingestidn

de algas por parte del zooplancton.

Ademds, en las proximidades del rio el desplazamiento debido
al flujo de agua procedente del mismo excede 1la tasa de
reproduccién del zooplancton no permitiendo su asentamiento. Por
el contrario, en las proximidades de la presa, el tiempo de

residencia del agua es mayor y las condiciones se asemejan a las
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de un lago, implantandose comunidades mds estables (Margalef et
al. 1976).

Espafia es un pais pobre en lagos naturales. En este sentido,
tal vez solo puedan ser considerado como tales los de Sanabria
(Zamora) y Bafiolas (Gerona). Sin embargo, existen un gran nimero
de embalses, que desde un punto de vista ecoldgico presentan en
la proximidad de la presa un comportamiento similar al de los
lagos. Su gestidén se revela como un problema de la suficiente
envergadura como para Jjustificar estudios detallados de 1los
procesos que ocurren en ellos, especialmente en aquellos embalses
en los que el agua es destinada al suministro de ciudades y/o

regadios.

Sin embargo la literatura limnolégica relacionada con el
estudio de los embalses en nuestro pais no es muy abundante, vy,
en la mayoria de los casos, se refiere a estudios que no van méas
alla de ser meramente descriptivos o que abordan temas muy
puntuales (p.e. Toja 1980a, 1980b, Armengol 1984, Haering 1987).
Destaca por su caracter integrador y general el llevado a cabo
por Margalef et al. (1976) sobre los 100 mayores embalses
espafioles, y que ha permitido un conocimiento de partida amplio
y en algunos aspectos detallado. Este estudio ha sido repetido
por Armengol et al. entre 1987 y 1988, lo que permitira evaluar

las tendencias en la evolucidén de estos sistemas.

En relacién <con 1la dindmica de las poblaciones
zooplancténicas en los embalses, y de las caracteristicas de
conducta adaptativa que influyen en ella, de gran importancia
para llegar a conocer la productividad de poblaciones en concreto
y de la comunidad entera, la escasez de estudios en nuestro pais
se hace ain mas evidente.

En la cabecera del rio Genil, en la provincia de Granada,
existen cuatro embalses: Cubillas, Bermejales, Quentar y Canales,
cuyas caracteristicas (morfométricas y de sus cuencas de

captacién), construccidén, edad y uso son muy diferentes entre si
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Yy dque, por consiguiente, deben desarrollar comunidades
zooplancténicas con distintos tipos e intensidades de
interacciones bidéticas dominantes que, eventualmente, podrian
provocar fases de aclaramiento del agua. Existe alguna
informacién limnolégica sobre los embalses de Cubillas (Martinez-
Silvestre 1974, Cruz-Pizarro & Martinez-Silvestre 1976),
Bermejales (Margalef et al. 1976, Rodriguez & Lucena 1984) y
Quentar (Leighton-Sotomayor 1980), estudios mds bien descriptivos
que tan solo perfilan algunos aspectos sobre la dinamica del
zooplancton. Este es el primer estudio que se lleva a cabo en
Canales, tras su finalizacién, representando una situacidén
excepcional que permitira estudiar el embalse en las etapas

iniciales de la sucesiédn.

En nuestro caso, para el estudio de 1la dinadmica del
zooplancton en relacién con la cantidad de alimento disponible,
desde un punto de vista global, planteamos la utilizacidén de
diferentes escalas de observacidén: a) Seleccidn del sistema méas
apropiado para dicho estudio; b) Eleccidn del periodo de estudio
y la estrategia de muestreo a seguir; c¢) Realizacién de
experiencias de laboratorio que permitan una mejor comprensidn
de los datos de campo; d) Disefio, a partir de los resultados
obtenidos, de nuevos estudios en el medio natural para resolver
cuestiones especificas. Todo ello con el proposito de
complementar observaciones generales en el medio natural con
observaciones particulares del mismo y con experimentos de
laboratorio (Fig. 1).
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Sistemas dentro de un amplio
rango de variabilidad.

Caracterizacién tréfica

QUENTAR ] [ BERMEJALES | [ CANALES AJ | CUBILLAS

Mesotrofia

Estudio Intensivo:
Fase de aclaramiento del agua

BERMEJALES

Seleccion de alimento de Cultivos de laboratorio
Daphnia in situ

Andlisis de interacciones
tréficas e interespecificas

Fig. 1. Esquema general de estudio.

1.2-OBJETIVOS
El objetivo genérico del presente trabajo ha sido:
Estudiar la importancia del alimento sobre el zooplancton,
asi como de las interacciones que se derivan de la misma, y la
influencia del zooplancton sobre el aclaramiento del agua.

Fueron objetivos especificos:

1.-Caracterizar la dinamica estacional del zooplancton en

cuatro embalses asi como el estado tréfico de los mismos.

2.-Analizar la importancia del alimento sobre la dinédmica

zooplancténica.

3.-Considerar la importancia que los procesos competitivos
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y depredativos tienen sobre la sucesién de especies

zooplancténicas.

4.-Detectar la posible seleccidén del alimento por parte de

Daphnia y la repercusidén que ello pueda tener.

Para la consecucidén del primer objetivo se realiza un
estudio anual tomando las muestras con intervalos mensuales en
los cuatro embalses. Tras dicho estudio, se selecciona uno de
estos medios por ser el mds apropiado para llevar a cabo estudios

mas intensivos y detallados de la dindmica zooplancténica.

Para el segundo y tercer objetivo se analiza durante 1la
primavera (fase de aclaramiento del agua) el embalse seleccionado
mediante muestreos intensivos (cada tres dias) con el fin de
seguir de cerca la dinamica del zooplancton y la influencia que
las algas tienen sobre la misma. Ademds, se estudian efectos
competitivos entre las poblaciones zooplanctdnicas. Experiencias
de laboratorio ayudaran a una mejor caracterizacidén de dicha

dinadmica.

Por Gltimo para el cuarto objetivo, que ayudarad a entender
mejor algunas observaciones realizadas durante el estudio
anterior, se lleva a cabo un estudio, tambien durante 1la
primavera, en el mismo embalse con intervalos de muestreo
semanales con el fin de analizar el contenido pigmentario
intestinal de Daphnia en relacién con distintas fracciones de
tamafio de clorofila-a presentes en el medio. El1 objetivo es
observar la posible seleccién del alimento por parte de Daphnia

en ese embalse.
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1.3-AREA DE ESTUDIO

Los embalses estudiados se localizan al sur de la provincia
de Granada (Fig. 2). Un primer aspecto que conviene resaltar es
la fuerte sequia que existid durante el estudio del ciclo anual
(Marzo 1988-Marzo 1989), que afectd considerablemente al nivel
de agua de los embalses. En la tabla 1 se representan algunas
caracteristicas relevantes de los mismos, de la informacidén
existente en la Confederacidén Hidrografica del Guadalquivir y de
estimaciones propias. A partir de estos datos ya se intuye un
estado tré6fico diferente para estos sistemas, lo cual permitira
realizar nuestro estudio a 1lo largo de un amplio gradiente

tréfico.

El embalse de Cubillas esta situado en el curso del rio que
le da nombre. Es el mdas antiguo de los cuatro, finalizandose su
construccién en 1956 y garantiza los regadios de 7074 Ha que
corresponden a los municipios de Pinos Puente y Valderrubio, asi
como los de la margen derecha del rio Genil de Fuente Vaqueros,
Atarfe, Albolote y Maracena. Ademds tambien tiene un
aprovechamiento hidroeléctrico y se llevan a cabo en el mismo

diversas actividades recreativas.

La cuenca receptora del embalse de Cubillas, desde un punto
de vista litolégico, puede dividirse en tres zonas: Una zona
central constituida por materiales detriticos (conglomerados,
arenas y arcillas) y dos =zonas, situadas al Norte y Sur
respectivamente de dicha banda central, en las que predominan los

materiales carbonatados (calizas y margas).

El embalse de Bermejales esta situado en el rio Cacin
(afuente del Genil). Fué construido en 1958 y se destina
fundamentalmente al abastecimiento de agua para riego de 1las
dendéminadas tierras bajas de Granada, asi como con fines
hidroeléctricos. Ademas, sostiene algunos usos de tipo recreativo
como la pesca (barbos y carpas) o la practica de deportes
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acuaticos.

Tabla 1. Pardmetros mids relevantes de los embalses estudiados.

CUBILLAS BERMEJALES QUENTAR CANALES

Capacidad
inicial (Hm?) 21 104 13.6 70.7

Altura de la
presa 37 52 133 156

(m)

Cota de
coronacién 647 833 1041 965.5

(m)

Superficie
del embalse 200 562 42 156
(Ha)

Superficie
de la 6390 3070 1000 1730
cuenca
(Ha)

Profundidad
maxima (m) 1.5-15 22-31 37-65 17-49
(1988-1989)

Media de
Fésforo total 58.5 18.3 8.0 325

(mg/m®)

En cuanto a la litologia de este embalse, al Norte, NO y NE
la cubeta estda rodeada por margas continentales alternando con
calizas y yesos; al SO y SE por dolomias y calizas dolomiticas
y al Sur por calcoesquistos (Mapa de cultivos y aprovechamientos
de la provincia de Granada, 1986). La zona comprendida en el area
de captacidén del embalse estd escasamente poblada y dedicada
fundamentalmente a cultivos de secano y bosques de coniferas, por
lo que la influencia antropogénica es, presumiblemente, reducida.

El embalse de Quentar se situa en el curso del rio Aguas

Blancas, afluente del rio Genil por su margen derecha. Su

construccidén finalizbé en 1976, y se destina al abastecimiento de
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agua a la ciudad de Granada y a los regadios de su vega (10000
Ha). Se localiza en un area montafiosa, a diferencia de los dos
embalses anteriores que se encuentran en valles extensos. Se
encuentra en una 2zona escasamente poblada, y en cuanto a la
vegetacidén, esta formada principalmente por gramineas, pinos, y

algunas encinas y almendros.

Se encuadra en una zona caliza, diferenciando en la cuenca
receptora dos conjuntos litoestratigrdficos y estructurales:
Complejo de Sierra Nevada y Complejo Alpujarride. El primero de
ellos ocupa las partes mds altas de la cuenca y esta constituido
por rocas con diversos grados de metamorfismo con abundancia de
micasquistos, y en menor cantidad de grafito, marmoles vy
anfibolitas. En el Complejo Alpujarride se distinguen
micasquistos, filitas, cuarcitas, dolomitas y yesos, destacando
un formacidén caliza dolomitica muy tectonizada con fallas y

fracturas.

El embalse de Canales esta situado en el curso del rio Genil
antes de la unién con el rio Aguas Blancas, siendo el méas
reciente de los estudiados (1988) y se disefid y construyd para
reforzar la actividad del anterior.

Litolégicamente, 1la cubeta de este embalse presenta
areniscas en su margen izquierda y parte de la derecha. En esta

dltima tambien existen areniscas tableadas y margas limosas.

Durante el periodo de estudio del ciclo anual, los cuatro
embalses sufrieron una reduccidén en su nivel de agua debido a la
fuerte sequia existente en aquel periodo, como queda de maniesto
al observar el fuerte descenso del tiempo de residencia del agua
a partir del verano (Fig. 3). La escasez de agua del embalse de

Cubillas no solo se debid a dicha sequia, sino tambien a 1la
realizacidén de obras de infraestructura en uno de los canales de
comunicacién del embalse que requirid un desembalse considerable.
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(Quentar, Bermejales, Canales y Cubillas).

Fig. 2. Localizacidn geografica de los embalses estudiados
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2.-MATERIAL Y METODOS

2.1-Muestreos

Segin la escala de estudio considerada, los muestreos se

realizaron con diferente intensidad.

Asi pués, para la caracterizacidén tréfica de 1los cuatro
embalses se llevaron a cabo muestreos con periodicidad mensual
entre Marzo de 1988 y Marzo de 1989. Las muestras se obtuvieron
de perfiles verticales en 1los gque se seleccionaron 5
profundidades de muestreo (generalmente 0, 2, 5, 15 metros y
fondo), excepto durante el otofio e invierno en Cubillas, dado que

llego a presentar 1.5 metros de profundidad méaxima.

Por su parte, para el estudio intensivo de la dinédmica del
zooplancton e interacciones que se derivan de la misma en el
embalse de Bermejales, los muestreos se efectuaron con intervalos
de tres dias, a 3 y 10 metros de profundidad (por ser
representativas de las capas donde mayor presencia tuvieron los
organismos durante el ciclo anual), entre el 5 de Abril de 1991
y el 1 de Junio del mismo afio.

Finalmente, para el andlisis de la alimentacién de Daphnia
en el embalse de Bermejales, se realizaron muestreos a intervalos
semanales, tambien a 3 y 10 metros de profundidad, entre el 23
de Abril y el 28 de Mayo de 1992.

El punto de muestreo de cada embalse se situd en la zona de
maxima profundidad de los mismos (proximidades de la presa) en
un ambiente de caracteristicas esencialmente peldgicas. Una boya

sefiald su posiciébn durante el estudio.

Los muestreos comenzaron siempre entre las 10 y las 12 horas

locales.
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2.2-Medidas "in situ"

En cada uno de los dias de muestreo se midieron 1los

siguientes parametros:

La transparencia se establecié mediante la profundidad de

visién del disco de Secchi.

Los valores de la temperatura, pH y conductividad del aqua,

en cada una de las profundidades muestreadas, se obtuvieron "in
situ" con un autoanalizador ambiental Hidrolab modelo 4041. El
pPH y la conductividad solamente se midieron durante el ciclo

anual.

Ademas, se midid en cada embalse la profundidad maxima a lo
largo del periodo de estudio con una cuerda lastrada graduada.

2.3-0Obtencidén v andlisis de muestras

En la obtencidén de muestras se utilizdé una doble botella de
Van Dorn de ocho litros de capacidad cada una, sujeta a una

cuerda graduada a intervalos de 1 metro.

2.3.1-Quimica del agqua

Los andlisis quimicos del agua Gnicamente se realizaron en

el ciclo anual.
-Nitratos

Se filtrdé 1 litro de agua, traida del embalse en botellas

de plastico, con filtros Whatman GF/C.

Para su determinacién se utilizdé el metodo de la brucina
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(Rodier 1981), en el cual los iones nitrato reaccionan con la
brucina en medio &cido formando un compuesto coloreado, cuya

extincién se mide en un espectrofotdémetro a 410 nm.
-Fosfatos

Se llenaba en el embalse un frasco de 150 ml de vidrio,
fijandose con 5 ml de cloruro mercirico al 0.16%. Posteriormente,
en el laboratorio, el agua se filtraba con filtros Whatman GF/C.

Para su andlisis se ha utilizado el método de Murphy y Riley
(1962), consistente en afiadir a una muestra molibdato aménico en
un medio &cido. Esto origina un &cido complejo que en presencia
de un reductor (&cido ascérbico) da una coloracidén azul que se

mide en un espectrofotdémetro a 845 nm.

-Oxigeno disuelto

Se tomaron 300 ml de agua en botellas de vidrio opacas del
tipo D.B.O. Las muestras se fijaban afiadiendo inmediatamente 1

ml de sulfato manganoso y 1 ml de IK-KOH.

En su determinacién se empled el metodo de Winkler, que
consiste en la adicidén a la muestra de agua de una sal manganosa
y, a continuacién, una solucién salina, formandose un precipitado
(blanco) de hidréxido manganoso. El1 oxigeno de 1la muestra
reacciona con este hidréxido para dar un compuesto tetravalente
de manganeso (precipitado pardo). Luego, se acidifica en
presencia de ioduro y se 1libera el 1iodo en cantidades
equivalentes al contenido original de oxigeno disuelto en la
muestra: 127 g de iodo corresponden a 8 g de oxigeno. El iodo
libre se titula con una solucién de tiosulfato.

-S6lidos en suspensidn

Se tomo 1 litro de agua en botellas de pléastico.
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Los sb6lidos en suspensidén se determinaron por el metodo de

la filtracidén, para lo cual se filtraron 300 & 400 ml de agua
evaluando por diferencia de pesada el peso de materias retenido

por el filtro.
-Alcalinidad
Se tomaron 500 ml de agua en botellas de plastico.

ILa alcalinidad total establece la alcalinidad debida tanto
a los carbonatos como a los bicarbonatos. Se llevé a cabo una
valoracidén con acido sulfirico 0.02 N, utilizando como indicador

el rojo de metilo y verde de bromocresol (indicador mixto).

2.3.2-Disponibilidad del alimento algal para el
zooplancton

Durante el ciclo anual calculé 1la concentracién de
clorofila-a de la fraccién fitoplanctédnica comestible para el
zooplancton (<40 um). Para ello, se filtraron en el embalse 5
litros de agua a traves de una malla circular de nylon (Nytal)
de 40 micras de diametro de poro. En el laboratorio se volvieron
a filtrar 2 6 3 litros de agua con filtros Whatman GF/C.

En el caso de la dinamica primaveral en el embalse de
Bermejales, se determinaron diferentes fracciones de tamafio de
biomasa algal: total, >40 um, >12 um. La fraccidén de clorofila-a
total se obtuvo filtrando 1 litro de agua a traves de filtros
Whatman GF/C; La fraccién >40 um filtrando 1 litro de agua por
filtros nylon (Nytal) de 40 um de diametro de poro; La fraccidén
>12 pym filtrando 1 litro de agua por filtros de policarbonato de

12 um (nucleopore).

Se eligieron los filtros de nytal y de policarbonato porque
son los mas eficaces debido a su porosidad bien definida (Sheldon
1972, Runge & Ohman 1982, Hilmer & Bate 1989).
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Segln las concentraciones de clorofila-a registradas en cada
filtro se calcularon las concentraciones de 1las siguientes

fracciones de clorofila-a: completa, >40 pum, 40-12 pym y <12 um.

La clorofila-a se extrajo de los filtros Whatman GF/C en 10
ml de metanol 100%, pués parece ampliamente aceptado que 1la
extraccién de clorofila por alcoholes es mas eficaz que en
acetona, especialmente cuando existen algas verdes (Marker 1972,
Rai 1973, Nusch & Palme 1975). La extraccidén se llevdé a cabo en
oscuridad durante 24 horas a 42C. Posteriormente se sometian a
una trituracién mecénica para completar la extraccidén, y el
extracto se refiltraba, nuevamente a traves de filtros Whatmann
GF/C, con el fin de retirar las particulas suspendidas que
pudieran afectar a la medicidén. A continuacidén las muestras se
midieron en un espectrofotédmetro "Perkin Elmer UV-VIS" en cubetas
de 1 cm de recorrido éptico a 665 nm y 750 nm. La concentracidn
de clorofila-a se calculo segun la expresidén propuesta por Jones
(1979), por adecuarse mejor al método de extraccidén empleado:

Cl-a(ug/l)=f* (Des—C) *V/B*1

f= factor equivalente reciproco del coeficiente de
absorcidén especifica por 1000. Se eligid el calculado
por Talling & Driver (1963); £f=13.9

D¢s= absorbancia a 665 nm de longitud de onda

C= factor de correccidén (C=D,5-0.002)

V= volumen del extracto metandélico en ml

B= volumen de agua del embalse filtrada en litros

1= longitud de la cubeta en cm (en nuestro caso

1 cm)

Para el estudio de 1la alimentacién de Daphnia en la
primavera de 1992, la concentracidén de clorofila-a se determind
fluorimétricamente usando un fluorimetro de campo "Turner mod.

10-005R".

La fuente de luz utilizada en el fluorimetro fué una lampara
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azul, ya que 1la clorofila-a fluoresce a 1longitudes de onda
préximas en la regidén del rojo al ser excitadas con luz azul. Se
utilizdé un filtro Corning c/s 5-60 para la excitacidén a 436 nm.
En cuanto al filtro de emisidén, para técnicas extractivas donde
solamente se desea sensibilidad a la clorofila-a, debe usarse un
filtro que suprima a 670 nm. Con este proposito se utilizd el
filtro Corning c/s 2-64 que reduce considerablemente 1la
fluorescencia debida a las clorofilas b y c. La temperatura
afecta a 1las 1lecturas fluorimétricas, y por esta razén el
fluorimetro va provisto de un filtro Corning c/s 3-66 como filtro
de referencia con 1la lampara azul. A pesar de ello, el
coeficiente de temperatura residual es aproximadamente igual a

-0.5%/°C (Turner Fluorimetric Facts Bull. 101. 1983).

Fluorimétricamente se examinaron 4 fracciones de tamafio de
clorofila-a: total, >40 um, >10 um y >5 um. Dada 1la mayor
sensibilidad del fluorimetro con respecto al espectrofotédmetro,
se filtrd menor cantidad de agua para cada fraccién (100-200 ml).
En el caso de la fraccidén de clorofila-a total se utilizaron
filtros Whatman GF/C, en el caso de la fraccidén >40 um filtros
de Nytal, y para las fracciones >10 um y >5 um se emplearon
filtros de policarbonato (millipore).

La extraccidén de los pigmentos de los filtros se llevd a
cabo en 8 ml de metanol en oscuridad durante 24 horas a 4¢9C.
Posteriormente, tras refiltrar la muestra como se describid en
el ciclo anual, se mididé la fluorescencia del extracto.

Para determinar la concentracién de clorofila-a, se realizd
una curva patron con medidas fluorimétricas y absorbancias
espectrofotométricas, y a partir de estas tGltimas se determind
la concentracién de clorofila-a (ug/l). La recta de regresidn

queda definida por:

Absorbancia (665 nm)=0.001+0.01517*F r=0.993, N=8
p<0.001

siendo F la fluorescencia emitida.
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2.3.3-Muestras de Zooplancton

Se filtraron 8 litros de agua a traves de filtros de nylon
(Nytal) de 40 micras de poro, conservandose estas muestras
cuantitativas en formol al 4%. Ademds de las anteriores, se
tomaron muestras cualitativas mediante arrastres verticales con
una red simple de plancton de 1 metro de longitud y 30 cm de
diametro de boca con malla de 40 micras. Las muestras de los
arrastres, recogidas en colectores de vidrio tambien se

conservaron en formol al 4%.

En la sistemdtica y taxonomia del zooplancton se han
utilizado las claves de Dussart (1969) para los copépodos,
Scourfield & Harding (1966) y Margaritora (1985) para 1los
cladéceros, y las de Ruttner-Kolisko (1972), Koste (1978) y
Braioni & Gelmini (1983) para los rotiferos. La identificacién
de las especies se realizd utilizando las muestras cualitativas

(arrastres verticales).

La diseccidén de los cladéceros y copépodos se realizd bajo
una lupa estereoscbdpica Wild M3. Para la observacidén de 1los
organismos enteros asi como de apéndices y organos con valor
taxonémico, se utilizdé un microscopio Leitz Laborlux 12, a 100,
250 y 400 aumentos. Este mismo microscopio se utilizé a 400 y

1000 aumentos en la identificacidén de rotiferos.

Para la observacidén de los mastax (con interes taxonémico)
de algunos rotiferos se afiadieron unas gotas de 1lejia a la
muestra a fin de digerir las partes blandas del cuerpo de los

rotiferos, permaneciendo Gnicamente el mastax.

-Recuentos y cdlculo de biomasas

Con las muestras cuantitativas fijadas, una vez extraido el
filtro, se llenaron camaras compuestas de tipo Utermdhl de 50 ml
de capacidad y 25 mm de diametro. Tras un periodo de
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sedimentacién de 24 horas, tiempo suficiente para que

sedimenten todos los organismos zooplanctdénicos (Schwoerbel
1975), se efectud un recuento de los organismos sedimentados
recorriendo toda la superficie de la placa basal, utilizando un

microscopio invertido Olympus CK2 a 100 aumentos.

Cuando la alta densidad de organismos presentes en las
muestras impedia su sedimentacién en monocapa, se realizaron
diluciones (1/10 6 1/50) de las mismas con el fin de obtener
submuestras en las que los organismos sedimentaran en monocapa

permitiendo el recuento.

Asimismo, se realizaron mediciones de hasta 20 individuos
de cladéceros y copépodos en cada muestra, para la realizacién
de calculos de las biomasas. Para las estimas de peso seco se

utilizaron las regresiones recogidas en Bottrell et al. (1976):

Daphnia longispina: Ln W=1.37+2.5567*Ln L
Daphnia hyalina: Ln W=1.4369+2.768*Ln L
Daphnia ambigua: Ln W=1.54+2.29*Ln L
Ceriodaphnia spp.: Ln W=2.5623+3.338*Ln L
Bosmina longirostris: Ln W=3.28+3.13*Ln L
Copépodos: Ln W=1.9526+2.399*Ln L

siendo W el peso seco (ug) y L la longitud (mm). En el caso de
los rotiferos se siguieron los valores de peso seco recogidos en
Bottrell et al. (1976). El peso seco medio multiplicado por la

abundancia nos da la biomasa de cada poblacién en cada momento.

-Cdlculo de las densidades zooplanctdénicas para la
columna de aqua

La densidad media de los organismos en la columna de agua
en cada muestreo, se realizd mediante la siguiente integracidn

aproximada:
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n
T~ (1/2)* Z Xic* (Zg+1~2Zga/2)
K=1

donde Z, son las n profundidades muestreadas; X; es el nimero de
individuos por litro de la especie i a la profundidad Z,. Z es la
profundidad maxima del embalse en el momento considerado. Por lo
tanto, T, representa el total de individuos de la especie i en
una columna ideal de agua (ind/l) que va desde la superficie al

fondo.

2.4-Calculos de parametros poblacionales

Los parametros poblacionales considerados fueron 1la
natalidad y fecundidad, asi como la produccidén secundaria de los

rotiferos y del cladécero D. longispina.

