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PROLOGO

Seguramente, el lector lo primero que se preguntard sera:
¢por qué se ha realizado este estudio? y también es posible que
se pregunte: ¢se puede hacer algo inédito sobre alimentacidén en

zooplancton?

En 1986 estabamos estudiando dos tipos de ecosistemas
fluctuantes y eutréficos del Bajo Guadalquivir; las lagunas
peridunares de Dofiana y el estuario del rio. Los cladbéceros vy
los rotiferos eran 1los grupos dominantes en la zona dulce del
estuario y en las lagunas. En ambos sistemas observamos como
estos grupos estaban afectados en mayor medida por dos factores,
la salinidad y la temperatura. Su influencia se veia claramente
ya que, todas las especies tenian unos umbrales mé&ximos y minimos
de temperatura y salinidad. Ahora bien, los resultados indicaban
la existencia de un tercer factor no menos importante: la
alimentacidén, que tenia un efecto decisivo en la composicidén de
las comunidades. Observamos también, que cambios en el estado
tréfico del medio, podian dar lugar a variaciones importantes en
las poblaciones como por ejemplo: la sustitucién de unas
especies por otras; descenso en la densidad de 1la poblacidén de

unas especies y aumento en las de otras, etc. Sin embargo, no



fue tan fadcil de dilucidar, como en el caso de los otros
parametros, cuales eran exactamente los cambios que se estaban
produciendo y como estaban afectando a las especies. Existen
muchos trabajos que podrian ser usados para comprender estos
fendmenos, pero la inmensa mayoria presentan el problema de que
son estudios muy concretos y, ademads, realizados en condiciones
fijadas en el laboratorio. Al llegar al convencimiento, de que
este era un tema importante para poder llegar a conocer la
dindmica de las especies en estos ecosistemas, decidimos comenzar

su estudio.

Dentro de la alimentacidn, existen muchas posibles lineas de
trabajo. La cuestidn que se nos planteaba era encontrar una que
fuera lo suficientemente general para poder ser usada con todas
las especies, que pudiera aportar nuevos datos y, lo que es mis
importante, que pudiera servir para realizar los estudios en el
medio natural. En primer lugar optamos por analizar el alimento
teniendo en cuenta, principalmente, la cantidad sin entrar en
detalles sobre la composicidn, calidad, etc; y centrar el estudio
en como respondian las distintas especies a las variaciones en la
cantidad de alimento disponible. Para ello era necesario
estudiar pardmetros que nos informaran sobre el estado nutritivo
de las especies y, a la vez, sobre el alimento. A la vista de la
bibliografia consultada, pensamos que lo mids indicado para ésto
era centrar el trabajo en el estudio del contenido en proteinas,

carbohidratos y lipidos tanto de los individuos, como del medio.



El principal objetivo de esta tesis, era poner a punto todas
las técnicas para poder aplicar los analisis de estos componentes
celulares a las distintas especies de cladbceros y rotiferos, y
comprobrar su idoneidad para la aplicacidén en el medio natural.
Una vez conseguido esto, lo que se pretendia era intentar
resolver una serie de preguntas de temas de interés como por

ejemplo:

¢Cual es la concentracién Optima de alimento para

las distintas especies?

¢Es la misma para cualquier poblacién de una
determinada especie, independientemente del ecosistema

en que se desarrolle?

¢Por qué las especies grandes dominan sobre las mas

pequefias en ecosistemas eutr6ficos?

¢En gue medida el alimento disponible es
determinante de las variaciones en el tiempo de las

distintas especies?

¢Quién invierte mds en sustancias de reservas, las

especies grandes o las pequeflas?

¢La inversidn es la misma independientemente de la

concentracién de alimento?



¢Las condiciones alimenticias en las que se

desarrollan las especies son, generalmente las 6ptimas?

El conocer la respuesta a éstas y a otras cuestiones, puede
ser de gran ayuda para poder comprender un poguito mas esta

apasionante y compleja dinamica de las especies del zooplancton.



CAPITULO T
CLADOCEROS

Los trabajos sobre alimentacién en cladéceros son muy
abundantes y se han enfocado de muy diversas formas. A modo de
ejemplo se puede mencionar los estudios sobre la importancia del
sedimento en la alimentacién (Arruda et al., 1983); analisis de
contenido estomacal (Murtaugh, 1983); estudios sobre la cantidad
de alimento ingerido, basandose en los productos de degradacién
de la clorofila (Welschmeyer y Lorenzen, 1985; Bergquist et al.,
1985); incidencia de la filtracién en la composicién del
fitoplancton (McCauley y Briand, 1979); seleccién de alimento
(Gilbert y Bogdan, 1984; Meise et al., 1985); estudios sobre
biomasa (Gellef y Miller, 1985); etc.

En los cladéceros, el estudio de los componentes celulares
no es algo novedoso. Los lipidos han sido los mas estudiados
(Goulden et al., 1982; Tessier y Goulden, 1982; Tessier et al.,