Para ello, los huevos de rotiferos y Daphnia fueron
contados, calculando las tasas de natalidad con la ecuacidén de

Edmondson-Paloheimo (Paloheimo 1974):

b=1n(E+1) /D
donde D es la duracién del desarrollo de los huevos en dias y E
el numero medio de huevos por animal (fecundidad). La duracidn

del desarrollo de los huevos fué determinada con las formulas de
Bottrell et al. (1976):

Rotiferos: Ln D=2.7547-0.2484*Ln T-0.2408%(Ln T)?
Daphnia: In D=3.3956+0.2193*Ln T-0.3414*(Ln T)2

donde T es la temperatura del agua (2C).
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2.4.1-Produccién secundaria de los rotiferos

Para el cdlculo de la produccidn secundaria de las distintas
especies de rotiferos se utilizdé el metodo de la "sumacidén del
incremento del crecimiento" recogido en Rigler & Downing (1984):

P=N*m/D

siendo N el nGmero de huevos, m la masa del adulto y D 1la
duracién del desarrollo de los huevos. En esta técnica se supone

que no hay mortalidad de embriones.

2.4.2-Produccidén secundaria de Daphnia longispina

En el caso de Daphnia longispina, la produccidén de huevos
se determind utilizando la misma expresidén que para los rotiferos
(P=M*m/D), salvo que en este caso m representa la masa del

individuo recien nacido.

Ademéds, los cladbéceros no presentan un crecimiento con fases
de desarrollo diferenciadas, como, por ejemplo, muestran los
copépodos con fases larvarias. Por esta razdén, en diversos
estudios sobre cladéceros, las poblaciones son divididas
arbitrariamente en distintas clases de tamafio con el fin de
seqguir la evolucidén de la estructura poblacional (May y Jones
1989, Forsyth y James 1991). Asi pués, nuestra poblacidén de
Daphnia fué dividida en 5 clases de tamafio arbitrariamente
elegidas: (1)<0.726 mm; (2) 0.726-0.976 mm; (3) 0.977-1.227 mm;
(4) 1.228-1.478 mm; (5) >1.478 mm. La produccidén se calculd para
cada una de estas clases segin el "método de crecimiento
instantaneo", que asume que todos los individuos de una clase de
tamafio estan creciendo exponencialmente (Rigler & Downing 1984):

P;=(B;/D;) *1n (Mypyay/ Mipyin)

siendo B la biomasa de la clase de tamafio i, D la duracidén del

desarrollo dentro de la clase i, m,,, la madxima masa que se puede
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alcanzar en 1la clase de tamafio i, y m, la minima masa

correspondiente a esa clase de tamafio.

Para conocer la duracidn del desarrollo dentro de cada clase
de tamafio, asi como para conocer 1la edad, tanto real como
fisiolégica, de los individuos de cada clase de tamafio, se
utilizé el modelo de crecimiento de von Bertalanffy (1938)
aplicado por Geller (1987) para describir el crecimiento de

Daphnia longispina:
L=Lyy,* (1-e*¢¥)

siendo L, la longitud del cuerpo del animal de la edad t, L., es
la maxima longitud alcanzada por animales muy viejos, k describe
el perfil de la curva de crecimiento y to es la intercepcidén a
una L=0. L,,, k y to son tres constantes que pueden ser
calculadas por una aproximacién no lineal. El procediemiento de
regresién no lineal es accesible en distintos paquetes de
programas (BMDP, SPSS, SAS), empleando en nuestro caso el BMDP,
concretamente el programa 3R que no necesita especificar 1las
derivadas parciales de la ecuacidén anterior para realizar el

ajuste.

En el laboratorio, a partir de cultivos (pag. 46), se siguibd
el crecimiento de individuos de Daphnia longispina durante varios
dias. Para realizar esta experiencia, los individuos de Daphnia,
a medida que iban naciendo, eran trasladados a volumenes de
cultivo de 75 ml. La temperatura de incubacidén fué de 169C,
llevandose a cabo la experiencia después de un aclimatamiento de
los organismos a dicha temperatura de varios dias. Se midieron
26 individuos al nacer (t=0) y se continuaron las medidas en dias
sucesivos hasta obtener 60 medidas con las que realizar el ajuste
a la ecuacidédn comentada anteriormente. Las medidas "in vivo" de
los individuos se realizaron con un analisis de imagen Quantimet

500.

Para la calcular la edad fisiolbgica a partir de la edad
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real en dias y viceversa, partimos de la base de que la duracidn
del desarrollo juvenil es el tiempo necesario para alcanzar la
edad fisiolégica 1. La determinacién de 1la duracién del
desarrollo juvenil se llevo a cabo usando la ecuacidn propuesta

por Geller (1987) para Daphnia:
D;=(2238.8-304.51*T+15.823*T?-0.28685*T%) /24
donde T es la temperatura (2C) en el momento considerado.

A partir de nuestros datos, realizamos en el BMDP el ajuste
a la expresidén de von Bertalanffy (1938) utilizando como valores
de partida para las tres constantes las que obtiene Geller
(1987): L, =2.54, k=0.804 y to=-0.196.

El andlisis establecidé los siguientes valores para las
constantes: L, =2.35, k=0.449 y to=-0.529. En la figura 4 se
muestra nuestra curva de crecimiento y la obtenida por Geller
(1987) . Ademas, realizamos otro ajuste a partir de los dafnidos

procedentes del

embalse, si bien en
este caso solamente se Daphnia longispina

podian considerar las o5 Lomgitad (mm)

edades fisiolbgicas 0
y 1. La curva obtenida
en este caso fué muy
similar a la realizada

en el laboratorio
(Fig. 4), y dado que
en el laboratorio 1la o L L s L L .
g o (1] 0,6 1 1,5 2 2,5 3 3,5
determinacidn del Edad fisiclogica
tamafio al nacer era [ - % Datos del embalss == Coller (1587) ¥ Daton de x.n._.h..ﬂ

mAs exacta que la que Fig. 4. Relacién entre la longitud y la edad
podia intuirse en el fisiolbégica de D. longispina.

embalse, decidimos
emplear la curva obtenida en el laboratorio para los calculos

posteriores.
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Segin nuestra curva, podemos calcular tanto la edad (real
y fisiolbgica) de los individuos de cada clase de tamafio, como
la duracién del desarrollo dentro de cada una de ellas necesaria
para poder hacer los cédlculos de produccidén secundaria de este

cladécero.

2.5-Cultivos de laboratorio

Daphnia longispina fué tomada del embalse de Bermejales y
cultivada en el laboratorio en una estufa de cultivos "Koxka mod.
EC-1200F". El1 volumen del cultivo fué de 2 litros incubandose a
212C con un fotoperiodo (L:0; 15:9) y con una intensidad luminosa
de 1800 lux.

Como alimento se utilizdé un cultivo de Chlamydomonas sp. Yy
otro mixto con algas del embalse. Para cultivar las algas se
empled un medio a partir del medio "Woods Hole" de Guillard &
Lorenzen (1972) (Tabla 2).

2.5.1-Experiencia de interferencia mecdnica por Daphnia

La susceptibilidad del rotifero Anuraeopsis fissa a la
interferencia mecanica de Daphnia longispina fué establecida
determinando los efectos de la presencia de Daphnia sobre su tasa
de crecimiento poblacional.

Para ello, se cultivo en el 1laboratorio Anuraeopsis
procedente del embalse en frascos de 100 ml.

La tasa de mortalidad debida a la interferencia de Daphnia
fué calculada usando la ecuacidén de Gilbert (1988a):

dD=rc_rD

donde r, es la tasa de crecimiento poblacional en el tratamiento

control sin Daphnia, y r; es la tasa de crecimiento poblacional
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en el tratamiento experimental con Daphnia.

Tabla 2. Medio de cultivo utilizado para las algas a partir del

medio WH de Guillard & Lorenzen (1972).
S e S N N S AR O R Nl S R N Yo R L SR N S PN R R S e N Y SV Y R S N

g/l
Solucién 1.- CacCl, 27.76
Solucidén 2.- MgSO,.7H,0 36.97
Solucién 3.- NaHCO, 31.50
Solucién 4.- K,HPO, 4.35
Solucién 5.- NaNO, 42.50
Solucién 6.- NaSiO;.9H,0 28.42
Solucién 7.- Na,EDTA 4.36
FeCl,. 6H,0 3.15
Cuso0,. 5H,0 0.01

Zns0,. 7H,0 0.022
CoCl,. 6H,0 0.01
MnCl,. 4H,0 0.18

NaMoO,. 2H,0 0.006
H,BO, 0.13

Medio de Cultivo= 1 ml de cada solucidén por 1litro.

Para el experimento, empleamos volumenes de cultivo de 75
ml los cuales eran incubados a 212C con un fotoperiodo (L:O;
15:9) y con una intensidad de luz de 1800 lux durante 2 dias.
Chlamydomonas sp. fué usada como alimento en el experimento con
una concentracién inicial de clorofila-a de 1.1 ug/ml. Las
densidades del rotifero y Daphnia fueron 900 y 40 ind/1
respectivamente. Las longitudes de los individuos de Daphnia
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longispina utilizados en la experiencia oscilaron entre 1.5y 1.7
mm. Los efectos de la competicién por el alimento fueron
minimizados al emplear altas concentraciones de comida y un corto

periodo de incubacién.

Tres réplicas del tratamiento experimental con Daphnia
fueron comparadas con tres réplicas del tratamiento control sin

Daphnia.

2.6-Estudio del contenido pigmentario intestinal de Daphnia
longispina

El contenido pigmentario del digestivo de Daphnia se midid
utilizando un metodo fluorimétrico de estimacidén directa,
siguiendo en parte la metodologia recogida en Bautista (1987) y
Rodriguez et al. (1991).

La variable medida es 1la clorofila-a, gque incluye 1la
clorofila-a activa y sus productos degradados (feopigmentos). En
nuestro caso, no nos interesa discriminar entre clorofila-a y
feopigmentos, ya que lo que nos interesa es la posible seleccidn
de tamafios en la alimentacién de Daphnia, debiendo ser 1la
fluorescencia del digestivo (una vez corregida la fluorescencia
residual debida a restos corporales) proporcional a la cantidad

de biomasa algal ingerida recientemente por Daphnia.

Para llevar a cabo este estudio, en el embalse de
Bermejales, cada dia de muestreo y a cada profundidad, se
filtraron 10 litros de agua por una malla de 180 um de tamafio de
poro. A continuacidén, los filtros eran cuidadosamente lavados con
agua destilada para eliminar la materia y fitoplancton que
pudieran estar adheridos a 1los cladbéceros. Inmediatamente
después, los individuos de Daphnia (7-16 ind) eran tomados con
una fina lanceta y llevados a tubos de cristal con 8 ml de
metanol. Estos tubos eran mantenidos en oscuridad 24 horas a 49C,

y posteriormente se media 1la fluorescencia del extracto.
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Asimismo, se midieron los individuos de Daphnia de cada tubo en
un microscopio invertido, dotado de micrémetro acular, a 40
aumentos con el fin de, tras aplicar las conversiones pertinentes
(ver pag. 41), determinar la biomasa de Daphnia por tubo, y asi
determinar el contenido pigmentario intestinal por unidad de

biomasa de Daphnia.

Ya que los restos corporales pueden emitir una fluorescencia
residual, se llevo a cabo una experiencia tendente a calcular la
misma. Para ello se aislaron, a partir del cultivo de
laboratorio, 16 individuos de Daphnia en agua destilada durante
15 horas, para que vaciaran sus contenidos intestinales, y al
cabo de ese tiempo se siguid la metodologia descrita previamente
para medir la fluorescencia. De este modo, la fluorescencia
obtenida (3.08*10% unidades fluorimétricas por ug de peso seco
de Daphnia) era restada a la fluorescencia emitida por los
individuos traidos del embalse, eliminando de esta forma la

fluorescencia residual.

Para conocer la concentracién de clorofila-a correspondiente
a una intensidad de fluorescencia, se llevd a cabo una curva
patrdén. Seglin las absorbancias obtenidas espectrofotométricamente
se determindé el contenido de clorofila-a (ug) por ml de extracto
metanélico , obteniendose los siguientes valores de regresidn

lineal con la intensidad de la fluorescencia:

Cl-a (pg /Ml ypey,) =0.0095+0.19518*F r=0.990, N=8
p<0.001

siendo F la intensidad de emisidén fluorescente.

El valor de la pendiente 0.19518 pg/ml (195.18 ng/ml*unidad
fluorimétrica) es el valor del factor de calibracién del
fluorimetro, que se utilizard en 1la ecuacién del contenido

pigmentario intestinal.
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La ecuacidén utilizada para calcular el contenido intestinal

de clorofila-a fué la siguiente:

Cl-a(ng/ug-peso seco-Daphnia)=f*F*V/B

donde f es el factor de calibracién del fluorimetro (195.18
ng*ml?’*uF!), F es la fluorescencia de la muestra (uF), V es el
volumen de extracto metandélico (ml) de la muestra, y B es la

biomasa de los individuos de Daphnia presentes en la muestra

(p9) .

De esta forma calculamos el contenido de pigmentos
intestinales (CPI) por unidad de biomasa de Daphnia, y a partir
de aqui se analizara la relacidén que presenta con las distintas
fracciones de clorofila-a presentes en el embalse con el fin de
observar la posible seleccién de alguna de ellas en la

alimentacién de Daphnia.
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3.-RESULTADOS

3.1-ANALISIS DE LA BIOMASA Y ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD
ZOOPLANCTONICA A LO LARGO DE UN AMPLIO GRADIENTE TROFICO

3.1.1-Caracterizacidédn trdéfica de los embalses. Dindmica del

zooplancton

3.1.1.1-Caracteristicas fisico-quimicas. Estimas de
clorofila-a

Se han seleccionado una serie de parametros fisico-quimicos
comunmente analizados en los medios acuaticos (Temperatura,
Oxigeno, pH, Conductividad, Transparencia, S6lidos en suspension,
Nutrientes (Nitratos y Fosfatos) y Clorofila-a), para, en la
medida de lo posible, caracterizar los embalses. Los niveles que
se comentaran de estos parametros, se refieren a los valores

promedios calculados para la columna de agua.

En relacidén a la temperatura, durante el ciclo anual de
estudio, los embalses mds frios fueron Canales y Quentar con
temperaturas minimas alrededor de 6 oC y madximas inferiores a 23
2C. Por su parte, los embalses mds cdlidos fueron Cubillas y
Bermejales con minimas en torno a 7 2C y méximas superiores a 23
eC. La figura 5 muestra su distribucién espacio-temporal en los

cuatro embalses.

En cada uno de estos sistemas, solamente parece observarse
un autentico periodo de mezcla, durante el otofio e invierno, y
de estratificacién, durante el verano, mientras que en primavera
se ecnuentran parcialmente estratificados. Durante la
estratificacién, la madximas diferencias de temperatura entre la
superficie y el fondo fueron de 9.9, 9.7, 9.5 y 7.7 2C en
Bermejales, Cubillas, Quentar y Canales respectivamente.

Por la metodologia de muestreo seguida, solo se puede
afirmar que la termoclina se situa entre los 15 y los 40 metros
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Fig. 5. Distribucién espacio-temporal de la temperatura en los cuatro embalses durante el ciclo anual (1988-1989)



en Quentar, y entre los 5 y 15 metros en los restantes embalses
gque coinciden con el término medio de la localizacidén de la
termoclina en los embalses espafioles que oscila entre 7 y 15
metros (Margalef et al. 1976).

A la hora de encuadrar los embalses en alguna categoria
térmica, habria que considerarlos como monomicticos célidos, con
un solo, aunque extenso, periodo de mezcla en los que durante el
invierno la temperatura del agua no desciende por debajo del

valor correspondiente a la densidad méaxima.

Respecto al oxigeno, los valores medios oscilan entre 4 y
10 mg/1 en Quentar, Bermejales y Canales, mientras que en el caso
de Cubillas se llegan a alcanzar 16 mg/1l.

La distribucién espacio-temporal de 1la concentracién de
oxigeno en los cuatro embalses sigue una evolucidén paralela a la
temperatura (Fig. 6), de forma que a altas temperaturas se

registran bajos niveles de oxigeno, y viceversa.

Durante la estratificacién térmica la distribucidén en el
perfil vertical del oxigeno tiende a ser ortograda en el caso de
Quentar, como corresponde a un embalse oligotréfico, mientras que
en los restantes embalses es de tipo clinogrado, propio de medios

eutréficos.

Para cada mes se establecieron los porcentajes de saturacidn
en los embalses, para lo cual se utilizaron los datos recogidos
por Mortimer (1981). La distribucidén de los mismos se muestra en
la figura 7. Estos valores de oxigeno medido representan niveles
de insaturacién durante todo el ciclo de estudio en Quentar,
Canales y Bermejales. En Cubillas, a finales del otofio y durante
el invierno, se observan valores sobresaturados que llegan a ser
de un 151 %. En los cuatro embalses se observa que el porcentaje
de saturacién decae rapidamente a mediados de verano (Fig. 7).
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Fig. 7. Porcentajes de saturacién de oxigeno en los cuatro embalses a lo
largo del ciclo anual.

Ya que el oxigeno consumido en el hipolimnion durante 1la
estratificacién proporciona una estima indirecta de 1la
productividad de un lago (Wetzel 1983), calculamos el déficit
relativo de oxigeno mediante la diferencia entre el contenido de
oxigeno hipolimnético y el determinado al final de la circulacién
de primavera. Los valores para Quentar, Bermejales y Canales
fueron 0.93, 1.47 y 2.25 mg/l*mes respectivamente, indicando un
incremento del déficit y, por tanto, del estado tréfico desde
Quentar a Canales. En el caso de Cubillas, este déficit es méas
dificil de calcular, ya que durante la primavera tambien se
encuentra estratificado, de manera que a partir de datos
invernales puede estimarse que el déficit relativo de oxigeno en
este embalse es superior a 5.79 mg/l*mes, siendo el mas elevado
de los embalses estudiados, y el Gnico en que llega a agotarse
el oxigeno hipolimnético, lo cual nos indica su marcado caracter

eutréfico.
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Por su parte, los valores de pH medidos durante el ciclo de
estudio han oscilado entre 6.8 (Cubillas-Febrero de 1989) y 9.3
(Canales-Noviembre de 1988), registrandose en la mayoria de los

casos valores proximos a 8.

La evolucién de los valores de pH promedio de la columna de
agua muestran una notable estabilidad en los cuatro embalses,
como corresponde a un agua dura bien tamponada (Fig. 8).
Destacamos un aumento durante el otofio alcanzando valores
préximos a 9 en los cuatro embalses, para, posteriormente, en
invierno, descender a niveles préximos a la neutralidad.

A los valores de

pH medidos en los 8w E
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llegan a alcanzar 2

meq/l, en el resto de Fig. 8. Evolucién anual de los valores de pH en
los cuatro embalses estudiados.

los embalses son
bastante altos (3-5 meq/l) en relacién con el conjunto de

embalses espafioles (Margalef et al. 1976).

En cuanto a la conductividad, los valores oscilaron entre
los observados en Canales (<250 uS/cm) y en Cubillas (>652
pS/cm). Los valores de Cubillas definen a este embalse como

fuertemente mineralizado (Margalef 1983).

Si representamos 1la alcalinidad en funcidén de 1la
conductividad (Fig. 9), podemos observar que los embalses quedan
claramente separados unos de otros definiendo unos rangos de
variacién determinados para cada uno de ellos (en Canales entre
95 y 250 uS/cm, en Quentar entre 296 y 343 uS/cm, en Bermejales
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entre 463 y 533, y en Cubillas entre 652 y 826 uS/cm).

En Canales y Cubillas, coincidiendo con el periodo de
estratificacién térmica, se observa una mayor conductividad en
el hipolimnion que en el epilimnion. Esta estratificacidén es
especialmente notable en el caso de Cubillas, periodo durante el

que se registraron los mayores valores de alcalinidad total en

el fondo.
" Alcalinidad (meq/I)
X
5t X%
X
4 WK goo X><
x X X
3t - S
b3 X
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Fig. 9. Relacidén entre la alcalinidad y la conductividad para los cuatro
embalses.

La transparencia del agua proporciona informacidén del estado
tré6fico de los medios acuidticos, ya que hay una relacidén entre
la misma y la concentracidén de la materia en suspensidén, de la
que forma parte el fitoplancton. La manera mads sencilla y
utilizada de medir 1la transparencia, es a traves de la
observacién de la profundidad a la que desaparece de la vista el

llamado disco de Secchi.
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Los valores de visibilidad de 1los cuatro embalses se
muestran en la figura 10, apreciandose los mayores valores en

Quentar y los menores en Cubillas.

Shapiro et al. (1975) y Carlson (1977) derivan un indice de
estado tréfico ("Trophic State Index" TSI) sobre la profundidad
del disco de Secchi, como:

TSI= 10*(6-1og,Dm)
donde Dm es la profundidad de visién del disco. SeglGn 1la
expresidén anterior, a 32 m de transparencia le corresponderia un
valor de 10; a 16 el de 20, etc. Aunque el limite superior es
indefinido, practicamente no suele sobrepasar el valor de 100 &
110 (valores de transparencia de 0.064 y 0.032 m).

Los valores del indice, calculados para los cuatro embalses,
estan comprendidos entre 35 (Quentar-Marzo de 1988) y 77
(Cubillas-Diciembre de 1988). En la figura 11 se observa 1la
variacién anual de este indice, detectandose los valores méas

altos en Cubillas y los mas bajos en Quentar.

Los valores de Cubillas, entre 50 y 77, superan los valores
mas frecuentes observados en el conjunto de 1los embalses

espafioles que oscilaban entre 40 y 50 (Margalef et al. 1976).

Ademds de la influencia del fitoplancton, la transparencia
del agua se encuentra afectada por los sblidos en suspensién. En
nuestros embalses, los valores elevados de Cubillas, que llega
a alcanzar 32 mg/l en invierno, contrastan con los de los demas
embalses que no superan los 11 mg/l. De todas formas, estos
niveles estan muy alejados de los que se encuentran en embalses
especialmente turbios (hasta 60 mg/l, Grobbelaar 1984).

Como los sdlidos inorganicos en suspensidén son parcialmente
responsables de 1la atenuacién vertical de 1la 1luz, y, por
consiguiente, pueden afectar a la transparencia del agua, se
analizdé la relacidén entre los mismos y el TSI para cada embalse.
En este sentido, cabe esperar que altas concentraciones de
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Fig. 11. Evolucién de indice de estado tréfico (TSI) en los cuatro
embalses.

sb6lidos en suspensidn, debidas a los aportes de arcillas y otros
materiales inorgédnicos, vayan acompafiadas de bajas transparencias

y, por consiguiente, de altos valores del TSI.

Los resultados muestran que ni en Quentar ni en Bermejales
existe relacidén significativa, mientras que, por el contrario,
en Canales y Cubillas se registra una fuerte significacién (Fig.
12). La falta de significacién en Quentar y Bermejales, se
corresponde con pequefios rangos de variacién de los sblidos en
suspensién en estos dos medios. De hecho, cuando en el andlisis
se consideran los cuatro embalses conjuntamente se observa una

relacidén global altamente significativa (Fig. 13).

Segiin esta relacidn parece existir un umbral en torno a 8
mg/1l por debajo del cual las medidas de la transparencia del agua
y, por consiguiente, del TSI, no se verian afectadas por los

s6lidos tal y como se han estimado (ver Material y Métodos),
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Fig. 13. Relacién global entre los sélidos en suspensién y el TSI de los
cuatro embalses.

mientras que por encima del mismo aumentaria el TSI.

Asi pués, los s6lidos inorgdnicos en suspensidén no parecen
afectar a las medidas de transparencia del agua en Quentar y en
Bermejales, ya que presentan niveles de los mismos por debajo de
8 mg/l. Por el contrario, en Cubillas, la mayor parte del afio se

registran valores superiores a este umbral.

Por otra parte, los nutrientes presentes en el medio tienen
gran importancia sobre la comunidad fitoplancténica y, por esta
razén, su andlisis puede ayudar a una mejor comprensién de la
evolucidén del fitoplancton. Dado que los nitratos y fosfatos son
las formas mds comunes en la que las algas gsimilan el nitrdgeno
y el fosforo (Halmann & Elgavish 1975), han sido las formas

analizadas en el presente estudio.

La distribucién temporal de los nitratos se refleja en la
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figura 14, destacando los altos valores de Cubillas en invierno
(1.04 mgN/l) que coinciden con 1los valores mas altos de
clorofila. Canales es el que presenta valores mds bajos, sin que

llegue a superar los 0.6 mgN/l.

La evolucidén de los nitratos en Quentar y Bermejales sigue
un patron similar, con una acusada disminucién desde la primavera
hasta el verano y un incremento de la concentracién a partir del

otofio (Fig. 14).
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Fig. 14. Evolucidén de los nitratos en los

de fosfato por el cuatro embalses.

fitoplancton y de su

incorporacién al sedimento, sin que en Cubillas se observen
maximos de concentracién en los momentos de estratificacién
térmica. Cuando se inicia la circulacidén otofial se recuperan las
concentraciones de fosfatos anteriores a 1la estratificacién
debido fundamentalmente a la redisolucién del fésforo
sedimentado, destacando los altos valores de Canales durante el
otofio (>1 pg-atP/1l) (Fig. 15).

Hemos comentado que los nutrientes anteriores influyen en
la dinamica del fitoplancton, y la medida de la fraccidén de
clorofila menor de 40 um puede proporcionar una estima de la

biomasa algal disponible para los organismos del zooplancton.

Los mayores niveles de clorofila-a se detectardn en

Cubillas, donde oscilaron entre 11.2 y 95.8 ug/l, registrandose
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Fig. 15. Concentraciones de fosfatos en los

oscilando entre 0.6 y 2.5 cuatro embalses durante el ciclo anual.

pg/l.

La evolucién anual de 1la clorofila-a se comentara mas
adelante (pags. 63-83).

3.1.1.2-Especies zooplanctdnicas. Dindmica poblacional

A continuacién expondremos, de una forma abreviada, 1la
composicién especifica de las comunidades zooplanctdnicas y los
rasgos principales de su dindmica poblacional en los cuatro
embalses considerados. Los valores de densidad especificados se
refieren a la media integrada de la columna de agua (Material y
Métodos, pag. 40).

La Tabla 3 refleja las especies presentes en los cuatro
embalses que aparecieron con densidades superiores a 0.2 ind/l.
A densidades inferiores aparecieron esporadicamente entre los
rotiferos Keratella cochlearis, Trichotria tetractis, Lecane luna
y Lecane lunaris en Quentar, Lecane lunaris y Notholca sp. en
Bermejales, y Lecane lunaris y Lecane flexilis en Canales, y
entre los cladéceros miembros de la familia Chydoridae en todos

los embalses.
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Tabla 3. Especies presentes en los cuatro embalses estudiados que llegaron
a alcanzar densidades de 100 ind/m’.
S N SR R SR P e S T e G PSR S e e W e e S R R O N T T Ay S S Dur N o SR % P |

QUENTAR BERMEJALES CANALES CUBILLAS

ROTIFEROS

4=
4

Keratella cochlearis -
Keratella quadrata =
Brachionus angularis -
Brachionus calyciflorus -
Filinia longiseta -
Filinia terminalis
Filinia opoliensis -
Trichocerca pusilla
Trichocerca similis
Hexarthra mira
Asplanchna girodi
Asplanchna priodonta
Ascomorpha ovalis
Pompholyx sulcata
Anuraeopsis fissa
Synchaeta pectinata
Synchaeta oblonga
Polyarthra spp.

I
+

+
I+
(|

+HF L+ 00+
FHEFF L+ I
F U+ +++ 0+ |
+H++F I+ +++ 0+ A+ o+

CLADOCEROS

|
|
+

Daphnia hyalina -
Daphnia longispina +
Daphnia ambigua -
Ceriodaphnia dubia -
Ceriodaphnia reticulata -
Ceriodaphnia laticaudata -
Ceriodaphnia pulchella +
Bosmina longirostris +

e

|
+ 1 ++++ 1
|

+ 41+

COPEPODOS

Megacyclops viridis - - - +
Macrocyclops albidus - + - -
Acanthocyclops vernalis - - + -
Acanthocyclops sp.
Tropocyclops prasinus - + - +

+
|
|
|
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3.1.1.2.1-Embalse de Quentar

Las especies predominantes en este embalse fueron
Trichocerca similis, Asplanchna priodonta, Synchaeta pectinata
y Polyarthra sp. entre los rotiferos, y Daphnia longispina y
Ceriodaphnia pulchella entre los cladbceros (Figs. 16a y 16b).

En este embalse se observaron dos periodos claramente
diferenciados. Asi, durante 1la primavera y el verano 1los
cladéceros fuerdn practicamente el Gnico grupo del zooplancton
presente, mientras que a partir del otofio los rotiferos adquieren

mayor relevancia (Fig. 17).

Durante el primer periodo, la poblacidén de cladbceros estuvo
representada casi exclusivamente por Daphnia longispina (3
ind/1), detectandose los valores mads elevados de transparencia
del agua (>5 metros) y los niveles mds bajos de biomasa algal
(<40 pum) (Fig. 17), a pesar de 1los elevados valores de
nutrientes, fundamentalmente de nitratos (Fig. 14), que sugieren
gue las algas no estan limitadas por los mismos. La tUnica
poblacidén de rotiferos que adquiere relevancia en esta época es
la de Asplanchna priodonta (Fig. 16a) con densidades superiores
a 10 ind/1 y a quien corresponde el maximo de rotiferos del mes
de Mayo (Fig. 17).

En verano aparecen otras poblaciones de rotiferos,
fundamentalmente Trichocerca similis (5.9 ind/l) y Ascomorpha
ovalis (1.7 ind/l), que practicamente quedan circunscritas a esta

época (Fig. 16a).

Al principio del otofio, se observa una sustitucién de
Daphnia longispina por Ceriodaphnia pulchella que sera el
cladécero dominante durante el otofio e invierno (Fig. 18). Este
cambio en la comunidad de cladbéceros es acompafiado por un
incremento en la biomasa de rotiferos, representada esencialmente
por Asplanchna priodonta (11.5 ind/1l) y Polyarthra sp. (93 ind/1)
durante el otofio y por Synchaeta pectinata durante el invierno
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{45 )]an chna priodonta Trichocerca similis
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Polyarthra sp. Synchaeta pectinata
(ind /1) (ind/1)

Fig. 16a. Rotiferos més representativos del embalse de Quentar. Distri-
bucidn espacio-temporal durante el ciclo anual (1988-1989).
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Fig. 16b. Crustaceos mas representativos del embalse de Quentar.

tribucién espacio-temporal durante el ciclo anual (1988-1989).
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Fig. 17. Evolucién de la transparencia, biomasa fitoplancténica y los grupos
zooplancténicos en el embalse de Quentar durante el ciclo anual (1988-1989).
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3.1.1.2.2-Embalse de Bermejales

Las especies predominantes fueron Keratella cochlearis,
Anuraeopsis fissa y Synchaeta oblonga entre 1los rotiferos,
Daphnia longispina, Ceriodaphnia pulchella y Bosmina longirostris
entre los claddéceros, y Tropocyclops prasinus entre los copépodos
(Figs. 19a y 19b).

Al principio de la primavera a pesar de los elevados valores
de nutrientes (nitratos y fosfatos) detectados (Figs. 14 y 15),
los niveles de clorofila-a no aumentan de forma notoria,
probablemente debido al control que sobre el fitoplancton ejerza
Daphnia, que en estos momentos es cuando alcanza mayor relevancia
en la comunidad (Fig. 20). El dominio de los cladbceros en 1la
comunidad zooplanctdénica durante la primavera va acompafiado de
un cierto aclaramiento del agua (Fig. 21). E1l Gnico rotifero con

una cierta abundancia en este periodo es S. oblonga (Fig. 19a).

En verano, los cladbceros pierden importancia en 1la
comunidad llegando practicamente a desaparecer, incrementandose
la poblacién del copépodo Tropocyclops prasinus (Fig. 19b) y las
poblaciones de rotiferos (Ascomorpha ovalis, Trichocerca pusilla
y Filinia terminalis).

Posteriormente, en otofio, se observa un fuerte descenso de
los copépodos, coincidiendo con un dréastica reduccién en el
tiempo de residencia del agua del embalse, que de ser en verano
superior a 30 meses pasa a ser inferior a 6 meses (Fig. 3), lo
cual afectaria a los copépodos dado que requieren una mayor
estabilidad del medio para desarrollar sus ciclos bioldgicos méas
lentos. Asimismo, en otofio, el aumento considerable de 1la
comunidad de cladbceros, esencialmente Ceriodaphnia pulchella
(100 ind/1l), va acompafiado de un aumento de la transparencia del
agua y una reduccién del alimento algal (Fig. 21).
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Synchaeta oblonga
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Fig. 19a. Rotiferos mas representativos del embalse de Bermejales. Dis-
tribucién espacio-temporal durante el ciclo anual (1988-1989).
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Fig. 19b. Crustdceos mas representativos det embalse de Bermejales. Dis-
tribucién espacio-temporal durante el ciclo anual (1988-1989).
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Fig. 20. Porcentajes de aparicién de las especies zooplancténicas a lo
largo del ciclo anual en el embalse de Bermejales.

Finalmente durante el invierno, los rotiferos,

principalmente Keratella cochlearis (403 ind/l), Anuraeopsis
fissa (103 ind/l) y Synchaeta oblonga (236 ind/1l), dominan en la
comunidad (Fig. 21).

En resumen, la dindmica en este embalse es menos homogenea

gue en Quentar, sin que los cladéceros predominen durante la
mayor parte del afio, aunque son especialmente importantes durante

la primavera y finales del otofio reduciendo la biomasa algal.
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Fig. 21. Evolucién de la transparencia, biomasa fitoplanctdénica y los

grupos zooplencténicos en el embalse de Bermejales durante el ciclo
anual (1988-1989).



3.1.1.2.3-Embalse de Canales

Las principales especies en este embalse fueron Polyarthra
sp., Asplanchna priodonta y Keratella quadrata entre los
rotiferos, Daphnia ambigua, Bosmina longirostris y Ceriodaphnia
spp. entre los cladbdceros, y Acanthocyclops vernalis setiger

entre los copépodos (Figs. 22a y 22b).

Presenta tres periodos claramente diferenciados, el primero
durante la primavera con un predominio de los claddceros, el
segundo durante el verano y otofio con fluctuaciones poblacionales
sin llegar a alcanzarse elevadas densidades, y el tercero durante

el invierno con un fuerte dominio de los rotiferos (Fig. 23).

Al final del invierno existe una elevada biomasa de algas
menores de 40 um (estimada como clorofila-a) que va seguida, en
primavera, de un incremento del 2zooplancton de mayor tamafio
(cladéceros) produciendose una drédstica reduccién de dicha
biomasa algal y un pequefio incremento de la transparencia del
agua (Fig. 23). En este momento, Daphnia ambigua y Bosmina
longirostris (Fig. 22b) dominan la comunidad, sin que apenas

aparezcan rotiferos.

Posteriormente, esta falta de alimento se traduce en un
brusco descenso de la comunidad de cladbceros, seguido de un
incremento de la biomasa algal (Fig. 23). Al final de 1la
primavera y durante el verano los rotiferos, de manera especial
Asplanchna priodonta y Polyarthra sp. (Fig. 22a), adquieren mayor
relevancia. Asimismo, en verano, el copépodo Acanthocyclops

vernalis alcanza su maxima densidad (33 ind/1l).
En invierno desaparecen los copépodos y 1los rotiferos

alcanzan elevadas densidades, especialmente debidas a Keratella
quadrata (Fig. 22a). Este fuerte incremento de los rotiferos va
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Fig. 22a. Rotiferos mas representativos del embalse de Canales.

bucidén espacio-temporal durante el ciclo anual (1988-1989).
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Fig. 22b. Crustaceos mas representativos del embalse de Canales. Distri-
bucién espacio-temporal durante el ciclo de estudio (1988-1989).
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Fig. 23. Evolucién de la transparencia, biomasa fitoplancténica y los grupos
zooplancténicos en el embalse de Canales durante el ciclo anual (1988-1989).



acompafiado por un aclaramiento del agua y una reduccidén de 1la
biomasa algal (Fig. 23), mientras que los niveles de fosfatos en
este periodo son los mads elevados llegando a superar 1 ug-atP/1l
(Fig. 15).

Un aspecto especialmente llamativo en este embalse, es la
sucesién temporal entre especies congenéricas del claddécero
Ceriodaphnia: C. dubia que se desarrolla durante la primavera es
sustituida por C. reticulata en verano y ésta, a su vez, por C.
laticaudata durante el invierno (Fig. 24). Esta tGltima especie
se localizdé fundamentalmente en el fondo, y los individuos
aparecieron fuertemente pigmentados de rojo, sugiriendo un
posible deficit de oxigeno. Sin embargo, los niveles de oxigeno

en el fondo en este momento no fueron bajos (8.3 mg/l).

ind/1
7 —
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51 \
4 —
34",
2+ <, L, L L //
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1+ A S, S— - ///
Z 2 Z P4

0 " A A I 7

I 1 1 1 I I | I | T I I

M A M J J A 8 O N D E F

Tiempo
B ceriodaphnia dubia W C. reticulata ZZ c. laticaudata

Fig. 24. Sucesién de las especies del género Ceriodaphnia en el embalse
de Canales.

En resumen, se observaron fuertes fluctuaciones
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poblacionales, dque posiblemente esten relacionadas con 1la
juventud de este embalse. Ademds, el zooplancton parece ejercer
un cierto control sobre la biomasa algal en primavera e invierno

que se traduce en ligeros incrementos de la claridad del agua.

3.1.1.2.4-Embalse de Cubillas

Las especies predominantes en este embalse fueron Keratella
cochlearis, Pompholyx sulcata, Brachionus calyciforus, Keratella
quadrata, Polyarthra spp. y Filinia terminalis entre los
rotiferos, Daphnia hyalina y Bosmina longirostris entre los
cladéceros, y Megacyclops viridis viridis y Tropocyclops prasinus

entre los copépodos (Figs. 25a y 25b).

En este embalse, destaca el dominio de la comunidad de
rotiferos, sin que los claddceros lleguen a tener un fuerte papel
en este ecosistema. Por otra parte, se observan valores muy bajos
de transparencia del agua, Yy, ademds, no parecen estar
relacionados con la biomasa de algas menores de 40 um (Fig. 26).
Anteriormente (pag. 61) comentamos la influencia de los sdélidos
en suspensidén sobre la claridad del agua, y que en Cubillas
dichos s6lidos son cuatitativamente elevados. Este hecho hace méas
dificil encontrar un aclaramiento del agua que pueda atribuirse

a la filtracién del zooplancton sobre el fitoplancton.

Respecto a la dinamica poblacional propiamente dicha, llama
la atencién la sucesidén entre los fenotipos espinado (f. typica)
y no espinado (f. tecta) de Keratella cochlearis. La forma typica
domina en primavera (1057 ind/l) y otofio (3344 ind/l), mientras
gue la forma tecta lo hace en verano (1919 ind/l) aunque presenta
otro madximo en otofio (2954 ind/l). Ambas formas desaparecen en
invierno (Fig. 25a). A pesar de existir una cierta sucesidn entre
estos fenotipos, ambas formas coexisten (porcentaje de formas
espinadas entre 11.7 y 99.5). La depredacidén sobre esta especie
por parte de Asplanchna y Tropocyclops afecta a la distribucidn
de estos morfotipos y, de hecho, pese a que tradicionalmente se
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Fig. 25a. Rotiferos méas representativos del embalse de Cubillas. Dis-

tribucién espacio-temporal durante el ciclo anual (1988-1989)... (cont.)



{70%? pholyx sulcata
ind/1

Polyarthra spp.

(ind /1)

{'1']/1'{21’51 lerminalis
ind/1

Fig. 25a (continuacién). Rotiferos mds representativos del embalse de Cubillas.
Distribucién espacio-temporal durante el ciclo anual (1988-1989).



Da fhﬂfa hyalina
1)

(ind

Me}ga cyclops viridis viridis (Tr/o ocyclops prasinus
(ind/1) ind/1

350

300 350
200 250
150

Fig. 25b. Crustaceos mas representativos del embalse de Cubillas. Distri-
bucidén espacio-temporal durante el ciclo anual (1988-1989).
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ha considerado que los individuos espinados muestran una mayor
proteccién frente a la depredacidédn, aquellos individuos con
espinas cortas (<15 um) muestran una mayor susceptibilidad a la
depredacién que los individuos no espinados (Conde-Porcuna et al.

en prensa).

En verano, los crustéceos son especialmente importantes. Asi
pués, las poblaciones de Daphnia, Bosmina, Megacyclops Yy
Tropocyclops alcanzan sus mayores abundancias (Fig. 25b).
Especialmente destacan Bosmina y Megacyclops que superan los 100
ind/1. Entre los rotiferos, ademds de Keratella cochlearis,
Pompholyx sulcata (Fig. 25a) fué el mas relevante.

Por otra parte, destaca el brusco descenso de la abundancia
zooplanctdénica a partir de Octubre (Fig. 26) coincidiendo con los
niveles de agua mas bajos en el embalse (1.5 metros de
profundidad méxima) y tiempos de residencia del agua muy
reducidos (Fig. 3). A partir de este momento, Daphnia, 1los
copépodos y la mayor parte de poblaciones de rotiferos
desaparecen, de forma que sblamente Brachionus calyciflorus
alcanza densidades elevadas. Son los protozoos (ciliados) quienes
adquieren relevancia en la comunidad en estas circunstancias.
Durante este periodo, la concentracién de clorofila aumentd
considerablemente (Fig. 26), asi como destacan 1los elevados
niveles de nutrientes, especialmente de nitratos (Fig. 14). Al
final del invierno, los rotiferos Polyarthra spp., Keratella
quadrata y Filinia terminalis alcanzan sus midximas densidades
(Fig. 25a).

En resumen, no se puede observar una fase de aclaramiento
del agua en este embalse, el cual esta dominado principalmente
por el zooplancton de menor tamafio, destacando la aparicidén de
protozoos durante la época de menores profundidades en el
embalse, asi como una influencia importante de los sbélidos en

suspensién sobre la penetracién de la luz.
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3.1.1.3-Caracterizacidén tréfica a partir de los paréametros
fisico-quimicos v de la composicidn especifica del

zooplancton

El andlisis fisico-quimico de 1los embalses revela el
diferente estado tré6fico de los mismos. En este sentido, tanto
el TSI, como el déficit relativo de oxigeno y la concentracidn
de clorofila-a del fitoplancton menor de 40 um, establecen una
gradacién tr6fica de los embalses, de acuerdo con los criterios
establecidos por la OCDE (1982), desde 1la oligotrofia a 1la
hipereutrofia. En la Tabla 4 quedan reflejados estos paréametros
que presentan sus valores mds bajos en Quentar y los mas elevados

en Cubillas, pasando por Bermejales y Canales.

Ademds, hay que Tabla 4. Valores medios del TSI, déficit relativo
de oxigeno (DO) y clorofila-a (CLO) en los cuatro

destacar el amplio Yy embalses.
A Py N TS ool [ e A B e o o e A e B e O g i e A Tl RS )

continuo rango de
concentracién de TST DO CLO
clorofila-a detectado QUENTAR 42.5 0.93 1.7

para el conjunto de
BERMEJAL. 51.7 1.47 3.9

los embalses que
g CANALES 51.7 2.25 8.6

oscila entre 0.8 y
casi 100 ug/l. CUBILLAS 65.4 5.79 32.9

T e R P S DN D N e o S B 1= R e e i s Y P (e AT e
Por otra parte,

la composicién de especies del zooplancton proporciona una
valiosa informacidén sobre el estado tréfico de los embalses
estudiados, ya que algunas de especies son consideradas como
indicadoras de oligotrofia, mesotrofia o eutrofia (Pejler 1957,
1965, Pourriot 1965, Hutchinson 1967, Radwan 1976, Margalef et
al. 1976, Armengol 1978, Stemberger 1979, Ruttner-Kolisko 1980,
Braioni & Gelmini 1983, Gulati 1983, Balvay & Laurent 1989,
Pejler & Berzins 1989).

En este sentido, en Cubillas aparecen un gran niGmero de

especies indicadoras de -eutrofia (Brachionus calyciflorus,
Brachionus angularis, Keratella cochlearis tecta, Pompholyx
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sulcata, Filinia longiseta, Synchaeta pectinata y Bosmina
longirostris), mientras que en Canales el niamero es menor
(Synchaeta pectinata, Trichocerca pusilla, Bosmina longirostris
y Acanthocyclops vernalis setiger). Por el contrario, especies
indicadoras de oligotrofia sbélamente aparecen en Bermejales
(Ascomorpha ovalis) y en Quentar (Ascomorpha ovalis y Trichocerca
similis). A pesar de ello, en Quentar tambien se localizan dos
especies consideradas como indicadoras de eutrofia, Synchaeta
pectinata y Bosmina longirostris, de las que solo la primera
alcanza cierta relevancia numérica, y en Bermejales cuatro
(Synchaeta pectinata, Trichocerca pusilla, Anuraeopsis fissa y

Bosmina longirostris).

Segin el namero de especies inicadoras (Tabla 5), se

establece un incremento del grado de eutrofia desde Quentar hasta

Cubillas, pasando por Tabla 5. Namero de especies indicadoras de
. Oligotrofia (0), Mesotrofia (M) y Eutrofia (E) en
Bermejales y Canales. 1los cuatro embalses.
TR e e R e R o T S e % e R S L e R s |
Estos datos confirman

las observaciones o M E
previas de las QUENTAR 5 0 5
caracteristicas
_ ) BERMEJAL. 1 0 4
fisico-quimicas, Yy
CANALES 0 0 4
encuadrarian a Quentar
como oligotréfico, CUBILLAS 0 g 7
Bermejales como

P . [ s o o e R P T 1 A o g et B 3 O TR SIS S TR T =2 O
mesotrofico, Canales

como eutré6fico y Cubillas como hipereutréfico.

3.1.2-Biomasa zooplancténica y disponibilidad de alimento en
los cuatro embalses

El amplio rango tréfico que cubren nuestros embalses, desde
la oligotrofia a la hipereutrofia, representa una situacién
excepcional para conocer la influencia del estado tréfico sobre

la biomasa y estructura de tamafios de las comunidades del
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zooplancton.

De esta forma, el incremento en el indice de estado tréfico
(TSI) se corresponde con un aumento continuo de 1la biomasa
zooplancténica en el conjunto de embalses (Fig. 27). Los valores
mas bajos de ambos pardmetros se registran en Quentar, y los méas

elevados en Cubillas.

" Ln biomasa zooplancténica (ug/1)
6 o 0@ o]
% % OO O
- X+
5 * £+ o
x o
- x
4 ;f_k 4o % =2
st X BT
>S( x xxx+x .
2| o, X
X
1 =
0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 ]
30 35 40 45 50 55 60 65 70 75 80
TSI
+ Bermejales ¥ Canales O  Cubillas X  Quentar

Fig. 27. Relacién global entre el indice de estado tréfico (TSI) y 1la
biomasa de zooplancton de los cuatro embalses.

Tradicionalmente se estudia la relacidén existente entre el
zooplancton y el fitoplancton total. Sin embargo, muchas algas
presentan un tamafio demasiado elevado como para poder ser
ingeridas por el zooplancton y, por consiguiente, no representan
una fuente de alimento para el mismo. Por esta razdén, nosotros
hemos analizado dicha relacidén considerando unicamente 1la
fraccién de fitoplancton comestible (<40 um) gque es la que
representa el alimento disponible para el zooplancton y sobre la
que la filtracidén de este Gltimo puede ejercer un efecto
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depresor.

En nuestro caso, existe una relacidén positiva altamente
significativa entre la biomasa zooplancténica y la concentracidén
de clorofila-a de dicha fraccién de algas ingeribles,
correspondiendo los valores mds elevados a Cubillas y los més

reducidos a Quentar (Fig. 28).

Sin embargo, el andlisis de los grupos zooplanctdédnicos en
funcién de este alimento revela que mientras que para 1los
rotiferos esta relacién positiva se mantiene, en el caso de
Daphnia esta relacidén es negativa (Figs. 29a y 29b). Este hecho
parece indicar que este cladbcero puede jugar un papel importante

como depresor del alimento algal.

Estos resultados apuntan un cambio en la estructura de
tamafios del zooplancton dependiendo del estado tré6fico. Por esta
razén, para examinar la importancia de esta relacibén, calculamos
el cociente Biomasa/Abundancia para la comunidad zooplancténica
que representa el peso medio individual. El andlisis de regresidn
entre dicho peso medio y el alimento algal muestra una relacidn
negativa y significativa (Fig. 30) sugiriendo que la estructura
de tamafios de la comunidad tiene un importante papel en 1la

reduccidén del alimento disponible.

Es 1llamativo que la pendiente de esta relacidén se incremente
al aumentar el estado tréfico de los embalses (Fig. 30), de forma
que la mayor disponibilidad de nutrientes existente en medios
eutré6ficos en relacidén con los oligotrdéficos, permite una méas
rapida influencia del incremento en peso individual sobre la
disminucién de los niveles de clorofila-a disponible. Dichas
pendientes son significativas para Bermejales y Cubillas, pero
no para Canales y Quentar. La carencia de significacién en
Canales puede ser debida a la juventud de este medio que muestra
fluctuaciones en el nivel del agua asociadas a su primer llenado
en pruebas, que determinaron los tiempos de residencia del agua

mids bajos de los embalses estudiados (ver Introduccién, pag. 32).
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Fig. 28. Relacién entre la biomasa zooplanctdénica y el alimento disponible (clorofila-a) para el conjunto de los
cuatro embalses. r=0.68; p=0.000; Ecuacién de la recta: y=2.84+0.735Lnx.
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Fig. 29a. Relacién entre la biomasa de rotiferos y la clorofila-a para
el conjunto de los cuatro embalses. r=0.68; p=0.000.
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Fig. 29b. Relacidén entre la clorofila-a y la biomasa de Daphnia para el
conjunto de los cuatro embalses. Transformando logaritmicamente: r=-0.74;
p=0.000.
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Fig. 31. Relacién global entre el peso medio individual y el indice de
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En Quentar, por su parte, 1la biomasa algal debe estar
principalmente controlada por los nutrientes dado su caracter

oligotréfico.

Desde una perspectiva mds globalizadora que la del alimento
disponible, la relacibén negativa observada entre el TSI y el peso

medio individual (Fig. 31) apoya estas observaciones.

Ya que diversos factores, como la biomasa zooplanctdnica,
el peso medio por individuo, el tiempo de residencia del agua y
la temperatura, pueden no ser independientes en sus efectos sobre
el fitoplancton comestible, se 1llevd a cabo un andlisis maltiple
para compensar las covarianzas. La regresidén miltiple por pasos
realizada, utilizando 1la concentracién de 1la fraccién de
clorofila-a menor de 40 um como variable dependiente, muestra que
la biomasa zooplancténica esta positivamente relacionada con
ella, mientras que el tiempo de residencia del agua y el peso

medio por individuo lo estan negativamente (Tabla 6).

Asi pués, un aumento en el tiempo de residencia del agua
disminuye la biomasa de algas comestibles, de manera que la
estabilidad del medio condiciona la biomasa de estas Gltimas. Por
su parte, las relaciones encontradas tanto para la biomasa
zooplanctdénica como para el peso medio individual, no difieren

de las detectadas en los andlisis simples.

Considerando por separado cada embalse, observamos que el
peso medio individual sbélamente es significativo en Bermejales
y Canales, es decir, en aquellos medios con un estado tréfico
moderado (Tabla 6). Asi pués, en estos medios es donde Gnicamente
parece existir un descenso en la biomasa algal en respuesta a un
incremento en el tamafio medio de la comunidad. Sin embargo, en
Canales, este efecto quedaba enmascarado, ya que anteriormente
comentamos que no existe significacién en la regresién simple
entre el peso medio y la biomasa algal en este embalse.

94



Tabla 6. Regresidén miltiple usando la temperatura, el tiempo de
residencia del agua (TR), la biomasa zooplanctdénica y el peso
seco medio por animal (PS) como variables independientes y 1la

clorofila-a (<40 um) como variable dependiente.

Conjunto Bermejale Canales Cubillas
de Quentar s
embalses
N=55 N=43
N=209
N=52 N=59 r?=0.26 r2=0.58
r2=0.42
r2=0.33 | r?=0.20
LnCl-a LnCl-a LnCl-a LnCl-a LnCl-a
Beta Beta Beta Beta Beta
Temp. +0.05" +0.38"s +0.20"8 +0.38" -0.28M8
TR -0.15%* -0.54%* +0.01M8 -0.47%* -0.56%%%*
Ln-Zoo +0.65%*%* +0.43** +0.38%* +0.39** +0.20"8
Ln-PS =-0.36*** -0.26M =0.44%** -0.39%* -0.21M8
Pendiente Pendiente Pendiente Pendiente Pendiente
Temp. +0.01 +0.04 +0.02 +0.07 -0.04
TR -0.02 -0.18 +0.0004 -0.46 -0.06
Ln-Zoo +0.37 +0.12 +0.12 +0.21 +0.14
Ln-PS -0.42 -0.13 -0.21 -0.63 -0.19
Intercep. -2.7596 -0.512 -0.573 -1.208 +2.372
regresién
ns= no significativo, *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001
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En la presente memoria, pretendemos profundizar en el
estudio de 1las interacciones 2zooplancton-fitoplancton y 1la
repercusién que tienen en la competencia interespecifica del
zooplancton. Por consiguiente, es necesario elegir un medio
apropiado en el que puedan contemplarse estos procesos realizando
un seguimiento intensivo de la dinédmica del zooplancton.

En este sentido, diversos trabajos manifiestan que 1los

medios mesotrdéficos son los mads indicados para observar el efecto

depresor que el zooplancton provoca sobre el fitoplancton (quati.,\

1983, Carney & Elser 1990, Elser et al. 1990)y+ "

Nuestros resultados de la dindmica anual confirman dque

Bermejales, que se clasifica claramente como mesotréfico, es el

embalse en el cual la estructura de tamafios de, la comunidad tiene
¥ w A

mayor influencia sobre el alimento algal dispdhiple, de forma qué
este medio se perfila como mas idoneo para continuar nuestro

estudio.

Ademds, y para confirmar la importancia del zooplancton y
especialmente del de mayor tamafio (Daphnia en particular) sobre
la disponibilidad de alimento algal, se analizaron las relaciones
entre las distintas especies del embalse de Bermejales y 1la
concentracién de clorofila-a de acuerdo con los datos del ciclo

anual.

Los resultados mostraron que sélamente Daphnia, Ceriodaphnia
y Tropocyclops estaban negativamente relacionadas con la biomasa
algal (Tabla 7), mientras que el resto de las especies no se
relacionaron significativamente con 1la anterior salvo 1los
rotiferos Synchaeta oblonga y Ascomorpha ovalis que estuvieron
positivamente correlacionadas (Tabla 7). Estos resultados
remarcan las ideas anteriores, ya dque son precisamente las
especies de mayor tamafio (claddceros y copépodos) las que parecen
reducir el alimento algal disponible.

Seglin estas ideas, Bermejales debe ser el embalse de
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eleccidn.

Tabla 7. Correlaciones entre la clorofila-a

(<40 um) y las especies zooplanctdnicas en
el embalse de Bermejales (1988-1989).
Algunas variables han sido transformadas

logaritmicamente cuando presentaban

coeficientes mids elevados que los datos

naturales.
Clorofila-a<40 um

Ciclo anual

N=59
LogDaphnia -0.34*%*
LogCeriodaphnia -0.31%*
LogBosmina -0.05"8
LogAnuraeopsis -0.21"8
Ascomorpha +0.38**
LogKeratella -0.01M8
Synchaeta oblonga +0.57**%*
Tropocyclops -0.36%*%*

ns= no significativo,

*P<0.05, **pP<0.01,
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3.2-INTERACCIONES ZOOPLANCTON-FITOPLANCTON EN EL EMBALSE DE
BERMEJALES. DESARROLLO DE LAS POBLACIONES ZOOPLANCTONICAS

La evidencia del impacto del 2zooplancton sobre el
fitoplancton es una parte esencial en el entendimiento de 1la
competencia interespecifica del zooplancton. En este sentido,
generalmente los estudios realizados sobre interacciones
competitivas en el zooplancton no especifican, o 1lo hacen
vagamente, los detalles de la influencia del alimento algal sobre
el desarrollo del zooplancton y la capacidad de este Gltimo de
controlar dichas fuentes de alimento, aspectos que pretendemos

analizar seguidamente.

Ya que las perdidas algales debidas a la filtracidén del
zooplancton fluctuan considerablemente sobre una escala de tiempo
estacional es necesario elegir un periodo de tiempo adecuado para
efectuar un seguimiento intensivo de las poblaciones y observar
un control algal por parte del zooplancton que pueda dar lugar
a una limitacidén del alimento que induzca a su vez la aparicidn

de procesos competitivos.

En este sentido, el modelo general de sucesidén en medios
pelagicos del "Plankton Ecology Group" (Sommer et al. 1986) en,
establece que las poblaciones algales que aparecen al pricipio
de la primavera estimulan el desarrollo del zooplancton, el cual
reduce la biomasa algal durante la primavera y principios del
verano provocando un aclaramiento del agua y una limitacidn del
alimento algal que incrementa el potencial para la competencia
entre los filtradores. El1 descenso algal debido al "grazing"
durante esta época es el mas fuerte de toda la dinédmica anual.
Por ello, la primavera parece la mejor época para realizar un

estudio intensivo de las interacciones que tienen lugar.

De hecho, en el embalse de Bermejales, como previamente
hemos expuesto, los cladéceros (Daphnia y Ceriodaphnia) dominaron
claramente en la comunidad zooplanctdédnica durante la primavera

(Fig. 20), y estuvieron negativamente relacionados con la biomasa
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de algas comestibles. Por consiguiente, a continuacién se analiza
la fase de primavera (entre el 5 de Abril y el 1 de Junio) en

dicho embalse con intervalos de muestreo de tres dias.

3.2.1-Alimento algal disponible: Relacidn con la transparencia

del aqua

Ya que, en general, el tamafio madximo de 1las algas
comestibles oscila entre 30 y 45 um (Kerfoot et al. 1988), para
diferenciar las fracciones no ingerible e ingerible, la biomasa
algal fué dividida inicialmente en las fracciones de tamafio >40
pm y <40 pum, respectivamente. La primera de ellas esta
constituida por los géneros Ceratium y Peridinium, mientras que
la segunda 1lo esta, fundamentalmente, por Cryptomonas,
Cyclotella, Rhodomonas, Oocystis, Chlorella y Gymnodinium (Pérez
Martinez 1992).

Por otro lado, diversos autores consideran que la mayor
parte de los rotiferos no consumen algas con un tamafio superior
a 12 um (Edmonson 1965, Pourriot 1977). Por esta razdén, dentro
de la fraccidén algal <40 um se separaron las fracciones mayor y
menor de 12 um. Asi pués se analizaron las fracciones algales
comestibles <12 uym y 12-40 um, y la incomestible >40 um. Dichas
clases de tamafic serdn consideradas a partir de ahora como
fracciones pequefia (P), mediana (M) Y grande (G),
respectivamente.

En nuestro estudio, las concentraciones mas elevadas fueron
registradas por la fraccién G (6.4-15 ug/l), mientras que, por
su parte, las fracciones M y P no llegan a alcanzar niveles de
5 pug/l cada una (Fig. 32). Estas tres fracciones no mostraron
correlaciones significativas entre si durante el periodo de
estudio, lo cual indica una variabilidad independiente (Tabla 8).
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Tabla 8. Relaciones entre las distintas fracciones de tamaiio
de clorofila-a. G>40 um, M=12-40 um, P<12 um.

N=33 Clorofila G Clorofila M Clorofila P
Clorofila G 1.0000 +0.01™ +0.16™
Clorofila M +0.01™ 1.0000 -0.26™
Clorofila P +0.16™ -0.26™ 1.0000

ns= no significativo.

Durante este periodo, se observa una fase de aclaramiento
del agua en la cual la profundidad de vision del disco de Secchi
aumenta de 1.1 a mids de 3 metros en 21 dias (Fig. 33), para
posteriormente, a partir de mediados de Mayo, disminuir 1la
claridad del agua.

Dicha transparencia del agua esta negativamente relacionada
con la biomasa de algas total, si bien, separando las distintas
clases de tamafios de algas, Gnicamente la fraccidén M presenta una

relacidén significativa (Tabla 9a). Sin embargo, cuando se lleva

N=33 Transparencia
Clorofila -0.58%%*%
total
Clorofila G -0.34™
(>40 um)

Clorofila M -0.47*x*
(12-40 um)

Clorofila P -0.21™
(<12 pum)

Clorofila M+P -0.58*%**
(<40 um)

Tabla 9a. Correlaciones de Pearson

entre las distintas fracciones

de clorofila y la transparencia del agua.
ns=no significativa, **P<0.01, ***P<0.001
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Fig. 32. Evolucién de las distintas fracciones de tamafio algales (esti-
madas como clorofila-a) durante la primavera (Abril y Mayo) de 1991
en el embalse de Bermejales.
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Fig. 33. Evolucidén de la transparencia del agua durante la primavera
(Abril y Mayo) de 1991 en el embalse de Bermejales.



a cabo una regresidén miltiple para compensar las covarianzas
entre las distintas fracciones de clorofila-a, se observa que las
fracciones M y P estdn significativamente relacionadas con la
transparencia, mientras que la fraccidén G sigue sin mostrar
significacién (Tabla 9b). Por lo tanto, la fraccién de algas
menores de 40 um (fracciones M y P) es la principal responsable
de las fluctuaciones de la transparencia del agua, explicando un

34% de la variabilidad de esta tGltima.

Tabla 9b. Regresidén miltiple utilzando las distintas fracciones
de tamafio de algas como variables independientes y la transparencia

del agua como variable dependiente.

N=33 Transparencia

r?=0.42

a=3.148 Beta B Incremento de r?
Clorofila G -0.2808 -0.047 0.08

(>40 um)

Clorofila M -0.55%*%* -0.134 0.22

(12-40 um)

Clorofila P -0.31* -0.106 0.12

(<12 um)

ns=no significativa, *P<0.05, ***P<0.001.
a= intercepcién de la recta; B=pendiente

Un aspecto interesante a destacar es que cuando se comparan
los periodos anterior y posterior al méximo aclaramiento del
agua, se observa que los valores medios de biomasa algal de la
fraccion M, asi como para la fraccién menor de 40 um en su
conjunto, son significativamente mayores en el primer periodo
(Tabla 10). Ello indica que despues del aclaramiento del agua,
el alimento algal disponible para el zooplancton es menor que en

el periodo anterior.
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Tabla 10. Concentraciones (ug/l) de 1las distintas
fracciones de clorofila-a en el periodo 1 (5 de Abril-é6
de Mayo) y en el 2 (8 de Mayo-1 de Junio). En negrita se
destacan las diferencias significativas entre ambos
periodos (ANOVA).

1 2 ANOVA

Media SD Media SD b

Clorofila total 15.5 3.9 12.7 3.4 0.03
Clorofila G 10.6 3.3 9.0 4.1 0.1°
Clorofila M 3.1 A9 1.7 1.5 0.02
Clorofila P 1.8 1.5 1.3 s 0.38
Clorofila M+P 4.9 2.1 3.0 1.6 0.005

3.2.2-Poblaciones zooplanctdnicas

3.2.2.1-Rotiferos

Keratella cochlearis f. typica (100 um de longitud promedio
en los ejemplares fijados, sin contar la espina) fué el rotifero
predominante durante este periodo de estudio, llegando a alcanzar
densidades de 5000 ind/1 a mediados de Mayo (Fig. 34a), después
de la fase de aclaramiento del agua. Esta especie se localizd
preferentemente a 10 metros donde alcanzo densidades

significativamente superiores a las registradas a 3 metros (Tabla

11

Anuraeopsis fissa (90 um de longitud promedio en 1los
ejemplares fijados) tambien alcanzé relevancia en nuestro estudio
con densidades préximas a 1000 ind/1 (Fig. 34a), que al igual que
en el caso anterior se registraron durante el mes de Mayo. A.
fissa, no mostro una localizacién preferente en las profundidades
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Fig. 34a. Rotiferos més representativos del embalse de Bermejales durante
la primavera (Abril y Mayo) de 1991.



muestreadas (Tabla 11).

Synchaeta oblonga (80 um de longitud promedio en los
ejemplares fijados), por su parte, registro su abundancia maxima
a primeros de Abril con valores de 1000 ind/1 (Fig. 34a), y una
clara tendencia a localizarse a 3 metros de profundidad (Tabla

11) al contrario que K. cochlearis.

Conochilus unicornis, Synchaeta pectinata y Polyarthra spp.
tambien aparecieron en este periodo pero sin llegar a alcanzar

densidades importantes (<60 ind/1).

Tabla 11. Abundancias medias (ind/l) de 1los rotiferos a 3 y 10
metros. Las diferencias significativas entre ambas profundidades se
sefialan en negrita (ANOVA).

3 _metros 10 metros ANOVA

Media SD Media SD _b

Keratella 374 401 1959 1864 0.001
Anuraeopsis 323 307 231 327 0.366
Synchaeta 219 242 61 89 0.009

3.2.2.2-Crustéceos

Tropocyclops prasinus (300-800 um, incluyendo copepoditos
y adultos) presentd sus mayores densidades a principios de Abril
y finales de mayo (Fig. 34b) con valores de biomasa de hasta 70

pg/l.

Bosmina longirostris (225-590 um) alcanza cierta abundancia
al principio y final de esta primavera de estudio pero apenas
alcanza densidades de 20 ind/l1 en esos momentos.

Ceriodaphnia pulchella (312-870 um) apenas estuvo presente,
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Fig. 34b. Crustédceos mas representativos del embalse de Bermejales durante
la primavera (Abril y Mayo) de 1991.



excepto tras la fase de aclaramiento donde alcanza un maximo de

abundancia de 31 ind/1l.

3.2.2.2.1-Daphnia longispina

El cladécero Daphnia es especialmente importante en los
estudios de interacciones tréficas e interespecificas ya que es
el que presenta una mayor efectividad en la utilizacién del
alimento (Gilbert 1988b). Por esta razdn, requiere especial

atencidn.

Esta especie estuvo presente durante todo el ciclo de
estudio, siendo el cladbécero mds importante, tanto en términos
de abundancia como de biomasa, que en valores absolutos presenta
dos maximos (Fig. 34b). En el primero de ellos se alcanza una
densidad (29 ind/l) similar a la del segundo (32 ind/1l), si bien
la maxima biomasa alcanzada es un 39% mayor en el primer maximo
(131 pg/l) que en el segundo (94 pug/l), lo que indica una
diferente estructura de tamafios, segin el periodo considerado.

Diversos factores (depredacidn por peces, concentracidén del
alimento, inhibicién de la alimentacidén por algas interferentes
y temperatura) pueden afectar la estructura de tamafios de los
cladéceros en las comunidades naturales zooplancténicas, lo que
tiene, a su vez, gran importancia sobre la comunidad planctdnica
dado que los individuos de mayor tamafio son los mads eficientes
en las interacciones competitivas (Gilbert 1988b). Por esta
razén, es importante conocer dicha estructura de tamafios en la

poblacién de Daphnia en cada momento.

Ya que los cladéceros no presentan estadios de vida
diferenciados, al contrario que los copépodos, a la hora de
estudiar esta estructura de tamafios, asi como para la realizacidn
de estudios de produccidén, se establecen diferentes clases de
tamafio de forma arbitraria. En nuestro caso, la poblacidén fué
dividida en cinco clases de tamafio: 1)<0.726 mm; 2)0.726-0.976;
3)0.977-1.227; 4)1.228-1.478; 5)1.478-1.725 mm.
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Por otra parte, para poder realizar cédlculos de produccidn
y conocer las edades de los individuos dentro de cada clase de
tamafio, es necesario estimar 1la duracién del desarrollo
postembrionario, el cual depende de 1la temperatura y del

alimento.

Pora ello, se cultivaron en el laboratorio individuos de
Daphnia longispina, a partir de los cuales se establecid la curva
de crecimiento de este cladbécero (Fig. 35), tal y como se detalla
en el capitulo de Material y Métodos (pags. 43-46). A partir de
esta curva es posible determinar, para un tamafio dado, una edad
fisiolégica concreta, siendo la edad 1 la edad adulta que en

nuestro caso corresponde a un tamafo de 1.167 mm.

Sin embargo, para
Daphnia longispina

una misma edad

fisioldgica podemos g ongitud (mm)
encontrar distintas

edades reales en dias L5}

de los individuos,
dependiendo de la 1t
temperatura y de 1la
concentracidn del 0,5
alimento. En nuestro

caso, hemos calculado 0 L s : , : \
0 0.5 1 1.5 2 2.5 3 3.5
la edad real en dias a Edad fisiolégica
partir de la Fig. 35. Relacién entre la longitud y la edad
. fisiolégica de Daphnia longispina del embalse de
temperatura, asumiendo Sarmeiains.

una concentracidén
constante de alimento (Material y Métodos, pag. 45).

Los resultados muestran que el primer maximo de Daphnia
estuvo dominado por las clases de tamafio 3 y 4, mientras que las
formas juveniles (clases 1 y 2) fueron mds comunes en el segundo,
en el cual los individuos de la clase 5 estuvieron ausentes (Fig.
36a). Las mayores densidades de los grandes ddafnidos fueron

alcanzadas a 10 metros de profundidad.
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Fig. 36. a) Distribucidén espacio-temporal de la biomasa de Daphnia longispina por clases de tamarfio.
b) Distribucién espacio-temporal de las edades fisioldgica y real de D. longispina. La poblacibén de este
cladécero presenta una edad media (fisiolégica) superior hasta el dia 32 (Mayo) que la que presenta
el resto del estudio (ANOVA: F=8.47, p=0.006).




Calculando la edad media (tanto fisioldgica como real) de
la poblacién de Daphnia, observamos que los individuos presentes
durante el primer maximo de Daphnia (Abril) son
significativamente més viejos que aquellos presentes en el
segundo periodo (Mayo) (Fig. 36b).

3.2.3-Efectos del alimento algal sobre el desarrollo del
zooplancton herbivoro

El desarrollo de las poblaciones zooplanctdnicas depende de

la calidad y cantidad del alimento presente en el medio.

Una dieta apta para el zooplancton queda relejada en la
fecundidad y produccién del mismo. Por esta razdén es necesario
analizar estos Gltimos paradmetros en funcidén de las fracciones
de alimento disponibles en el medio, el cual es el Gnico camino
para poder demostrar limitaciones del alimento sobre las

poblaciones zooplanctdénicas en medios naturales.

Para los andlisis de la fecundidad y natalidad, Gnicamente
se han considerado aquellos casos en los que las densidades de
rotiferos y cladéceros fueron superiores a 100 ind/l1 y 10 ind/1
respectivamente, ya que si las estimas poblacionales son bajas,
las relaciones estadisticas derivadas de ellas podrian estar
fuertemente alteradas por errores de muestreo, Yy, por
consiguiente, las tasas de natalidad serian incorrectas (MacIsaac
y Gilbert 1990).

Ademds, el desarrollo de los cladbéceros es mas lento que
para los rotiferos y, de hecho, los mejores ajustes realizados
con las tasas de Daphnia longispina se han obtenido con un
desfase de tres dias en relacién a la temperatura y el alimento.
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3.2.3.1-Rotiferos: Estudio de la natalidad y la produccidn

Sobre la natalidad y la produccién del zooplancton influyen
directamente la temperatura y el alimento disponible. Una alta
concentracién de un alimento de buena calidad se traduce en una

mayor natalidad.

Las tasas de natalidad promedio de Keratella cochlearis,
Synchaeta oblonga y Anuraeopsis fissa fueron 0.062, 0.139 y 0.221
por dia, respectivamente. Asi pués, A. fissa muestra el maximo
valor, aunque la tasa de natalidad puntual més elevada 1la
presenta Synchaeta oblonga (0.81 por dia) a principios de Abril.

Ya que las tasas de natalidad estan calculadas en funcién
de la temperatura (pdg. 42), de manera que altas temperaturas
disminuyen la duracidén del desarrollo de los huevos, habria que
esperar que las relaciones entre natalidad y temperatura fueran
positivas. Sin embargo, mientras que para Synchaeta y Anuraeopsis
existen relaciones positivas, la natalidad de Keratella mostrd
una relacidn negativa y significativa con la temperatura (Tabla
12). El1 estudio de la fecundidad (huevos/hembra) muestra que
dicha relacidén negativa se mantiene (Tabla 12).

Las tasas de natalidad y de fecundidad de Keratella
cochlearis, Anuraeopsis fissa y Synchaeta oblonga no mostraron
correlaciones significativas ni con las fracciones M y P, ni con
la fraccidén menor de 40 um en su conjunto (Tabla 12). Este hecho
podria 1llevar, erroneamente, a 1la conclusiéon de que el
fitoplancton no influiria en el desarrollo poblacional de 1los

rotiferos.

Sin embargo, la disponibilidad real de alimento en un medio
no depende solo de la abundancia de ese alimento, sino tambien
de la cantidad de consumidores que acceden a él. Por esta razdn,
la concentracidén de clorofila-a por unidad de biomasa del

zooplancton herbivoro seria un indice mads adecuado para
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Tabla 12. Relaciones de la natalidad (b) y fecundidad (E) de los rotiferos
con la temperatura y con las distintas fracciones de clorofila. uZ= Unidad
de biomasa zooplancténica.

e T S

Keratella Anuraeopsis Synchaeta
b _E b _E b B
Temp. -0.63*%*  —0,72%** +0,55% +0.16ns +0.80%** 40, 75%*

Clorof.M +0.15ns +0.19ns +0.12ns +0.22ns -0.21ns -0.18ns
Clorof.P +0.02ns -0.01lns -0.04ns +0.06ns -0.38ns -0.38ns
Clorof.M+P +0.22ns +0.23ns +0.06ns +0.31ns -0.49ns -0.46ns
Clorof.M/uZ +0.35ns +0.39*% +0.84*** +0,74*** +0.21ns +0.24ns
Clorof.P/uZ +0.17ns +0.13ns +0.25ns +0.34ns -0.28ns -0.30ns

Clor.M+P/uZ +0.37* +0.39* +0.83*** +40.81*** -0.07ns =-0.06ns

ns= no significativo, *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001

establecer relaciones.

Los resultados son especialmente llamativos en el caso de
Anuraeopsis donde se observa una relacién altamente significativa
entre el alimento algal disponible y la natalidad y fecundidad
de este rotifero (Tabla 12, Fig. 37). Considerando por separado
las fracciones algales M y P se detecta que la primera mantiene
esa fuerte significacidén, mientras que la segunda no es
significativa (Tabla 12). Por consiguiente, 1la fraccidén de
clorofila cuyo tamafio esta comprendido entre 12 y 40 um tiene una
influencia muy superior con respecto a la que pueda tener 1la
fraccién de tamafio inferior a 12 um.

En el caso de Keratella, los resultados no son tan evidentes
si bien llega a observarse una relacién positiva y significativa
entre la fecundidad y la fraccién M pero no con la P (Tabla 12),
con lo que tambien parece ser la fraccién con tamafio superior a
las 12 um la mas directamente responsable de la natalidad de
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Keratella.

5.8 Tasa de natalidad de Anuraeopsis por dia

0 1 1 1 |
0 0.02 0.04 0.06 0.08 0.1 0.12
Cl-a<40 um (ugCl/ugBZ)

Fig. 37. Relacién entre la tasa de natalidad de Anuraeopsis fissa y la
concentracién de clorofila-a menor de 40 um (ug) por unidad de biomasa de
zooplancton (ug).

Finalmente, para Synchaeta no se encontraron relaciones
significativas con ninguna clase de tamafio de alimento algal
(Tabla 12).

A pesar de estos resultados, puede ocurrir que existan
fenémenos de interaccién entre la temperatura y las fracciones
de alimento algal que afecten a la variabilidad de las mismas,
por lo que es aconsejable llevar a cabo un andlisis mdltiple para

compensar estas covarianzas.

En nuestro caso empleamos una regresidén maltiple "forward
stepwise" que utiliza el F-test que es considerado el mds exacto
a la hora de examinar los coeficientes de regresién (Edwards

1985). En esta regresién Gnicamente van siendo seleccionadas
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aquellas variables que incrementan significativamente la suma de
los cuadrados de la regresién que ya este definida por 1las

variables que las han precedido.

Realizando este andlisis con la fecundidad de los rotiferos
como variable dependiente y la temperatura, fraccién M y fraccién
P como variables independientes, se observa que para Keratella
y Synchaeta s6lamente la temperatura muestra significacién (Tabla
13). En el caso de Anuraeopsis, las fracciones M y P de clorofila
fueron significativas, si bien el coeficiente de correlacién
parcial de la primera es superior al de la segunda (Tabla 13).
Por consiguiente, ambas fracciones de clorofila repercuten en la
fecundidad de Anuraeopsis, aunque la fraccién M es la que mayor
importancia tiene sobre la misma. La falta de significacidn para
Keratella y Synchaeta sugiere la utilizacidén de otras fuentes de

alimento no algales (materia orgédnica particulada y bacterias).

Tabla 13. Regresiones miltiples "forward stepwise" usando la fecundidad (E)
de los rotiferos como variables dependientes y la temperatura y las fracciones
M y P de clorofila por unidad de biomasa de zooplancton como independientes.

E-Keratella E-Anuraeopsis E-Synchaeta
N=26 N=17 N=14
Beta F Beta F Beta F
Temperatura =0 67%%¥% 19,8 | =m—eeceoeseee—- +0.73** 13.8
Clorof.M/fuZ | ———emeeesma—- +0.75%%% 19.5 | s=m—seme————a
Clorof.P/ug | ———==m===c—== +0.34%* 5:0 | memmmmmmmemeee

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001

La produccién secundaria puede proporcionar una Visidn
complementaria al estudio de la natalidad de los rotiferos. Dicha
produccién se ha calculado mediante la "sumacidén del incremento
en el crecimiento" (ver Material y Métodos), que aplicada a los

rotiferos, asume que la produccién de la poblacidén es igual a la

114



produccién de huevos, despreciando el aumento de biomasa que se

produce entre el neonato y el adulto.

Los patrones de produccién son muy diferentes a en las dos
profundidades muestreadas, si bien tanto en un caso como en otro
la produccién tras el aclaramiento del agua es inferior a la del
periodo anterior (Fig. 38). A tres metros domina la produccién
de A. fissa, especialmente después del aclaramiento del agua,
llegando a alcanzar valores de produccién de 20 ug/l*dia (Fig.
38). Por el contrario, a 10 metros de profundidad, la produccidn
de rotiferos es fundamentalmente debida a K. cohlearis que llega
a superar los 50 pug/l*dia coincidiendo con el mdximo aclaramiento
del agua (Fig. 38). Synchaeta oblonga presenta las tasas méas

bajas de produccién, sin llegar a alcanzar 5 ug/l*dia.

En el caso de los rotiferos, ya que la produccidén esta
basada a partir de nimero de huevos, el cociente P/B por dia
(productividad) proporciona una informacién parecida a la tasa
de natalidad. El1 valor medio de este cociente més elevado 1lo
presenta Anuraeopsis y el menor Keratella (Tabla 14).

Tabla 14. Valores del cociente P/B diario
para las principales especies de rotiferos.

P/B por dia

Anuraeopsis fissa 0.194
Synchaeta oblonga 0.104
Keratella cochlearis 0.048

Realizando una regresién miltiple "forward stepwise" usando
las fracciones de alimento algal y la temperatura como variables
independientes, y 1la relacién P/B diaria como variable
dependiente, observamos que para Keratella y Synchaeta s6lamente
la temperatura es incluida en la regresidén, mientras que para
Anuraeopsis tanto la temperatura como las fracciones algales M
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Fig. 38. Produccién de las especies de rotiferos mas relevantes a 3 y 10
metros de profundidad durante la primavera de 1991 en el embalse de
Bermejales.



y P estimulan positivamente su productividad siendo el
coeficiente de correlacidn parcial de la fraccién M ligeramente
superior al de 1la fraccién P (Tabla 15). Estos resultados
corroboran las observaciones realizadas con la fecundidad y la
natalidad, como no podria ser de otro modo.

Tabla 15. Regresidén miGltiple utilizando el cociente P/B de Anuraeopsis fissa
como variable dependiente, y la temperatura y las fracciones de tamafio algales
comestibles M y P como variables independientes.

P/B de Anuraeopsis fissa
N=32 r2=0.45
a=-0.8
Beta B
Temperatura 0.55*%** 0.06
Clorofila-a M (12-40 um) 0.49*%* 0.05
Clorofila-a P (<12 um) 0.46** 0.05

**P<0.01, ***P<0.001. a=intercepcidén de la recta.
B=pendiente.

2.3.2-Daphnia longispina: Estudio de la natalidad y 1la
produccidén. Seleccidén del alimento algal

Daphnia longispina es el Gnico claddcero en nuestro estudio
con una abundancia suficiente para poder hacer buenas
estimaciones de sus parametros poblacionales y el que tiene mayor
repercusién en la comunidad plancténica, y por esta razdén nos

centramos en él.
En los andlisis llevados a cabo, se logran mejores ajustes

cuando el alimento y la temperatura se consideran con un desfase
de tres dias en relacidén a la natalidad y fecundidad de Daphnia.
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La tasa de natalidad de Daphnia oscild entre 0 y 0.472 por
dia, mostrando una relacidén inversa con la temperatura al igual
que la fecundidad (Tabla 16), lo cual sugiere que esta poblacidn
se encuentra aclimatada a las temperaturas mads frias del periodo
de estudio. La diferencia de profundidad entre muestras no afecta
este resultado, ya que en una regresién miltiple "forward
stepwise" se ha observado que mientras la temperatura alcanza un
valor de F significativo, la variable de profundidad no presenta
un valor de F significativo que 1le permita entrar en 1la

regresién.

Por su parte, la densidad poblacional de Daphnia no influye
en su natalidad y fecundidad (Tabla 16), sugiriendo que 1la
reproduccién de este rotifero es independiente de 1las

fluctuaciones poblacionales. -

Tabla 16. Coeficientes de correlacién de 1la natalidad (b) y
fecundidad (E) de Daphnia con la temperatura y las clases de tamafio

de clorofila con un desfase de tres dias.
e e e R e ————

Daphnia longispina

- =B ~N_
Temperatura -0.70%** -0.55% 15
Clorofila M +0.55%* +0.57* 17
Clorofila P -0.43"8 -0.26" 16
Clorofila M+P +0.07"8 +0.2708 16
eClorofila M +0.69*%* +0.89*%** 17
gClorofila P -0.35M -0.24" 16
eClorofila M+P -0.08" +0.14" 16
Densidad de Daphnia -0.30"8 -0.30"8 17

ns= no significativo, *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001

N= namero de casos.
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En cuanto al alimento algal, al estudiar la relacidén entre
la fraccién algal menor de 40 um y las tasas de natalidad de
Daphnia, observamos que no existen relaciones significativas ni
con la natalidad ni con la fecundidad (Tabla 16). Sin embargo,
La fraccién M muestra una relacién positiva y significativa tanto
con la natalidad como con la fecundidad, mientras que la fraccién
P no presenta significacién (Tabla 16). Si dicha relacién se
ajusta exponencialmente y no linealmente, la significacién de la
fraccién M mejora considerablemente, mientras que la fraccién P
sigue sin ser significativa (Tabla 16, Fig. 39). En concreto, la
fraccién M explica un 80% de la variabilidad de la fecundidad de
Daphnia (Tabla 16).

Daphnia longispina
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Fraccién algal M(12-40 pm) (pg/1)

Fig. 39. Relacién entre la fecundidad de Daphnia longispina y la
concentracién de clorofila-a de la fraccidén de algas M (12-40 um) (3 dias
de desfase).
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Para eliminar la variabilidad que pudieran tener en comun
las fracciones de alimento algal, la temperatura y la densidad
de Daphnia, se calcularon los coeficientes de correlacidén parcial
de estas variables en relacidén con la natalidad y la fecundidad.
Los resultados muestran que la natalidad Gnicamente es estimulada
por las bajas temperaturas y elevadas concentraciones de 1la
fraccién algal M (12-40 um) , mientras que la fecundidad s6lamente
es estimulada por esta Gltima (Tabla 17).

La importancia de la fraccién M de fitoplancton sobre 1la
poblacién de Daphnia queda corroborada al observar la dinamica
de ambos paradmetros. Si bien no existieron relaciones

significativas entre la poblacidén de Daphnia y las fracciones M

Tabla 17. Correlaciones parciales de la temperatura, las distintas fracciones
algales (clorofila-a) y la densidad de Daphnia con la tasa de natalidad (b)
y fecundidad (E) de este cladbcero.

N=15 b-Daphnia E-Daphnia
Temperatura -0.52%x* -0.2308
gClorofila-a M (12-40 um) +0.36* +0.76%**
Clorofila-a P (<12 um) -0.2308 -0.18M8
Densidad de Daphnia -0.28" -0.05"M

ns= no significativo; * P<0.05; ** P<0.01l; *** P<0.001

y P, el declinar de la poblacidén de Daphnia a mediados del ciclo,
coincide con una drastica caida en los niveles de la fraccién M
de clorofila (Fig. 40).

Por otra parte, el tamafio de los individuos de Daphnia al
nacer tambien proporciona informacidén sobre la condiciones de
alimentacidén de este cladbécero. Sin embargo, en el medio natural
es muy dificil poder determinar el tamafio de los neonatos de
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Fig. 40. Evolucién de Daphnia longispina y de las fracciones
comestibles algales M y P durante el estudio primaveral.

Daphnia, pero, a pesar de ello, fueron estimados a partir del
tamafio minimo que presentaron los individuos en cada muestra. De
igual forma que con el andlisis de 1la fecundidad, solo se
emplearon aquellas muestras con una densidad superior a 10 ind/1
que permiten realizar un niGmero suficiente de mediciones (aprox.
50 individuos).

En este caso, los mejores resultados se obtuvieron con un
desfase de 9 dias, y, ya que en el caso de la fecundidad se
consiguieron con 3 dias, parece que el desarrollo embrionario
tiene una duracidén aproximada de 6 dias. De hecho, para el rango
de temperaturas consideradas, seglin la expresién recogida en
Bottrell et al. (1976) (padg. 42) la duracidén del desarrollo
embrionario oscilaria entre 4.4 y 6.4 dias.

Nuestro andlisis muestra que un incremento en 1la
concentracién del alimento algal (<40 um) se traduce 9 dias mas
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tarde en un mayor tamafio de los neonatos de D. longispina (Fig.
41). Asimismo, el tamafio de los neonatos es significativamente
mids elevado antes del aclaramiento del agua, cuando existen
mayores concentraciones de alimento algal, que en el periodo
posterior (Tabla 18).

Longitud Neonatos (mm)
0.64 -

0.62 -
0.6 -

0.58

0.56

T
*

0.54

0.52

0.48 1 1 | | 1 | 1 |
0 1 2 3 4 S 6 4 a8
Clorofila—a <40 um (ug/1)

Fig. 41. Relacidén entre el alimento algal disponible (<40 um) y el tamafio
estimado de los neonatos de Daphnia longispina en el embalse de Bermejales
(9 dias de desfase).

Si consideramos por separado las fracciones algales M y P,
observamos due, aunque las dos muestran una relacidn
significativa, la fraccién M explica una mayor parte de la
variabilidad del tamafio de los neonatos que la fraccién P (Tabla
19).
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Tabla 18. Analisis de la varianza (ANOVA) entre la media del tamafio de los
neonatos de Daphnia longispina antes (1) y después (2) del aclaramiento del

agua.
1 2 ANOVA
Tamafio de M SD M SD F P
neonatos
(D.longispina) 0.554 0.033 0.522 0.022 6.06 0.02

M=media; SD= Desviacidén estandar.

Tabla 19. Regresidén miltiple con las fracciones algales M (12-40 um)
y P (<12 um) como variables independientes, y el tamafio de los

neonatos de Daphnia como dependiente.
T T e e e e e e e

Tamafio—neonatos

N=16 Beta Incremento de r2

eFraccién algal M +0.73%% 0.31
eFraccién algal P +0.51%* 0.23
0.54

y= 0.509+0.00018*eN‘[+0.002*eP

Por Gltimo, el estudio de la produccidédn secundaria puede
reforzar todas estas observaciones. De este modo, si
representamos la evolucién de los valores de produccidén de huevos
y de las distintas clases de tamafio de Daphnia, llama la atencidn
que la practica desaparicién de este cladbécero durante la fase
de aclaramiento del agua va precedida de la maxima produccién de
huevos de todo el estudio (Fig. 42) que supera los 10 ug/l*dia.
Esta produccidén de huevos representa mds del 25% de la produccién
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total de Daphnia en ese momento, coincidiendo con muy bajos
valores de produccidén del primer estadio juvenil (clase de tamafio
1).

Estos resultados sugieren que la falta de alimento existente
durante el aclaramiento del agua impide el desarrollo de 1la
formas juveniles que se van generando a partir de 1la alta
produccién de huevos provocando su muerte, y, en consecuencia,
impidiendo el mantenimiento de la poblaciédn.

La importancia del alimento sobre la produccién de Daphnia
es reforzada cuando analizamos la variacién de los valores de
produccién entre los distintos dias de muestreo. En este sentido,
altas concentraciones de alimento estimulan significativamente
el incremento de la produccién de la poblacién de Daphnia (Tabla
20) . Asimismo, estimula el incremento de la produccidén de huevos
y de las clases de tamafio 3 y 4 (Tabla 20).

Tabla 20. Correlaciones entre el incremento de la produccién (IP) de huevos
(H), de las clases de tamafio (1-5) y del total de la poblacién (D) de Daphnia
longispina, con la concentracién de algas comestibles (M y P) existente tres
dias antes.

|| N=31 IPH IPl IP2 IP3 IP4 IPS IPD “

LogMP 0.40%* 0.10™ 0.11™ 0.33* 0.48** 0.11™ 0.36* "

ns=no significativo, *P<0.05, **P<0.01l.

La evolucidén de la produccién de Daphnia longispina, muestra
que durante el primer méximo de esta especie la produccidn de las
clases de tamafio mayores es menor que en el segundo, y en este
Gltimo, la produccién de la clase 1 es claramente la mas
importante (Fig. 42). La produccidén mdxima de este claddbcero en
el primer mdximo es ligeramente inferior (13.6 pg/l*dia) a la del
segundo (15.6 ug/l*dia).
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Fig. 42. Produccidén de huevos y de las distintas clases de tamafio de
Daphnia longispina a 3 y 10 metros de profundidad durante la primavera
(Abril y Mayo) de 1991 en el embalse de Bermejales.




Anteriormente (pdgs. 99-103) hemos comentado que tras el
aclaramiento del agua el alimento algal es significativamente
menor que en el periodo anterior, de forma que la mayor
produccién de la clase 1 durante el mes de Mayo puede ser debida
a que la concentracién de alimento no es lo suficientemente
elevada como para permitir un buen desarrollo hacia las clases

de mayor tamafio.

En cuanto a los valores del cociente P/B diario, disminuyen
al aumentar el tamafio de Daphnia (Tabla 21), de manera que las
clases mas grandes son menos productivas que las formas
juveniles. El cociente P/B de Daphnia para el periodo de estudio
(54 dias) fué de 5.751, siendo antes del méximo aclaramiento del
agua (28 dias) de 2.541, y con posterioridad al mismo (26 dias)
de 3.21. Asi pués, durante el primer maximo de Daphnia 1la

productividad fué menor que durante el segundo.

Tabla 21. Valores del cociente P/B
diario para las distintas clases
de tamafio de Daphnia y para el
conjunto de la poblacién.

P/B por dia

Clase 1 0.171
Clase 2 0.105
Clase 3 0.062
Clase 4 0.028
Clase 5 0.004
Poblacién de 0.107
Daphnia

En resumen, queda patente la importancia del alimento en el
desarrollo de Daphnia, y, en particular, es 1la fraccidn
comprendida entre 12 y 40 um la principalmente responsable del
crecimiento de la poblacién de Daphnia. Segin Pérez-Martinez
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(1992) este rango de tamafio algal incluye esencialmente a
Cryptomonas erosa y las células mas grandes de Cyclotella

ocellata.

La mayor influencia de estas algas, puede ser debida a una
mayor calidad de este alimento de mayor tamafio, o bien a una
alimentacién selectiva de Daphnia por estas particulas mayores.
Asi pués, es de gran importancia estudiar la posible seleccidn

de tamafios por parte de este cladécero.

2.3.2.1-Seleccidén del alimento algal

Para observar si Daphnia longispina muestra una alimentacidn
selectiva en el embalse de Bermejales, que explique la mayor
influencia de las algas comestibles mds grandes en el desarrollo
de esta poblacién, se llevd a cabo durante la primavera de 1992
un anilisis de clorofila-a presente en el contenido intestinal
de Daphnia, y de 1la clorofila-a presente en el medio
diferenciando distintas fracciones de tamafio algal, con el fin
de detectar si Daphnia presenta alguna preferencia por alguna de

estas fracciones algales.

Se estudiaron cuatro fracciones de tamafio de clorofila: 1)0-
5 pm; 2)5-10 um; 3)10-40 pum; 4)>40 um, que se denominaran
fracciones 1, 2, 3 y 4 respectivamente. De esta forma se
observara la relacidén con las algas no ingeribles (>40 um) e
ingeribles de distintos tamafios.

Para conocer la importancia que tuvieron las distintas
fracciones algales sobre la dieta de Daphnia, se llevo a cabo un
estudio comparativo entre el contenido pigmentario intestinal de
Daphnia (CPI) y las concentraciones de las distintas fracciones
de tamafio algales presentes en el embalse. En este sentido,
diversos autores han demostrado gque cuanto mayor es 1la
concentracidén de alimento, mayor es la tasa de ingestién (Lampert
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y Muck 1985, Lei y col. 1990, Dam y Peterson 1991). Por ello, si
no existe seleccién del alimento por parte de Daphnia, las
distintas fracciones algales del medio tendrian la misma

repercusién en el CPI de Daphnia.

Los valores obtenidos en nuestro estudio para el CPI de
Daphnia oscilaron entre 0.0007 y 0.042 ng de clorofila por ug de
peso seco de Daphnia, siendo el rando de variacidén de la
concentracién de clorofila-a de la fraccidén algal comestible (<40

pym) entre 1.1 y 17.7 ug/l.

En el analsis comparativo entre el CPI de Daphnia las
fracciones algales del medio, el primero muestra una relacidn
positiva altamente significativa con la fraccidén algal 2 (10-40
pm) (Fig. 43, Tabla 22). Ademds, esta positiva y negativamente
relacionado con las fracciones 1 (>40 um) y 3 (5-10 um),
repectivamente (Tabla 22). Llama, pués, la atencién que algas con
un tamafio ingerible (fraccién 3) influya negativamente sobre la
alimentacién de Daphnia mientras que otras con un tamafio
teoricamente no ingerible (fraccién 1) lo hace positivamente.

Tabla 22. Correlaciones entre el contenido pigmentario intestinal (CPI) de
Daphnia y las distintas fracciones de tamafio de clorofila presentes en el

embalses.

CPI de Daphnia Log-CPI de Daphnia

Clorofila 1 +0.50* +0,.3208

(>40 pum)

Clorofila 2 +0.86%** +0.59**
(10-40 um)

LogClorofila 3 -0.85%** -0.53%*

(5-10 um)

LogClorofila 4 +0.43" +0.54%*

(<5 um)

ns= no significativo, *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001

128



. ngPigmento/ug—peso seco—Daphnia
*

0.04
0.03
0.02 #

*

* %

£

0.01 ¥
*
0 1 1 | 1 1
0 2 4 6 8 10 12
Clorofila—a (10-40 um)

Fig. 43. Relacidén entre el contenido pigmentario intestinal (CPI) de Daphnia
longispina y la concentracién de clorofila-a de la fraccién algal 2 (10-40
um) .

En el caso de la fraccidén 4 (<5 um) existe una relacidn
positiva si se transforma logaritmicamente el CPI de Daphnia,
(Tabla 22).

Ya que pueden existir relaciones entre 1las distintas
fracciones algales, se realizaron andlisis multiples para
compensar las covarianzas. Una regresién "forward stepwise" con
el CPI de Daphnia como variable dependiente y las distintas
clases de tamafio algal del medio como independientes revela que
las fracciones 2 (10-40 um) y 4 (<5 um) estan positivamente
relacionadas, mientras que 1la fraccién 1 (>40 um) 1lo esta
negativamente (Tabla 23a). El mayor coeficiente de correlacidn
parcial lo presenta la fraccién 2, la cual explica el 75% de la
variabilidad del CPI de Daphnia (Tabla 23a).
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Tabla 23a. Regresidén miltiple "forward stepwise" usando el contenido
pigmentario (CPI) de Daphnia como variable dependiente y 1las

fracciones de clorofila como independientes
e S s ey W e s L S e sy |

CPI _de Daphnia
N=18
gl=3, 14
p<0.001 Beta F Incremento de r2

Clorofila 1 -0.39% 8.4 0.07
(>40 um)

Clorofila 2 +1.05%%% 47.1 0.75
(10-40 um)

LogClorofila 3 = ======  ====e= = ———--
(5-10 um)

LogClorofila 4 +0.41%%* 6.0 0.07
(<5 um)

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001. El1 valor de F de la
clorofila de la fraccién algal 3 no es significativo
(0.65). gl= grados de libertad.

La ecuacidén de esta regresidén miltiple queda expresada por:
CPI (ngPig/ug ps)=0.0136+0.0032*C1-2(ug/1)+0.0018*C1-4(ug/1)-0.0007*C1-1(ug/1)

siendo CPI el contenido pigmentario intestinal de Daphnia, y Cl-2
(10-40 pum), Cl-4 (<5 pum) y Cl-1 (>40 pm) las concentraciones de
clorofila-a de las distintas fracciones algales presentes en el
embalse. La fraccién 3 (5-10 um) no alcanza un valor de F

significativo que le permita entrar en esta regresién.

Si la regresién se 1lleva a —cabo transformando
logaritmicamente el CPI de Daphnia, ya que la fraccién 4 presenta
mejor correlacién con esta transformacidén (Tabla 22), las
fracciones 2, 3 y 4 muestran significacién positiva y la fraccién

1 negativa (Tabla 23b). En este caso, la explicacidén de la
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fraccién 2 es menor que en la regresién anterior (35%), pero
sigue siendo la méds elevada de las variables independientes

(Tabla 23b).

Hay que destacar el hecho de que pese a presentar 1la
fraccién 1 (>40 um) una correlacidén positiva con el CPI de
Daphnia (Tabla 22), al elminar la variabilidad que tiene en comun
con las restantes fracciones algales, esta relacidén pasa a ser
negativa y significativa (Tablas 23a y 23b).

Tabla 23b. Regresién mialtiple "forward stepwise" usando
el contenido pigmentario intestinal (CPI) de Daphnia,
transformado logaritmicamente, como variable dependiente

y las fracciones de tamafio algal como independientes.
[ o e oti s e o LR e Tl ot i e o RS Lt A e D e e e L)

Log-CPI de Daphnia

N=18

gl=4, 13

p<0.001

Beta F Incremento de r2

Clorofila 1 =-1.14%% 4.9 0.12
(>40 um)
Clorofila 2 +2.05%%% 8.6 0.35
(10-40 um)
LogClorofila 3 +1.03%% 9.5 0.14
(5-10 um)
LogClorofila 4 +0.93%%% 6.3 0.19
(<5 um)

**P<0.01, ***P<0.001

En resumen, nuestros resultados sugieren que las algas
mayores de 40 um (Ceratium y Peridinium) interfieren con la
alimentacién Daphnia, mientras que aquellas con un tamafio
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inferior son consumidas. Ademds, las algas con un tamafio
comprendido entre 10 y 40 um, fundamentalmente Cryptomonas erosa
Yy Cyclotella ocellata (Pérez Martinez 1992), son seleccionadas
sobre el resto por este cladbcero, siendo estas algas comestibles
de mayor tamafio las gque mayor incidencia muestran en el
desarrollo de Daphnia (pags. 117-127).

3.2.4-Efectos de la alimentacién del zooplancton sobre 1la
densidad algal. Limitacién del alimento y aclaramiento
del aqua

Anteriormente, hemos visto como las algas estimulan el
desarrollo de las poblaciones zooplanctdénicas en el embalse de
Bermejales, pero el impacto de la filtracién de estas dltimas
sobre las primeras puede provocar un descenso considerable de la
biomasa algal que se traduce en un aclaramiento del agua (Lampert
1978) . Esta reduccidén de las fuentes de alimento tiene gran
importancia ya dgque puede conducir a interacciones de tipo
competitivo entre las especies del zooplancton.

Segiin esto hemos podido observar como el primer midximo de
Daphnia, en el que dominaron las formas de mayor tamafio (clases
3 y 4), esta seguido por una fase de aclaramiento del agua en la
cual la transparencia se incremento de 1.1 a 3.1 metros de
profundidad en 21 dias, y la concentracién de la fraccién algal
menor de 40 um experimentd un notable descenso (Fig. 44).

Este descenso, provoca la reduccidén de la abundancia de
Daphnia (pags. 120-121), que es seguida por un aumento de las
poblaciones de rotiferos, fundamentalmente K. cochlearis y A.
fissa disminuyendo progresivamente la claridad del agua.

El segundo mdximo de Daphnia, a diferencia del anterior, no
coincide con un aumento de la transparencia del agua ni con una
reduccién en los valores de la fraccidén de clorofila comestible
(Fig. 44), si bien, en este caso, la poblacién de Daphnia estuvo
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Fig. 44, Distribucién de la transparencia del agua, la biomasa de Daphnia
longispina y la concentracién de clorofila-a comestible durante la pri-
mavera (Abril y Mayo) de 1991 en el embalse de Bermejales.



dominada por formas juveniles (clases 1 y 2).

Estas observaciones sugieren la posibilidad de que el
alimento algal y, por consiguiente, la transparencia del agua,
esten fundamentalmente controladas por los dafnidos de mayor

tamafo.

Para comprobar este hecho, se emplearon andlisis de
regresion en los cuales se estudidé la relacidén de cada una de las
especies zooplancténicas y de las distintas clases de tamafio de
Daphnia con los niveles de la fraccién comestible algal, de
manera que correlaciones negativas indicaran un efecto depresor
sobre la biomasa fitoplanctdénica comestible.

En este sentido, la biomasa de Daphnia esta negativamente
correlacionada con esta fraccién algal, y las relaciones entre
las distintas clases de tamafio de este cladbcero con los niveles
de clorofila-a revelan que la concentracién de alimento esta
significativamente afectada por la clase 4 (1.228-1.478 mm)
(Tabla 24).

En cuanto a las especies de rotiferos, Keratella cochlearis
y Anuraeopsis fissa tambien estén inversamente relacionadas con
el alimento presente en el medio, pero Synchaeta oblonga muestra
una relacidén positiva que sugiere que la presencia de esta

especie requiere altas concentraciones de alimento (Tabla 24).

Por su parte, la temperatura no muestra una relacién
significativa con la biomasa fitoplancténica comestible (Tabla
24).

Sin embargo, dado que puede haber fendémenos de interaccién
entre las distintas especies zooplanctdénicas que afecten a la
variabilidad de las mismas, se llevd a cabo un andlisis mialtiple
para compensar estas covarianzas. En este sentido, primeramente
llevamos a cabo una regresién midltiple "standard" en donde la
variable dependiente fué la concentracién de alimento algal
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Tabla 24. Correlaciones de la clorofila-a
(<40 um) con estimas de la biomasa zoo-
plancténica y la temperatura. Algunas
variables fueron transformadas logarit-
micamente cuando mostraron mayores
coeficientes de correlacién que los

datos naturales.

N=35 LogClo-a<40 um
Daphnia -0.43*%*
Clase 1 de Daph. -0.23"
Clase 2 de Daph. -0.02™
Clase 3 de Daph. -0.29™
Clase 4 de Daph. —0.60***
Clase 5 de Daph. +0.05™
LogRotiferos -0.39*
Anuraeopsis -0.39%*
LogKeratella -0.34%*
LogSynchaeta +0.35%*
Tropocyclops -0.03™
Copepoditos (Trop.) -0.03™
LogNauplios(Trop.) +0.16™
LogZooplancton -0.39%*
Temperatura -0.23™

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001,
ns= no significativa (P>0.05).

mientras que se utilizaron como variables independientes las
especies zooplanctdénicas y la temperatura. El resultado de este
andlisis revela que sdlamente Daphnia y la temperatura estuvieron
significativamente relacionadas (Tabla 25a), si bien el
coeficiente de correlacidén parcial de Daphnia es superior al de
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la temperatura, con lo que Daphnia explica una mayor parte de la
variabilidad de la biomasa algal comestible.

Esta significacién esta basada en el t-test, sin embargo el
F-test es mas exacto a la hora de examinar los coeficientes de
regresién (Edwards 1985). Por esta razdén, a continuacidén se llevo
a cabo una regresién "forward stepwise", del mismo modo que se
hizo para el estudio de la fecundidad, en la cual solamente son
seleccionadas aquellas variables con un valor de F significativo
que incrementan significativamente la suma de los cuadrados de
la regresién. En este segundo andlisis, muestran relaciones
significativas Daphnia, la temperatura y Keratella (Tabla 25a),
pero Daphnia seguia explicando la mayor parte de la variabilidad
de la clorofila (19%).

Tabla 25a. Regresiones miltiples (standard y "forward stepwise") con la
clorofila como variable dependiente y las especies zooplanctdnicas y 1la
temperatura como independientes. Algunas variables han sido transformadas
logaritmicamente cuando presentan coeficientes mis elevados que los datos

naturales.

N=35 LogClo-a (<40 um) LogClo-a (<40 um)
(regr. stepwise) (regr. standard)

r?=0.47 r’=0.52

Beta F Beta
Daphnia -0.58%*%* 7.7 -0.55%*%%
LogKeratella -0.34* 6.4 -0.33™
|

LogSynchaeta ——— +0.12"

Anuraeopsis = | ===—————=—————ee- -0.07™

Tropocyclops ——————————— +0.23™

Temperatura -0.51** 8.8 -0.42%*

ns= no significativo, *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001
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Cuando en estos andlisis se consideraron las distintas
clases de tamafio de Daphnia por separado, y se diferenciaron los
copepoditos y nauplios de Tropocyclops, la regresidédn midltiple
"standard" muestra que Gnicamente la clase 4 de Daphnia estuvo
significativamente relacionada con el alimento algal (Tabla 25b).

Tabla 25b. Regresiones miltiples (standard y "forward stepwise") con 1la
clorofila-a (<40 um) como variable dependiente y como independientes 1la
temperatura y los grupos zooplancténicos, diferenciando las clases de tamafio
de Daphnia y los estadios de copepodito y nauplio en Tropocyclops. Algunas
variables fueron transformadas logaritmicamente cuando mostraron coeficientes

de correlacidén parciales mds elevados que los datos naturales.

N=35 LogClo-a<40 um LogClo-a<40 um
(regr. standard) (regr. stepwise)
r’=0.73 r’=0.63
_Beta Beta F
Clase 1 de Daph. +0.06™ 0000 | e
Clase 2 de Daph. +0.152% === | cmmmmmmmmmcccaaaa
Clase 3 de Daph. -0.17" = | c——mememccccccccaa-
Clase 4 de Daph. =0.77*** =0,.73%%* 18.5
Clase 5 de Daph. +0.14® 00 | ,memmmmmmmeeeee e
Anuraeopsis -0.15™ -0.31%* 14.2
LogKeratella -0.41" 00 | mmmmmmmee o
LogSynchaeta -0.13 = | emmmmmmmmeeeee e
Copepoditos (Trop.) +0.128 | e
LogNauplios(Trop.) +0.37 000 | e
Temperatura -0.12™ -0.32* 6.2

*P<0.05, ***P<0.001, ns= no significativo (P>0.05).
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En la regresién "forward stepwise", presentan relaciones
significativas con el alimento la clase 4 de Daphnia, Anuraeopsis
y la temperatura, pero el coeficiente de correlacidén de 1la
primera variable es mayor que para las otras dos, y, por
consiguiente, explica mayormente 1la variabilidad de 1la
concentracién de clorofila-a del fitoplancton comestible (36%)
(Tabla 25b).

Anteriormente comentamos la relacién existente entre 1la
fraccién algal comestible (<40 um) y la claridad del agua, de
forma que ya que las grandes Daphnia disminuyen los niveles de
fitoplancton, aumentan, a su vez, la transparencia del agua. Asi
pués, se ha podido observar una correlacién positiva vy
significativa entre la profundidad de visién del disco de Secchi
y la abundancia de las Daphnia de la clase 4 (r=0.32, p<0.05).
Esta relacidén se hace aln mds patente si se lleva a cabo con un
desfase de tres dias entre ambos paréametros, y considerando
Gnicamente los individuos de Daphnia mads grandes presentes a 3
metros, que serdn los que mayor repercusién tengan sobre la
claridad del agua (Fig. 45). Realizando una regresidén multiple
"forward stepwise" con las distintas clases de tamafio de Daphnia
como variables independientes, la clase 4 es la Gnica con un
valor de F significativo (F=13.9; gl=1, 17; p<0.0l1l) que 1le

permite entrar en la regresidn.

En resumen, la concentracidn de alimento estuvo
principalmente controlada por la biomasa de Daphnia,
principalmente por aquellos individuos de Daphnia de mayor tamafio
(1.227-1.478 mm) . Este efecto depresor de Daphnia puede conducir

las interacciones competitivas con otras especies.
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Fig. 45. Relacién entre 1los individuos de mayor tamafio de Daphnia

longispina (>1.23 mm) y la transparencia del agua.
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3.3-INTERACCIONES COMPETITIVAS DE LAS POBLACIONES
ZOOPLANCTONICAS EN EL EMBALSE DE BERMEJALES

La competencia interespecifica es frecuentemente visualizada
como configuradora de la composicién de especies y de 1la

estructura de tamafios de las comunidades naturales.

En nuestro estudio hemos observado una segregacién temporal
entre las poblaciones de Daphnia y Bosmina (Fig. 46) que podria
sugerir una interaccién de tipo competitivo, si bien no existe
una correlacién negativa significativa entre ambas poblaciones
(p>0.05) .

Por otra parte, los cladbéceros y los rotiferos compiten
indirectamente por las fuentes alimenticias compartidas, ya que
los nichos alimenticios de los rotiferos estan incluidos dentro
de los de los cladbceros (Gilbert 1988b), proceso se conoce como
competencia explotativa. Ademds, los grandes cladbéceros (>1.2 mm)
pueden imponer una mortalidad apreciable sobre los rotiferos
mediante la interferencia mecénica o interferencia competitiva,
en la que los rotiferos susceptibles quedan atrapados en la
camara branquial de los cladbéceros Yy posteriormente son

expulsados dafiados o muertos (Gilbert 1988Db).

De este modo, en nuestro estudio, las poblaciones de
rotiferos alcanzaron su mayor importancia durante el segundo
maximo de Daphnia, cuando las formas juveniles eran mas
relevantes en esta poblacidén (Fig. 47). Este hecho sugiere una
posible interaccién competitiva entre los grandes dafnidos y los
rotiferos, que bien pudiera ser por medio de la competencia
explotativa o por interferencia mecénica.

La cuantificacién de estos dos mecanismos en la supresiodn
de los rotiferos por los cladbceros presenta muchas dificultades
porque ambos procesos no son facilmente separables cuando operan

conjuntamente.
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Fig. 46. Evolucidn de las especies de cladéceros durante la primavera
(Abril y Mayo) de 1991 en el embalse de Bermejales.
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Fig. 47. Evolucién de las especies de rotiferos y de Daphnia longispina
durante la primavera (Abril y Mayo) de 1991 en el embalse de Bermejales.




3.3.1-Competencia explotativa

La manifestacidén mds evidente de la competencia explotativa
resulta de una disminucidén del potencial de crecimiento de una
poblacidén como consecuencia de la limitacién de alimento que

provoca otra poblacién.

Previamente, hemos comentado el efecto depresor que los
individuos de la clase 4 de Daphnia longispina (1.227-1.478 mm)
ejercen sobre la fraccién algal comestible (<40 pm). Asimismo,
esta fraccién comestible de fitoplancton tiene una gran
influencia positiva sobre las tasas de natalidad y fecundidad de
Anuraeopsis fissa, por lo que la filtracién de Daphnia reduce a
su vez la natalidad de Anuraeopsis. De hecho, se ha podido
comprobar una relacién negativa y significativa entre 1la
natalidad de A. fissa y la abundancia de los individuos Daphnia
de la clase 4, asi como con la biomasa total de Daphnia (Tabla
26), que manifiesta el efecto negativo que Daphnia tiene sobre

el crecimiento poblacional de Anuraeopsis.

Tabla 26. Correlaciones entre las tasas de natalidad de los rotiferos (b) y
las abundancias poblacionales.

b-Keratella b-Anuraeopsis b-Synchaeta

N=28 N=19 N=15
Keratella -0.31M -0.64%* -0.20"
Anuraeopsis -0.60%** -0.3978 +0.29M
Synchaeta +0.32M +0.03"¢ -0.26"
Daphnia +0.34" -0.52* -0.23m
Clase 4-Daphnia +0.40" -0.47* -0.31M8
LogClase 4-Daphnia +0.41* -0.47%* -0.51*
Copepoditos +0.27M -0.59%** -0.63*
(Tropocyclops)

ns= no significativo, *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001
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Por el contrario, en el caso de Keratella cochlearis, pese
a existir una relacién positiva entre la fraccién algal menor de
40 pum y la natalidad de esta especie, no es tan marcada como en
el caso de Anuraeopsis (pag. 112), posiblemente por 1la
utilizacién de otra fuente alimentaria, ademads del fitoplancton,
por parte de Keratella. Posiblemente por esta razén no se ha
observado una relacidén negativa entre 1la natalidad y 1la
abundancia de los grandes dafnidos (Tabla 26).

Respecto a la natalidad de Synchaeta oblonga, se observa una
relacidén negativa significativa con los grandes dafnidos, pero
no con el conjunto de la poblacidén de Daphnia (Tabla 26), de
manera que en este caso, solo los grandes dafnidos tienen un

efecto negativo sobre la reproduccidén de este rotifero.

Independientemente del efecto de Daphnia, tambien parecen
existir fendmenos competitivos entre 1las poblaciones de
rotiferos, ya que se ha podido evidenciar una relacidén negativa
significativa tanto entre la natalidad de Keratella y abundancia
de Anuraeopsis, como entre la natalidad de Anuraeropsis y la
abundancia de Keratella (Tabla 26). Este hecho sugiere una

competencia por un mismo recurso entre estas especies.

3.3.2-Interferencia mecénica y depredacién

Los grandes dafnidos (>1.2 mm) tambien pueden afectar a los
rotiferos a traves de la interferencia mecédnica, siendo este un
efecto directo de Daphnia sobre los rotiferos, a diferencia del
de la competencia explotativa que es indirecto.

En este sentido, la abundancia de Synchaeta oblonga muestra
una fuerte relacibén negativa con los individuos de la clase 4 de
Daphnia (Fig. 48), que son los que superan los 1.2 mm de
longitud. Cuando los grandes dafnidos fueron abundantes 1la
poblacién de S. oblonga es escasa o nula, de manera que aunque
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Daphnia no afecta negativamente el crecimiento poblacional de
este rotifero, si reduce la densidad del mismo.

Synchaeta oblonga (ind/1
1o0p 0 g /1)

1000

800

T

T

600

400

200

LK 1 1 | | *_j
4 6 8 10 12 14
Clase 4 de Daphnia (ind/1)

Fig. 48. Relacién entre la densidad de Synchaeta oblonga y la de los
individuos de la clase 4 de Daphnia longispina en el embalse de Bermejales.

Por su parte, ni K. cochlearis ni A. fissa presentan
relaciones significativas con estos dafnidos, lo cual parece
indicar que la interferencia mecénica no afecta a estos rotiferos

en nuestro estudio.

A pesar de ello, como la habilidad de Daphnia para
interferir sobre Anuraeopsis fissa no ha sido estudiada en
trabajos previos, mientras que si se ha analizado para S. oblonga
y K. cohlearis, realizamos un experimento de laboratorio con el
fin de comprobar si la interferencia mecédnica afecta a A. fissa.
La explicacién pormenorizada del disefio experimental esta
recogida en el capitulo de Material y Métodos (pag. 46).
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En dicha experiencia, se compararon 1las densidades
poblacionales de Anuraeopsis en presencia y en ausencia de
Daphnia (1.5-1.7 mm). E1l resultado revela que las diferencias en
las medias poblacionales de Anuraeopsis entre el tratamiento
control sin Daphnia y el tratamiento experimental con Daphnia no
son significativamente diferentes (Tabla 27). Para evitar que la
competencia explotativa afectard a los resultados, ésta se
minimizé utilizando altas densidades de alimento (Chlamydomonas
sp.) y cortos periodos de incubaciédn.

Tabla 27. Abundancia de Anuraeopsis en un experimento para describir los
efectos de Daphnia, y andlisis de 1la varianza (ANOVA) referido a las

densidades finales de Anuraeopsis. En cada tratamiento fueron empleadas tres

réplicas.
Densidad Densidad final de Densidad final de
inicial de Anuraeopsis (sin Anuraeopsis (con ANOVA
Anuraeopsis Daphnia) Daphnia)
N sD N sD N sD F )
675 9.2 114.7 18.5 104.7 23.5 0.33 0.6

N=Nimero medio de Anuraeopsis; SD=Desviacibén estandar.

Seglin las diferencias en el crecimiento poblacional de A.
fissa entre uno y otro tratamiento, se calculd la tasa de
mortalidad debida a la interferencia de Daphnia (dp) que
sblamente es de 0.04 por dia. Asi pués, la interferencia mecénica
no afecta a la dinamica de A. fissa.

Por otra parte, ademads del efecto negativo de Daphnia sobre
los rotiferos, estos uGltimos pueden ser suprimidos por 1la
depredacién de copépodos, en nuestro caso de Tropocyclops

prasinus.

Sin embargo, S. oblonga es el Gnico rotifero que muestra una

relacién negativa con los copépoditos y adultos de T. prasinus
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(Tabla 28), por lo que, ni A. fissa ni K. cochlearis estan
sometidas a una presién de depredacidn.

Ademds, tambien hemos observado que las natalidades de S.
oblonga y A. fissa estan negativamente relacionadas con T.
prasinus (Tabla 26), lo cual sugiere que o bien este ciclépido
depreda los huevos que puedan ser liberados de los rotiferos, o
bien que los individuos con huevos son mds facilmente depredados
que los que carecen de ellos. Este hecho, debe afectar a las
estimaciones de natalidad de estos rotiferos impidiendo conocer
que factores las influyen. Sin embargo, esta depredacién no
impide que la natalidad de A. fissa muestre relaciones altamente

significativas con el alimento.

Tabla 28. Correlaciones entre la biomasa de Tropocyclops transformada
logaritmicamente y las especies de rotiferos en Bermejales.

N=40 Keratella Anuraeopsis Synchaeta
LogTropocyclops +0.280" -0.24m™ -0.46%*
(Copepoditos)

**P<0.01, ns= no significativo (P>0.05)
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4 .-DISCUSION

4.1-CARACTERISTICAS TROFICAS DE LOS EMBALSES. CICLO ANUAL.
ESTADO TROFICO Y ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD

Las caracteristicas tanto fisico-quimicas como biolégicas
analizadas definen un amplio gradiente tréfico para los embalses

estudiados.

En primer lugar, el agotamiento del oxigeno hipolimnético
durante el periodo de estratificacién es indicativo de un marcado
caracter eutrdéfico (Wetzel 1983), habiendo sido considerado como
tal en algunos embalses espafioles (Armengol et al. 1990).

En nuestro caso, s6lamente el embalse de Cubillas puede ser
catalogado como eutrdéfico ya que es el Gnico de los embalses
estudiados en que llega a producirse tal agotamiento. Las estimas
del deficit relativo de oxigeno situan en el extremo opuesto al

embalse de Quentar.

La concentracién de clorofila-a tambien es un paréametro
utilizado en la clasificacién tréfica de sistemas (Wetzel 1983).
Sin embargo, no disponemos de medidas de la clorofila-a total,
ya que solo se calcularon las concentraciones de clorofila-a
correspondientes al fitoplancton menor de 40 um, de manera que
la clorofila-a total en nuestros medios debe ser mayor a los
valores que hemos estimado. A pesar de ello, Cubillas presenta
unos valores de clorofila-a (11-96 ug/l) lo suficientemente
elevados como para quedar encuadrado en la eutrdéfia seglin los
rangos presentes en Wetzel (1983), siendo unas concentraciones
muy elevadas en relacién al conjunto de los embalses espafioles
(Riera et al. 1992).

Asi pués, a partir de los niveles de oxigeno hipolimnético

y de clorofila-a sb6lamente podemos tener certeza del caracter muy

eutréfico de Cubillas.
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Ademas del oxigeno y la clorofila-a, el cdlculo del indice
de estado tréfico (TSI), a partir de la transparencia del agua,
proporciona una buena estima acerca del estado tréfico de estos

medios.

En este sentido, Wetzel (1983) presenta unos rangos del
coeficiente de extincién de 1la 1luz que definen distintas
categorias tréficas. Convirtiendo estos coeficientes en valores
de transparencia (Poole & Atkins 1929) podemos establecer unos
rangos de TSI que definen diferentes estados tréficos (Tabla 29).

Segin estos rangos, Tabla 29. Estado trdéfico segin los
rangos del TSI estimados a partir de
Quentar se encuadra en la 1los datos recogidos por Wetzel (1983).
. [ L e o e LA el B e S s Ek L]

oligotrofia, Bermejales en la

mesotrofia, Canales en 1la TSI
eutrofia y Cubillas en 1la Oligotrofia 9.1-52.3
hipereutrofia. -
Mesotrofia 19.1-62.3

En relacién al conjunto i il

de embalses espafioles,
e e N e e

Margalef et al. (1976)

observan que la mayor parte de los mismos presentan valores
comprendidos entre 40 y 50. Este rango para el conjunto de los
embalses espafioles apenas ha cambiado en 15 afios, seglin se
desprende de las lecturas de transparencia del agua recogidas por
Riera et al. (1992), de manera que Cubillas es el Ulnico de
nuestros embalses que se encuentra claramente por encima de este
rango con valores de hasta 77. El valor medio del TSI estimado
a partir de los datos de Riera et al. (1992) es de 45, siendo el
embalse de Quentar el Gnico de nuestro estudio con un valor medio

inferior.

Llama la atencidén que en Cubillas se alcanzan altos valores
de alcalinidad (3-5.4 meq/l), mientras que en el conjunto de
embalses espafioles los indices tréficos mas elevados corresponden
a embalses de baja o moderada alcalinidad (Riera et al. 1992).

149



Por lo que se refiere a cambios particulares del estado
tré6fico a lo largo del tiempo en los embalses de nuestro estudio,
en Bermejales, Rodriguez & Lucena (1984) observan unos valores
del TSI (37.5-52) mads bajos que los nuestros (44-57), y 1la
clorofila total no llegaba a 8 ug/l, concentraciédn que ahora es
alcanzada sb6lamente por el fitoplancton menor de 40 um. Todo ello
indica un incremento del estado tréfico de Bermejales en 10 afios,
aunque este embalse sigue perteneciendo al grupo de aquellos
embalses espafioles con un estado tré6fico mds bajo (Riera et al.
1992).

En Quentar el estado tréfico apenas a cambiado en 10 afios,
y el valor medio del TSI ha pasado de 40.9 (Leighton-Sotomayor
1980) a 42.5 en la actualidad.

Por otra parte, la composicidén especifica del zooplancton
tambien permite caracterizar el estado tréfico constituyendo unos
excelentes indicadores biolégicos. En principio, el aumento del
estado tréfico de un medio entrafia la desaparicién de las
especies oligotréficas u oligomesotréficas y permite el
desarrollo de especies mesotrdéficas y eutréficas (Balvay &
Laurent 1989).

En nuestros embalses, destaca la ausencia de alguna especie
indicadora de oligotrofia en Canales y Cubillas, siendo este
Gltimo el que mayor nimero de especies indicadoras de eutrofia
presenta (Tabla 5). Asli pués, los embalses de Canales Yy,
especialmente, Cubillas son los que presentan un estado tréfico

mas elevado, corroborando las observaciones anteriores.
4.1.1-Sucesidén del zooplancton durante el ciclo anual en los
embalses
Para realizar un sintesis sobre la sucesidén de la comunidad

de zooplancton de los embalses estudiados hemos tomado como
referencia el modelo del PEG (Plankton Ecology Group) elaborado
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Despertar de la diapausa
de algunos ciclépidos

/’—_’__’____' Pequefia poblacién invernal zoopl.

YHerbivoros ANutrientes l " ALuz
T AFitoplancton
AFiltradores

YBiomasa de fitop.
Filtracién > tasa de repr. fitop.!' v

W VLuz YBiomasa de fitopl.

APredacién de peces tog

A Zooplancton otofial YHerbivoros
T N YPredacién de peces AFitoplancton

Composicion variable fitop.

VFosfatos
T Algas verdes ——p Diatomeas
YSilicatos ) 1
AADiatomeas
Dinoflagelados
AAlgas filamentosas
AUnicelulares YNitrogeno
T Algas filamentosas ! Especies fijadoras
verde-azuladas de nitrogeno
Fluctuacién 'Grandes crustaceos ARotiferos
zooplancton - herbivoros
Temperatura

Fig. 49. Esquema general del modelo de sucesién del Plankton Ecology Group (PEG)
elaborado por Sommer et al. (1986).



por Sommer et al. (1986), aplicable a lagos estratificados con
"buenos" niveles de nutrientes que se agotan segin la secuencia

P-Si-N, y que hemos esquematizado en la figura 49.

En resumen, y en relacién con la comunidad zooplancténica, -

dicho modelo supone: J—— k
e ATYAY
~ ADAR

-Disponibilidad de nutrientes al final del invierno con el
consiguiente aumento de los niveles de &1toplancton.

g
-Aumento del zooplancton herbivoro segu1d§ de un degcensovw

e

fitoplancténico (fase de aclaramiento delLaqﬁa)

-Disminucién de la abundancia zooplanctdénica como consecuencia
de la limitacién del alimento y de la depredacidén por parte

de los peces.

-Aumento de la comunidad algal (criptoficias y algas verdes

coloniales).

-Aparicién de algas verde-azuladas que determinaran la
sustitucidén de las especies zooplanctdédnicas de mayor tamafio

por otras mas pequefias.

-Minimo invernal del fitoplancton, seguido de una disminuciébn

del zooplancton.

-Despertar de la diapausia de algunos ciclépidos, que
contribuirdn al mantenimiento de las poblaciones invernales.

Respecto a nuestros embalses, en Quentar, Canales Yy
Bermejales, observamos al principio de la primavera un dominio
de las poblaciones de cladbéceros que, especialmente en Canales,
reducen la biomasa algal. Posteriormente, se incrementa el
fitoplancton comestible, y, hacia el otofio, las especies de mayor
tamafio son reemplazadas por especies menores, dominando las

poblaciones de rotiferos.
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En Cubillas, destaca el gran dominio de rotiferos vy
copépodos sobre los cladbéceros, llamando la atencién el méaximo
invernal de fitoplancton y la gran escasez de poblaciones de
rotiferos y crustaceos durante este periodo, que coincide con 1la
aparicién de protozoos. Durante este periodo se registraron
escasas profundidades en el embalse (1.5 m de profundidad maxima)
que podrian ser la causa de la dinadmica alterada que presenta

este medio.

A la luz del modelo del PEG, Quentar, Canales y Bermejales
se aproximan al mismo, mientras que Cubillas se aleja

considerablemente.

4.1.2-Andlisis conjunto de las relaciones entre el fitoplancton

y el zooplancton a lo largo de un amplio gradiente
tréfico

El diferente estado tré6fico nuestros embalses repercute en
la estructura de la comunidad zooplanctdénica, lo cual esta de
acuerdo con numerosas observaciones que muestran un mayor
predominio del zooplancton de menor tamafio en sistemas eutréficos
(Patalas 1972, Hillbricht-Ilkowska 1977, Sprules & Knoechel
1983).

La relacidén positiva observada en el conjunto de los cuatro
embalses entre el zooplancton y el fitoplancton comestible es
posible gracias al amplio rango de biomasa zooplancténica (0.6-96
kg/l) que parece ser necesario. De hecho McCauley y Kalff (1981)
y Rognerud y Kjellberg (1984) encuentran relaciones positivas
entre el fitoplancton total y el zooplancton de 17 y 18 lagos
respectivamente. Ademds, Rognerud y Kjellberg (1984) unen sus
datos con los de McCauley y Kalff (1981) obteniendo una relaciébn
positiva global con un rango de clorofila que oscila entre menos
de 1 pug/l y mas de 100 pug/l. Por el contrario, si la variabilidad
de clorofila no es suficientemente grande, esta relacidén no es
detectada, tal y como observan Campbell y Knoechel (1988) en 17
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lagos y nosotros mismos en nuestros embalses considerados
separadamente, excepto suaves dependencias en Canales Yy

Quentar.

Por otra parte, en distintos estudios de biomanipulaciédn,
se observa como la disminucidén en el estado tréfico va acompafada
de un incremento de la biomasa zooplanctdénica asi como del peso
medio individual, mostrando la importancia que el tamafio del
zooplanctén tiene  sobre la depresidén de la biomasa
fitoplancténica (Dawidowicz 1990, Gulati 1990).

En nuestros medios, si bien el aumento de estado tréfico no
va asociado a un incremento de la biomasa zooplancténica, si se
observa un incremento del peso medio individual de la comunidad,

fundamentalmente debido a una mayor presencia de Daphnia.

La importancia relativa del macrozooplancton sobre el
fitoplancton y la dinadmica de los nutrientes es mayor en sistemas
de estado tréfico intermedio, fundamentalmente como resultado de
una limitacién extrema de alimento que llega a producirse en
sistemas ultra-oligotréficos y de la proliferacién de algas
incomestibles en lagos hipereutréficos (Gulati 1983, Carney y
Elser 1990, Elser y col. 1990, Gliwicz 1990).

Esta reduccidédn de la biomasa algal puede producir fases de
aclaramiento del agua (Lampert 1978), que en el caso de medios
eutr6ficos son dificiles de detectar (Gliwicz 1990), que
incrementan el potencial competitivo entre 1los filtradores
(Kerfoot et al. 1985, Sommer et al. 1986).

En este sentido, tGnicamente en los embalses con un estado
tré6fico intermedio (Bermejales y Canales) hemos encontrado un
efecto negativo del peso medio individual del zooplanctdédn sobre
el alimento algal disponible.

Sin embargo, en Canales, hemos observado una inluencia de
los sblidos en suspensidén sobre la transparencia del agua, la
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cual puede enmascarar las fases de aclaramiento del agua.

Por esta razén, para el estudio detallado de la relacidn
zooplancton-fitoplancton y la importancia de la misma sobre las
interacciones competitivas hemos elegido el embalse de Bermejales
para continuar la investigacién durante la fase de primavera,

cuando tiene lugar el aclaramiento del agua.
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4.2-SELECCION Y CALIDAD DEL ALIMENTO ALGAL EN EL EMBALSE DE
BERMEJALES

Tal y como hemos comentado anteriormente (pédgs. 17-19), una
caracteristica frecuentemente poco estudiada en los andlisis de
la competencia del zooplancton en la naturaleza es el examen
detallado de la distinta influencia que pueden tener las fuentes
de alimento sobre el desarrollo del zooplancton.

En este sentido, aunque los nichos de alimentacidén de los
rotiferos se encuentran tipicamente dentro de los de Daphnia
(Gilbert 1988b), diversos estudios muestran una seleccidén del
alimento segin su tamafio por parte de los rotiferos (Edmonson
1965, Pourriot 1977) y claddbéceros (Okamoto 1984, Haney & Trout
1985) que puede afectar a las interacciones que tienen lugar

entre ellos.
4.2.1-Rotiferos

Naumann (1923) formula la teoria de la selectividad del
tamafio de las particulas alimenticias y observa, por ejemplo, que
Keratella muestra preferencia por algas con un tamafio inferior
a 10 um. Pourriot (1965) confirma y refina esta teoria,
detectando que diferecias en el tamafio de una especie puede
causar una variacién considerable en las @preferencias

alimenticias.

Sin embargo, han aparecido evidencias conflictivas sobre la
seleccién del alimento, de manera que si bien Edmonson (1965)
observa que distintas especies de rotiferos (Keratella,
Kellicotia, Polyarthra) consumen particulas de hasta 20 um e
incluso 35 um, Gliwicz (1972) encuentra rangos para el alimento
mucho menores, y considera que los rotiferos investigados
(Keratella, Conochilus) prefieren particulas menores de 1 um.

En nuestro estudio de la fase primaveral, las pricipales
especies de rotiferos fueron Keratella cochlearis, Anuraeopsis
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fissa y Synchaeta oblonga. Para estas especies de pequefio tamafio,
Pourriot (1977) considera que pueden ingerir particulas con un
limite superior de tamafio en torno a las 12 um, aunque en el caso
de K. cochlearis la seleccién de alimento no esta enteramente
relacionada con el tamafio, ya que puede consumir grandes

Cryptomonas.

Por otra parte, K. cochlearis y A. fissa muestran una
preferencia en su alimentacién por las bacterias y detritus,
mientras que S. oblonga se alimenta exclusivamente de algas
(Pourriot 1977, Starkweather & Bogdan 1980, Boon & Shiel 1990,
Ooms-Wilms 1991).

A pesar de ello, en el embalse de Bermejales, las
fecundidades de K. cochlearis y, especialmente, de A. fissa son
estimuladas por el fitoplancton comprendido entre 12 y 40 um en
mayor medida que por el que presenta un tamafio inferior (pag.
112).

Este hecho indica que K. cochlearis y A. fissa pueden
ingerir algas mayores de 12 um. Ademds, este alimento es de gran
importancia en la reproduccién de A. fissa ya que explica un 57%
de la variabilidad de la fecundidad de este rotifero frente al
11% que explican las algas menores de 12 um. En el caso de la
fecundidad de Keratella cochlearis, el alimento algal sdlamente
explica un 17% de su variabilidad. El resto de la variabilidad
en estos rotiferos puede ser explicada por las bacterias y los

detritos.

Esta fraccién algal comprendida entre 12 y 40 um, esta
esencialmente constituida en el embalse de Bermejales por
Cryptomonas erosa y Cyclotella ocellata (Pérez Martinez 1992),
constituyendo las cryptomonadales y las diatomeas un buena fuente
de alimento para la mayor parte de los rotiferos, entre ellos K.
cochlearis (Dumont 1977, Pourriot 1977, Bogdan & Gilbert 1987).

Asi pués, segin nuestro estudio, el alimento algal es mas
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importante en el desarrollo de A. fissa que el alimento
bacteriano, al contrario que 1las observaciones de Pourriot
(1977). En K. cochlearis, por el contrario, las bacterias si
podrian tener mucha importancia sobre su desarrollo.

Por otra parte, no hemos encontrado una relacion entre
ninguna fraccién de alimento algal y la fecundidad de S. oblonga,
aunque segin Pourriot (1977) dicho alimento es el Gnico consumido
por esta especie.

Sin embargo, las tasas de natalidad y fecundidad de este
rotifero no son del todo fiables, ya que Synchaeta frecuentemente
libera sus huevos directamente al agua, pudiendo sedimentarse a
capas mas profundas que pueden tener distintas concentraciones
de comida, lo cual altera no solo la fecundidad de este rotifero
sino tambien 1las relaciones de 1la misma con el alimento
(Stemberger & Gilbert 1987). De hecho, en nuestro estudio 1la
practica totalidad de los huevos de esta especie se encontraron

libres en el medio.

Ademds, se ha comprobado que la depredacidén por copépodos
provoca mortalidad de huevos en Synchaeta, con lo que disminuiréan
las tasas de natalidad (Stemberger & Gilbert 1987, Roche 1990a).
Mas adelante se comentaran otros aspectos que pueden alterar la
natalidad de este rotifero relacionados con la competencia (pag.
180) .

En consecuencia, no podemos predecir la importancia que el

alimento algal tiene sobre la reproduccidén de S. oblonga.

4.2.2-Cladbceros: Daphnia longispina

En relacién a la seleccién del alimento algal por 1los
cladéceros, Burns (1968) establece una relacidén entre el tamafio
corporal de varios dafnidos y el maximo tamafio de particula que

pueden ingerir.
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Seqgin esta relacidén, para los tamafios que presenta Daphnia
longispina en el embalse de Bermejales, las mayores particulas
que puede ingerir este cladbcero oscilan entre 16 y 43 um. Por
esta razén hemos considerado la fraccién fitoplanctédnica menor
de 40 um como el alimento disponible para D. longispina.

En Bermejales, el fitoplancton menor de 40 um constituido
casi de forma exclusiva por algas menores de 25 um (Pérez
Martinez 1992): Cyclotella ocellata, Cryptomonas erosa,
Rhodomonas minuta, Gymnodinium sp., Oocystis marsonii y Chlorella
vulgaris fundamentalmente. Gliwicz (1977) considera que 1la
fraccién algal menor de 25 um es para la que D. longispina

muestra mayores eficiencias.

Nuestros andlisis sobre la fecundidad de este cladbécero en
el embalse de Bermejales, muestran que 1la fraccién algal
comprendida entre 12 y 40 um (Cyclotella y Cryptomonas) es la
principal responsable de la induccién de la reproduccidén en este
cladécero (pag. 119), del mismo modo que ocurre para el rotifero

Anuraeopsis fissa.

Ademds, la fraccién algal anterior explica un 31% de 1la
variabilidad del tamafio estimado de 1los neonatos de D.
longispina, frente al 23% de la fraccién algal menor de 12 um
(pdgs. 122-124). De manera, que la fraccidén algal M (12-40 um)
es mas importante que la fraccién P (<12 um) tanto sobre la
fecundidad como sobre el tamafio individual de D. longispina del
embalse de Bermejales.

Esta mayor influencia de las algas comestibles de mayor
tamafio puede ser explicada por una seleccidén de las mismas, por
su mejor calidad como alimento, o por ambas razones.

En relacién con la seleccidén del alimento, se ha puesto de
manifiesto en un gran niGmero de trabajos que al aumentar la
concentracién de éste en el medio disminuyen las tasas de

filtracién, pero aumentan las tasas de ingestidén de claddceros
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(Borsheim & Olsen 1984, Peters & Downing 1984, Lampert & Muck
1985, Lei et al. 1990, Rothhaupt & Lampert 1992). Este cambio en
las tasas de filtracidén segun la disponibilidad de alimento, se
debe a un cambio en la estructura del aparato de filtracidén de
forma que a bajas concentraciones de alimento el &rea de
filtracién es mayor (Korinek et al. 1986). Asi pués, si todas las
fracciones de tamafio algales del medio repercuten por igual en
el contenido clorofilico intestinal de Daphnia, no hay seleccidn

de tamafios del alimento algal por parte de esta especie.

Andlisis estadisticos entre la clorofila presente en el
medio y los pigmentos del contenido intestinal del zooplancton
se han realizado con copépodos marinos (Bautista et al. 1988, Dam
& Peterson 1991).

Bautista et al. (1988), analizando la alimentacidén diaria
de Acartia grani, observan mejores resultados cuando llevan a
cabo un desfase temporal de tres horas entre la clorofila del

medio y el contenido pigmentario.

Por su parte, Dam & Peterson (1991), estudian 1la
alimentacidn de Temora longicornis a lo largo de varios meses con
intervalos semanales, observando buenos resultados, sin 1la
aplicacién del desfase antes mencionado, en los que detectan

curvas de saturacidén para ciertas fracciones de tamafio algales.

En nuestros andlisis, no hemos detectado una saturacién, si
bien no fueron frecuentes elevadas concentraciones del
fitoplancton comestible disponible para D. longispina que

pudieran sugerir niveles de saturacién.
Estudios previos sobre seleccién de alimento en Daphnia,
indican que este claddcero selecciona aquellas particulas con un

tamafio inferior a 10 um (Okamoto 1984, Haney & Trout 1985).

Sin embargo, nuestros resultados muestran que las algas
ingeribles de mayor tamafio (10-40 gm) son las que mayormente
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explican la variabilidad en el contenido pigmentario intestinal
(CPI) de Daphnia longispina (75%). [Estas algas estan
esencialmente representadas por Cyclotella, Cryptomonas y algunas
Rhodomonas (Pérez Martinez 1992).

En este sentido, Glasser (1984) considera que la células més
grandes pueden ser encontradas mds frecuentemente por el
zooplancton de lo que las proporciones de las mismas predicirian,
y probablemente los encuentros de particulas determinen alguna
selectividad en el "grazing" (Sterner 1989).

Por consiguiente, las algas que mayor incidencia tienen en
el desarrollo de D. longispina son preferentemente seleccionadas

sobre las demas.

Por otra parte, Gliwicz (1977) manifiesta que algas de gran
tamafio como Ceratium hyrundinella y Peridinium cinctum
interfieren en las tasas de filtracién de D. longispina, siendo
estas dos especies algales las constituyentes del fitoplancton
mayor de 40 um en el embalse de Bermejales (Pérez Martinez 1992).

En este sentido, hemos observado que la fraccidén algal mayor
de 40 um influye negativamente sobre el contenido intestinal de
D. longispina. Sin embargo, este efecto negativo es mucho menos
importante sobre el alimento algal contenido en Daphnia que la
influencia positiva de la fraccién comprendida entre 10 y 40 um,
corroborando la idea de que los cladbéceros son limitados
mayormente por bajos niveles de alimento que por altas

concentraciones de algas interferentes (Gliwicz 1977).

Ademdas del tamafio del alimento, otros factores tienen
importancia en determinar tasas de crecimiento poblacionales. Asi
pués, algunas algas (Scenedesmus, Oocystis) son resistentes a la
digestién, gracias a la presencia de gruesas paredes celulares,
y siguen siendo viables tras pasar a traves del intestino de
Daphnia (Porter 1977, Kerfoot et al. 1988).
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La digestibilidad del alimento queda reflejada por 1la
eficiencia de asimilacién del mismo. Dicha eficiencia
probablemente depende fundamentalmente de la calidad del alimento
(Lampert 1987).

Ahlgren et al. (1990) sugieren que la composicidén quimica
del alimento es el principal factor que determina el desarrollo
de las poblaciones de Daphnia. En su estudio, estos autores
encuentran que las algas que presentan dcidos grasos insaturados
de larga cadena (Cryptomonas, Rhodomonas) son las que inducen
mayores tasas de crecimiento poblacional en D. longispina.
Ademds, las algas con un tamafio comprendido entre 10 y mas de 17
pm fueron las Gnicas que indujeron el desarrollo poblacional de

este cladbécero debido a su mejor calidad.

Estos hechos apoyan nuestras observaciones sobre 1la
importancia de las algas con un tamafio superior a 10-12 um pero
inferior de 40 um en el desarrollo de D. longispina.

En este sentido, anteriormente hemos comentado esta fraccién
algal esta representada en el embalse de Bermejales por
Cryptomonas, Cyclotella y algunas Rhodomonas. La primera de
ellas, Cryptomonas, representa un buen alimento para los ddfnidos
en general (Infante & Litt 1985) y, tanto Cryptomonas como
Rhodomonas, para Daphnia longispina en particular (Shindler 1971,
Ahlgren et al. 1990).

Por el contrario, en la fraccién fitoplanctédnica menor de
10 pum del embalse de Bermejales encontramos algas, tales como
Oocystis y Chlorella (Pérez Martinez 1992), que constituyen un
alimento nutricionalmente pobre para D. longispina (Fedorov &
Sorokin 1967, Shindler 1971, Ahlgren et al. 1990).

Por lo tanto, en nuestro estudio, el alimento seleccionado

por D. longispina es el que mayor calidad presenta. Este hecho
sugiere una relacién entre seleccién y calidad del alimento.
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De acuerdo con esta idea, se ha descrito que algas
deficientes en nitrégeno reducen 1la fecundidad de Daphnia
(Groeger et al. 1991, Mitchell et al. 1992), sugiriendose que
posiblemente el zooplancton sea capaz de detectar estas células
deficientes en nitrégeno, nutricionalmente inadecuadas, vy
discriminarlas (Mitchell et al. 1992).

Un hecho que no hemos tenido en cuenta hasta el momento es
la influencia que las bacterias puedan tener en el crecimiento
de Daphnia. Sin embargo, en general, los dafnidos prefieren algas
sobre bacterias (DeMott & Kerfoot 1982, Borsheim & Olsen 1984,
Urabe & Watanabe 1990) y 1las bacterias parecen ser un pobre
alimento, ya que Daphnia no se reproduce en cultivos puros de
bacterias y las tasas de asimilacidén de éstas no superan el 50%
para D. longispina (Tezuka 1971, Lampert 1987). Ademas, las
formas adultas, con capacidad reproductiva, tienen menores tasas
de retencién que las formas juveniles (Brendelberger 1991), con
lo que las bacterias apenas tienen incidencia en la fecundidad
de Daphnia, tal y como parece desprenderse de nuestros resultados
(pag. 119).

Una vez que hemos analizado la importancia del alimento
algal sobre el desarrollo del zooplancton hay que examinar la
capacidad de este Gltimo de deprimir los niveles del primero como
primer paso para discutir la interacciones competitivas en el
zooplancton. Sin embargo, previamente consideraremos si 1la
migracién vertical puede haber alterado nuestras observaciones.

4.2.3-Influencia de la migracidén vertical sobre nuestros
resultados

La migracién vertical de Daphnia entre 3 y 10 metros (las
profundidades muestreadas) podria haber afectado a 1los
resultados. Sin embargo, ésta no debid ser importante, ya que al
principio de la primavera, cuando el alimento es abundante, no
existe migracién (Geller 1986). Con 1la posterior fase de
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aclaramiento del agua, la falta de alimento puede impedir que

Daphnia tenga energia para migrar (Gliwicz 1985).

Por Gltimo, los reducidos niveles de clorofila de Mayo
podrian tambien limitar las migraciones, si bien en este caso
existe una diferencia de temperatura considerable entre 3 y 10
metros que podria hacer descender a Daphnia para, a estas menores
temperaturas, intentar cambiar su metabolismo (cambio de
glucolisis a rutas biosintéticas) obteniendo los llamados "bonos
de energia" (Somero & Hochachka 1976, Geller 1986).

Sin embargo, en general, nosotros no hemos observado una
diferencia significativa entre la poblacién de Daphnia localizada
a 3 metros durante el periodo de mezcla (Abril) y ésta poblacidn
durante la estratificacidén térmica (Mayo), ni tampoco comparando
las poblaciones de 10 metros de uno y otro periodo (Tabla 30).
Ademds, tampoco existe una diferencia significativa entre la
concentracién de clorofila de 3 metros y la de 10 metros (Tabla
31) que sugiera una heterogeneidad vertical de la disponibilidad
de alimento, la cual puede conducir 1la migracién (Dini &

Carpenter 1992).

Tabla 30. Analisis de la varianza (ANOVA) para la biomasa de Daphnia a 3 y
10 metros de profundidad entre los periodos de mezcla y estratificacidn
térmica (Abril y Mayo, respectivamente).

Abril Mayo
Media SD Media SD F o)
3 metros 39.4 33.1 34.0 31:7 0G.14 0.71
10 metros 68.3 75:1 43.7 48.7 0.71 0.41

e e e T o e e L e e O I R, STk e e R e S e e e LT DT L)
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Tabla 31. Analisis de la varianza (ANOVA) entre la concentracién de
clorofila comestible (ug/l) de 3 y 10 metros de profundidad.

3 metros 10 metros
Media SD Media SD F p
Clorofila-a 393 2.04 4,37 2.16 0.4 0.54

(<40 um)

Asi pués, no creemos dque la migracién tuviera wuna

importancia relevante en nuestro estudio.
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4 .3-EFECTOS DEL ZOOPLANCTON SOBRE LA DISPONIBILIDAD DEL ALIMENTO
ALGAL DURANTE LA PRIMAVERA. LIMITACION DEL ALIMENTO

En diversos medios se ha puesto de manifiesto el papel
depresor de Daphnia sobre el fitoplancton durante la primavera
que se traduce en una fase de aclaramiento del agua (Lampert
1978, Larsson et al. 1985, Luecke et al. 1990).

De igual modo, en Bermejales, hemos observado que asociada
a un madximo de abundancia de Daphnia longispina, la transparencia
del agua se incrementa de 1.1 a mads de 3 metros en 21 dias,

disminuyendo el fitoplancton comestible (<40 um).

Ademds, a lo largo de la primavera, D. longispina controla
el fitoplancton menor de 40 um, especialmente los individuos de
mayor tamafio (>1.23 mm) que explican un 36% de la variabilidad

de la clorofila-a de esta fraccidén algal (pags. 132-140).

La mayor importancia de los individuos méds grandes como
depresores del alimento algal, se ha comprobado en diversos
estudios de biomanipulacidén (Gulati 1990, Dawidowicz 1990).
Este efecto de los dafnidos desemboca en una reduccidén de las
fuentes de alimento que se traduce en una limitacién del mismo
para el =zooplancton, lo cual trae consigo interacciones

competitivas con los rotiferos.

4.3.1-Limitacidén del alimento algal. Importancia sobre la
comunidad zooplanctdénica

Si la energia y nutrientes son limitados, el namero y el
tamafio de la descendencia producida por un organismo dependera
de como estas fuentes son repartidas entre la reproduccidén y
otras funciones de vida (p.e. mantenimiento somatico), y de como
las fuentes asignadas a la reproduccién son divididas entre la
descendencia individual (Williams 1966).
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Diversos andlisis sobre la descendencia predicen que la
disminucién de sus tasas de crecimiento, el incremento de sus
tasas de mortalidad, o ambas, resultan de una reduccidén de 1la
disponibilidad de las fuentes de alimento que favorecerian la
produccién de menos pero mads grandes descendientes (Hutchinson
1951, Christiansen & Fenchel 1979, Taylor & Williams 1984, Sibly
& Calow 1986, Goulden et al. 1987).

Por consiguiente, la fecundidad y caracteristicas de 1la
descendencia del zooplancton permiten conocer si una poblacién
esta o no limitada por el alimento.

4.3.1.1-Rotiferos

Las reducciones en la fecundidad pueden usualmente ser
atribuidas a la limitacidén del alimento (DeMott 1989).

Por consiguiente, bajas fecundidades de los rotiferos son
indicativas de una limitacidén del alimento, ya sea este algal o
bacteriano. Sin embargo, en el caso de Synchaeta oblonga, hemos
visto con anterioridad que posiblemente las tasas de fecundidad
este alteradas, con lo que no necesariamente reflejaradn una

limitacién del alimento.

Posteriormente, en el capitulo dedicado a la competencia
(pdg. 173) se comentard la limitacidén de alimento sobre Keratella

y Anuraeopsis.

4.3.1.2-Cladbéceros: Daphnia longispina

De igual modo que para los rotiferos, un descenso de la
fecundidad en los cladéceros puede considerarse como un indice
de limitacién del alimento (Ghilarov 1985, DeMott 1989).

Nuestros resultados han mostrado que 1la fecundidad de

Daphnia longispina es estimulada por el alimento algal,

concretamente por aquellas algas con un tamafio comprendido entre
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12 y 40 pum (padg. 119), de manera que una reduccidén de la misma
es indicativa de una disminucién de las fuentes de alimento.

Sin embargo, Tessier et al. (1992) muestran que la natalidad
de Daphnia es dependiente de la densidad de este claddbcero, sin
que presente respuestas significativas a la adicidén de alimento,

salvo cuando existe limitacién de alimento.

Por el contrario, nosotros no observamos una relacidn
significativa entre la densidad de D. longispina y su natalidad
(Tabla 16), de manera que la natalidad de esta especie es

Gnicamente dependiente de la temperatura y el alimento.

De hecho, el declinar de la poblacién de D. longispina,
coincidiendo con el madximo aclaramiento del agua, esta asociado
a una drastica reduccidén del alimento algal, especialmente de la
fraccién fitoplancténica comestible de mayor tamafio (12-40 um),
que provoca un descenso de la fecundidad (pags. 120-121)

Ademds, llama la atencién que aunque al reducirse 1la
concentracién de alimento persiste una produccién de huevos
inducida por el alimento existente dias atras, la produccién de
los juveniles (clase 1) es minima (pags. 124-127) sugiriendo que
la mortalidad de las formas juveniles y la posterior escasez de
produccién de huevos, debido a la falta de alimento, determinan

el declinar de D. longispina a principios de Mayo.

Otro de los factores indicativos de limitacidén del alimento
es el tamafio de los neonatos. Diversos autores muestran como un
descenso de la disponibilidad del alimento causa un incremento
en el tamafio de la descendencia de distintos cladbéceros (Perrin
1989, Guisande & Gliwicz 1992).

Sin embargo, aunque Taylor (1985) observa que Daphnia pulex
produce huevos mis grandes con bajos niveles de alimento, Lynch
(1989) y Tessier & Consolatti (1991) encuentran que a mayores
concentraciones de alimento se producen huevos mas grandes en la
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misma especie. Ademads, Taylor (1985) y Tessier & Consolatti
(1991) no encuentran ninguna relacién en el caso de D.

publicaria.

Por nuestra parte, en el embalse de Bermejales, encontramos
una relacién positiva significativa entre la concentracién del
alimento algal y el tamafio estimado de los neonatos de Daphnia
longispina (Fig. 41).

Glazier (1992) propone un modelo para explicar estas
diferentes respuestas del tamafio de 1la descendencia a 1la
depresién de las fuentes de alimento maternales. Seglin este
modelo, el tamafio de 1los neonatos estard positivamente
correlacionado con la disponibilidad de alimento a bajos niveles
del mismo, pero estard negativamente correlacionada con 1la
disponbilidad de alimento a niveles medianos, y sera
relativamente constante a muy altos niveles de disponibilidad de

alimento.

Para llegar a este modelo, este autor observa que las
correlaciones positivas que encuentran Lynch (1989) y Tessier &
Consolatti (1991) tienen 1lugar a bajas concentraciones de
alimento, concretamente dentro de los rangos 0.077-0.77 mgC/l y
0.04-0.8 mgC/1l respectivamente. Por su parte las correlaciones
negativas encontradas por Taylor (1985) y el propio Glazier
(1992) tienen lugar a medianas concentraciones de alimento,
dentro de los rangos 0.1-1.0 mgC/l y 0.3-1.5 mgC/1.

Guisande & Gliwicz (1992) observan, para Daphnia publicaria,
que al disminuir la concentracién de alimento de 1 a 0.2 mgC/l
aumenta el tamafio de la descendencia, pero a concentraciones de
0.04 mgC/1 el tamafio de los neonatos disminuye, de manera que en
el primer caso se obtiene una relacidén negativa, como corresponde
a niveles medianos de alimentacidén, mientras que en el segundo
caso la relacidén es positiva, como corresponde a niveles bajos
de alimento. Sin embargo, estos autores observan dque, para

Daphnia hyalina, el mayor tamafio de la descendencia se obtiene
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a las concentraciones de alimento mas bajas (0.04 mgC/l), aungque
s6lamente 2 individuos fueron medidos a esta concentracién y, por
lo tanto, es dificil poder asegurar que el tamafio de los neonatos
de esta especie sea menor a las concentraciones de alimento méas

bajas.

Posteriormente, Lynch (1992) ha encontrado una relacién
positiva entre el alimento disponible y el tamafio de 1la
descendencia para Daphnia ambigua para un rango de
concentraciones de alimento entre 0.015 y 0.54 mgC/l. Este
andlisis tambien es consecuente con el modelo de Glazier (1992).

A partir de estas observaciones parece intuirse que se
obtienen relaciones positivas entre el tamafio de los neonatos y
la disponibilidad del alimento a concentracione menores de
aproximadamente 0.4-0.6 mgC/l, mientras que por encima de esta
concentracidén hasta 1.0-1.5 mgC/1l esta relacidén se hace negativa
(Fig. 50).

En nuestro caso, la relacidén positiva encontrada en el
embalse de Bermejales para D. longispina, sugiere que durante el
periodo de estudio las concentraciones de alimento fueron bajas.
De hecho, transformando la concentracién de clorofila-a en
carbono organico particulado (POC), considerando que por cada
unidad de clorofila-a hay 100 de POC (Huntley 1985), observamos
que el rango de concentracidén de alimento esta comprendido entre
0.028 y 0.695 mgC/l. Asi pués, la relacidén positiva encontrada
para este rango se enmarca dentro del modelo de Glazier (1992)
(Fig. 50).

En consecuencia, pequenos tamafios estimados para 1los
neonatos de D. longispina son indicativos de 1limitacién de

alimento en nuestro estudio.
En este sentido, anteriormente comentamos que tras el

aclaramiento del agua la concentracidén de alimento algal fué
significativamente menor que en el periodo anterior (pags. 99-
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Tamarnio de neonatos
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Fig. 50. Relacidn, a partir del modelo de Glazier (1992), del tamafio de los
neonatos de Daphnia con el alimento disponible.

103), encontrando tamafios para los neonatos de D. longispina
significativamente menores tras dicho aclaramiento del agua
(Mayo) .

La falta de alimento, traducida en menor fecundidad y
menores tamafios de los neonatos, puede alargar el desarrollo
juvenil hacia las formas adultas (Ghilarov 1985, Gliwicz 1985,
Threlkeld 1985).

Este hecho explica el mayor predominio durante el mes de
Mayo de las clases de tamafio menores (1 y 2) de D. longispina,
destacando la elevada produccidén de la clase 1 que no induce un
aumento de la produccidén de las clases mayores posiblemente
porque el retraso en el desarrollo determina que los individuos

permanezcan mias tiempo en la clase 1 (Fig. 42).

Ademds, la falta de alimento reduce el maximo tamafio que
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puede alcanzar Daphnia (Taylor 1985, Guisande & Gliwicz 1992),
lo cual puede explicar la ausencia durante este periodo de
individuos de clase 5 (>1.48 mm).

Por consiguiente, la dinamica del alimento algal en el
embalse de Bermejales explica el desarrollo y evolucidén de D.
longispina. Esta dinadmica no parece estar afectada por la presidn
depredadora de los peces presentes en el embalse (carpas Yy
barbos) .

La depredacidén por peces afecta fundamentalmente a las
hembras de Daphnia con huevos ya que son mas facilmente visibles
por los peces sobre todo cuando se desarrollan ojos en los
embriones (Larsson et al. 1985, Threlkeld 1987a). Esta
depredacién reduce las tasas de natalidad al disminuir el nimero
de huevos de la poblacién (Hovenkamp 1989).

Sin embargo, Culver et al. (1984) observan dque las
poblaciones de Daphnia incrementan la fecundidad en respuesta a
un incremento de la depredacidén por peces, siendo la produccidn
de huevos mayor en los tempranos y medianos adultos (Richman
1958). Si la depredacidén no es suficiente para eliminar las
hembras reproductivas mas pequefias, que son las que contribuyen
mayormente en la tasa de crecimiento poblacional, entonces bajo
una presidén constante de depredacién el cambio poblacional de
Daphnia serad minimo (Threlkeld 1987b).

Nosotros no hemos observado cambios en la fecundidad que no
puedan ser explicados por el alimento disponible, concretamente
este Gltimo explica el 80% de la variabilidad de la fecundidad
de D. longispina, con lo que la depredacién por peces no debe ser
importante en el embalse de Bermejales durante la primavera.

Ademds, recientemente se ha descrito la mayor importancia
de la limitacidén del alimento que de la depredacidén por peces en
el declinar de Daphnia durante la fase de aclaramiento del agua
(Luecke et al. 1990).
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4 .4-IMPORTANCIA RELATIVA DE LA COMPETENCIA EXPLOTATIVA Y POR
INTERFERENCIA ENTRE DAPHNITA IONGISPINA Y LOS ROTIFEROS EN EL
EMBALSE DE BERMEJALES. DEPREDACION

La supresidén de poblaciones de rotiferos por Daphnia en
sistemas naturales puede ser debida a la competencia explotativa
por las fuentes de alimento compartidas, a la interferencia
mecdnica, o a ambas (Gilbert 1985, Gilbert & Stemberger 1985).

La competencia por interferencia mecanica (CI) y 1la
competencia explotativa (CE) han sido demostradas separadamente
con muchos taxdénes en el laboratorio (Burns & Gilbert 1986a,
1986b, Gilbert 1988a, 1989b, Gilbert & MacIsaac 1989, MacIsaac
& Gilbert 1989).

Estos dos tipos de interacciones competitivas tendréan
diferentes efectos sobre la abundancia y estructura especifica
de rotiferos en comunidades naturales. Si 1la competencia
explotativa no es intensa, las grandes Daphnia (>1.2 mm)
suprimirian sbélamente aquellas especies que son susceptibles a
la interferencia y no tendrian un efecto directo sobre 1las
especies que no son susceptibles a la interferencia, siendo las
especies susceptibles generalmente las més pequefias que no pueden
evitar entrar en la camara branquial de Daphnia (Gilbert 1988a).

Por el contrario, si la limitacién de alimento es severa,
la grandes Daphnia suprimirian la mayor parte de las especies de
rotiferos a traves de una combinacién de competencia explotativa
e interferente. Las especies susceptibles a la interferencia
incluso sufririan tasas de mortalidad mds altas que cuando el
alimento no es limitante, ya que Daphnia con falta de alimento
es mas susceptible de matar o ingerir rotiferos que cuando hay
comida (Burns & Gilbert 1986Db).

Ya que el nivel umbral de alimento de las especies de
rotiferos se incrementa con la masa del cuerpo (Stemberger &
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Gilbert 1985), 1las grandes especies de rotiferos (que,
generalmente, no son susceptibles a la interferencia de Daphnia
seran probablemente mas susceptibles a la limitacién del alimento
y, por consiguiente, a 1la competencia explotativa (Gilbert
1988a) .

Sin embargo, los investigadores han encontrado grandes
dificultades a la hora de intentar separar cuantitativamente la
importancia relativa de ambos mecanismos (May & Jones 1989,
MacIsaac & Gilbert 1990, Schneider 1990).

En este sentido, MacIsaac & Gilbert (1991) han demostrado
en el 1laboratorio que ambos mecanismos pueden operar
simultaneamente y, ademds, que su importancia relativa es
dependiente del tamafio (especies y estado de desarrollo) de los
cladéceros implicados. Segin sus resultados, los cladbceros de
mayor tamafio (>1.2 mm) suprimen los rotiferos principalmente a
traves de CI, mientras que los pequefios claddceros (<1.2 mm)
suprimen a los anteriores tGnicamente a traves de la CE.

Sin embargo, en estudios de campo es dificil conocer 1la
magnitud de estos mecanismos, teniendo en cuenta que los analisis
de la competencia estan poco integrados con las interacciones
zooplancton-fitoplancton que tienen lugar en el medio natural
(May & Jones 1989, Hanazato & Yasuno 1991, Lampert & Rothaupt
1991, Urabe 1992).

En este sentido, el Gnico modo de comprobar la competencia
explotativa en medios naturales es, en primer lugar, analizando
la natalidad de los rotiferos y la importancia del alimento
disponoble en el medio sobre la misma, y, en segundo lugar,
demostrando la importancia de Daphnia como depresor del alimento
disponible, y, por consiguiente, como limitador del desarrollo
de las poblaciones de rotiferos.

May y Jones (1989) consideran que la competencia explotativa
fué el principal mecanismo responsable de 1la supresidén de
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Keratella cochlearis por Daphnia, ya que cuando las tasas de
filtracién de Daphnia eran mayores, las tasas de natalidad de
Keratella fueron bajas. Sin embargo, no aportan datos
estadisticos que apoyen esta relacién, y asi MacIsaac y Gilbert
(1990) al re-examinar estos datos comprobaron que no existia una
relacidén significativa entre la natalidad de Keratella y la
concentracién de clorofila, y que la interferencia mecénica seria
la responsable de la supresidén de Keratella por Daphnia.

Hanazato & Yasuno (1991) observan la supresidén de rotiferos
por Daphnia, pero no analizan la importancia relativa de las
distintas interacciones competitivas, ya que no estudian 1la

concentracidén de alimento disponible.

En otro estudio que muestra una clara relacién negativa
entre Daphnia y los rotiferos, Lampert & Rothhaupt (1991) si
consideraron la cantidad de alimento, pero no analizaron las
tasas de natalidad de los rotiferos y por consiguiente tampoco

pudieron comprobar la existencia o no de competicién explotativa.

Urabe (1992) considera que la interferencia mecénica de
Daphnia fué la responsable de la ausencia de rotiferos, ya que
habia algas comestibles suficientes y existian buenos valores de
fecundidad. Sin embargo, en su estudio, durante la época en que
Daphnia estuvo presente, de 13 especies de rotiferos presentes
en su estudio, sdlamente Keratella valga mostrd valores de
fecundidad elevados, mientras que para el resto fueron
inexistentes. Ademds, en ese trabajo se observa como K. valga es
depredada por Asplanchna, y durante el periodo de abundancia de
Daphnia tambien se localizd un copépodo que como &l mismo apunta
pudo depredar a los rotiferos. En consecuencia, los altos valores
de fecundidad de K. valga, coincidiendo con bajas densidades
poblacionales pudieron deberse a la predacidén del copépodo, sobre
todo si tenemos en cuenta que era el Gnico rotifero presente, y

no a la interferencia de Daphnia.

Los estudios de May y Jones (1989) y Lampert y Rothhaupt
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(1991) consideran que la concentracidén de alimento del medio
refleja la disponibilidad de alimento para los rotiferos. Sin
embargo, las fuentes de alimento utilizadas por rotiferos son
tambien utilizadas por Daphnia y la habilidad explotativa
superior de Daphnia puede reducir el alimento disponible a los

rotiferos.

Por esta razén, se intento paliar esta deficiencia
analizando el contenido de clorofila de la fraccidén comestible
por unidad de biomasa de zooplancton herbivoro como un indice de
disponibilidad relativa del alimento algal, el cual ha sido
considerado en estudios de distribucién del zooplancton (Hart
1990) .

En la presente memoria, hemos analizado la natalidad de los
rotiferos y su relacidén con el alimento algal disponible, v,
asimismo, la importancia que Daphnia tiene en el control de dicho
alimento algal. A partir de estos datos, comprobamos en un medio
natural (embalse de Bermejales) que la importancia relativa de
los distintos mecanismos competitivos depende, no solo del tamafio

de Daphnia, sino tambien de la especie de rotifero considerada.

4.4.1-Keratella cohlearis

Burns & Gilbert (1986a) encuentran una correspondencia
directa entre la longitud del cuerpo de los cladbceros y el
potencial de interferencia sobre Keratella cochlearis, de manera
que la supresidn de Keratella por este mecanismo requiere una
longitud minima de Daphnia de aproximadamente 1.2 mm.

La eficacia de la interferencia mecédnica sobre este rotifero
tambien ha sido puesta de manifiesto en posteriores ocasiones
(Gilbert 1988a, 1989a, MacIsaac & Gilbert 1991), si bien el
impacto de este mecanismo no solo depende del tamafio de Daphnia,

sino tambien de la densidad de la misma.
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En este sentido, MacIsaac (1990) establece dque 1la
competicién por interferencia es el mecanismo de supresién
predominante sobre K. cochlearis cuando los individuos de Daphnia
de mayor tamafio (1.6-2.0 mm) aparecen a densidades de 5 a 20
ind/1.

Si la interferencia mecédnica fuera la principal interaccidén
entre D. longispina y K. cochlearis en nuestro estudio, esto se
habria reflejado en una relacidén negativa entre la abundancia de
este rotifero y la de aquellos dafnidos con un tamafio superior
a 1.2 mm, sin que la natalidad de este rotifero se viera
afectada. Sin embargo, este no es el caso. La variacidén de la
abundancia de K. cochlearis es independiente de la dinémica de

D. longispina.

Si, por el contrario, 1la principal interaccién entre
Keratella y Daphnia fué la competencia explotativa, las tasas de
natalidad de este rotifero deberian descender al reducirse el
alimento como consecuencia de la filtracidén de Daphnia. Por el
contrario, esto no ocurre en el embalse de Bermejales, donde la
variacién de la natalidad de K. cochlearis no esta negativamente
influenciada por D. longispina e incluso se observa una relacidn

positiva.

Por consiguiente, no hemos detectado ni interferencia
mecanica ni competencia explotativa de D. longispina sobre K.

cohlearis.

Para explicar este hecho caben varias posibilidades: En
primer lugar, el tamafio (>1.2 mm) y densidad (>5 ind/1l) de
Daphnia necesarios para suprimir las poblaciones de este rotifero
(Burns y Gilbert 1986, Gilbert y MacIsaac 1989, MacIsaac 1990,
MacIsaac y Gilbert 1991) apenas fueron alcanzados en nuestro
estudio. En este sentido, Wickham y Gilbert (1991) observaron,
usando densidades moderadas de Daphnia, que la tasa de
crecimiento de K. cochlearis fué reducida por el claddbcero de
gran tamafio Daphnia pulex, pero seguia siendo positiva. Ademas,
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ese mismo estudio mostrdé que Daphnia galeata mendoata, cuyo
tamafio es parecido al de D. longispina, no redujo la tasa de
crecimiento del rotifero.

En segundo lugar, los distintos andlisis de laboratorio que
muestran limitacién de alimento de K. <cochlearis como
consecuencia de la filtracién de cladbceros, utilizan sélamente
alimento algal (Burns & Gilbert 1986a, Gilbert & MacIsaac 1989,
MacIsaac & Gilbert 1989, 1991). Anteriormente hemos comentado
como diversos estudios muestran la importancia de las bacterias
en la alimentacidén de este rotifero, y, de hecho, nosotros hemos
observado una baja incidencia del alimento algal sobre K.
cochlearis (padgs. 106-113). En consecuencia, si Daphnia no
muestra una alta eficiencia en el control del alimento

bacteriano, K. cochlearis no estaria limitada por el cladécero.

En este sentido, 1llama 1la atencién que K. cochlearis
presentan sus mayores valores de produccidn coincidiendo con el
aclaramiento del agua y una gran escasez de alimento algal. Este
hecho puede interpretarse como una ventaja competitiva de
Keratella sobre Daphnia.

Por Gltimo, en nuestro estudio K. cochlearis presenta una
espina caudal (K. cochleris f. typica), la cual puede proteger
a este rotifero frente a la interferencia mecédnica (Gilbert
1988a).

Asimismo, esta espina caudal puede proteger a este rotifero
de la depredacidn por Tropocyclops prasinus (Stemberger & Gilbert
1984, 1987), y posiblemente puede ser 1la razén de la no

incidencia de este ciclépido sobre la poblacidédn de K. cohlearis.

4.4.2-Anuraeopsis fissa
Hasta el momento no se han realizado estudios sobre la

importancia que 1la competencia con Daphnia tiene sobre 1la

dindmica de este rotifero, siendo uno de 1los aspectos més
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destacables de nuestro estudio.

Segln los resultados obtenidos, D. longispina no interfiere
mecdnicamente sobre A. fissa ya que no hemos hemos observado una
relacidén negativa entre 1la poblacion del rotifero y 1los
individuos de Daphnia mayores de 1.2 mm. Sin embargo, esto puede
ser debido a que D. longispina no alcanza en nuestro estudio unas
densidades lo suficientemente elevadas como para suprimir A.

fissa.

Por esta razén, y por la ausencia de experimentos con este
rotifero, realizamos un andlisis de laboratorio usando altas
densidades (40 ind/1l) de individuos de gran tamafio de Daphnia y
elevadas concentraciones de alimento para eliminar los efectos
de la competencia explotativa (ver Material y Métodos). Estos
individuos de Daphnia no reducen significativamente la poblacidn
de A. fissa, resultando una tasa de mortalidad inducida por
Daphnia de 0.04 que es mucho menor que 1la de rotiferos
susceptibles a la interferencia (0.22-0.89) y que se puede
considerar como insignificante (Gilbert 1988a).

Sin embargo, en Bermejales, la natalidad de A. fissa si es
reducida significativamente por Daphnia, lo cual parece légico
una vez que hemos observado la fuerte influencia del alimento
algal sobre la natalidad de este rotifero y el efecto depresor
que Daphnia tuvo sobre dicho alimento durante la primavera (pags.
112 y 166). Esta influencia negativa es ejercida tanto por 1la
poblacién de Daphnia en su conjunto como por los individuos de
la clase 4 por separado, dque controlan fundamentalmente el

fitoplancton comestible en Bermejales.
Por consiguiente, D. longispina afecta a A. fissa a traves
de 1la competencia explotativa pero no a traves de la

interferencia mecénica.

Ademds, hay que considerar que tanto Keratella como

Anuraeopsis se alimentan eficientemente de bacterias y detritus
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que estimulan la reproducciédn (Pourriot 1977, Starkweather y
Bogdan 1980, Boon y Shiel 1990), si bien se ha descrito que las
bacterias por si solas no constituyen un alimento completo para
los rotiferos (Dumont 1977). La habilidad de estas dos especies
de rotiferos para consumir bacterias puede ayudar a explicar las
relaciones negativas encontradas entre las abundancias de
Keratella y Anuraeopsis con las tasas de natalidad de Anuraeopsis

y Keratella respectivamente (Tabla 26).

4.4 .3-Synchaeta oblonga

Este rotifero es altamente susceptible a la interferencia
mecdnica (Gilbert 1988a), e incluso cladbéceros con un tamafio
inferior a 1.2 mm interfieren sobre S. oblonga (Gilbert 1989b).

Nuestros datos apoyan esta idea, ya que este rotifero en el
embalse de Bermejales estad practicamente ausente a densidades de
las grandes Daphnia (>1.2 mm) superiores a 2 ind/1 (Fig. 48). Por
lo tanto, 1la densidad de cladbceros necesaria para la
interferencia sobre S. oblonga es menor que la necesaria para K.

cochlearis.

A pesar de ello, la competencia explotativa podria ser 1la
responsable de estas bajas abundancias de S. oblonga, si las
tasas de natalidad estuvieran afectadas por quienes tienen un
efecto depresor del alimento algal, es decir, tanto por 1la
poblacidén de Daphnia en su conjunto, como por los individuos de
Daphnia de la clase 4 por separado.

En este sentido, Gilbert (1988b) manifiesta que 1la
interferencia mecénica, ademds de provocar mortalidad en las
poblaciones, provoca que los muchos huevos sean desprendidos de
sus madres y favorece la mortalidad de los mismos. Este hecho

reducira a la natalidad de estos rotiferos.

Apoyando esta idea, la natalidad de S. oblonga en nuestro

estudio solo esta negativamente relacionada con aquellos
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individuos de Daphnia capaces de ejercer 1la interferencia
mecdnica (Clase 4>1.2 mm), y no con la poblacién de Daphnia en

su conjunto, a diferencia de A. fissa.

Este efecto mecénico sobre los huevos de S. oblonga hay que
unirlo a los ya comentados anteriormente (pags. 156-158) y que
pueden determinar 1la ausencia de una relacién entre 1la

reproduccién de este rotifero y el alimento algal disponible.

Por otra parte, diversos estudios muestran la sensibilidad
de Synchaeta a la depredacidn por cicldépidos (Roche 1990a, 1990Db,
1990c), que no solo afecta a la abundancia del rotifero sino

tambien a su natalidad.

En el embalse de Bermejales, S. oblonga estuvo sometida a
la depredacidén del ciclépido Tropocyclops prasinus, como se
desprende de la fuerte relacibén negativa entre ambas poblaciones
(Tabla 28).

Por consiguiente, S. oblonga estuvo limitada a traves de la
interferencia mecédnica y de la depredacidén por parte de D.

longispina y T. prasinus respectivamente.

Por Gltimo, para finalizar la presente memoria, a modo de
resumen, las distintas interacciones que hemos analizado en el
embalse de Bermejales quedan esquematizadas en la figura 51 de
la pagina siguiente.
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5.-CONCLUSIONES

1.- Los resultados obtenidos en la caracterizacién fisico-
quimica de las aguas y la composicién y abundancias relativas de
las poblaciones zooplanctdénicas permiten situar a los embalses
estudiados dentro de una escala tréfica diferente. Cubillas se
califica como fuertemente eutré6fico, Canales como eutréfico,

Bermejales como mesotrdéfico y Quentar como oligotréfico.

2.- Se ha podido observar que la biomasa zooplanctbédnica se
incrementa al aumentar la biomasa algal (clorofila) comestible
considerando un rango de variacién de clorofila de un orden de

magnitud.

3.- Respecto del modelo de sucesidn propuesto por el PEG,
el embalse de Cubillas es el que menos se ajusta al mismo. La
fuerte reduccidén del nivel de agua que experimenta este embalse
podria ser 1la causa de 1la diferencia que muestra en su

comportamiento.

4.- El andlisis conjunto de los cuatro embalses revela la
dependencia de la biomasa de zooplancton de altas densidades de
clorofila comestible (menor de 40 um), asi la importancia del
peso medio individual en el control de dichas densidades.

5.- Durante la primavera, Daphnia longispina, especialmente
los individuos mds grandes (>1.23 mm), controla los niveles de
fitoplancton (<40 um) en el embalse de Bermejales.

6.- E1l estudio de la distribucidén de tamafios de Daphnia es
necesario para conocer realmente el impacto de la poblacidn de
este cladbcero sobre el alimento disponible y el resto de las
poblaciones zooplancténicas.

7.- La fraccidén algal comprendida entre 12 y 40 um es la que

mayor repercusién tiene en la reproduccidén y desarrollo de
Daphnia longispina del embalse de Bermejales. Ademds, dicha
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fraccién fué la que tuvo influencia sobre la natalidad de los

rotiferos de este embalse.

8.- Dentro de las algas menores de 40 um, aquellas con un
tamafio superior a 10 um son seleccionadas por D. longispina

respecto de las que tienen un tamafio inferior.

9.- En el embalse de Bermejales, los rotiferos Synchaeta
oblonga y Anuraeopsis fissa estuvieron limitados por Daphnia a
traves de interferencia mecédnica y competicidén explotativa
respectivamente. Keratella cohlearis no estuvo afectada por este

cladécero.
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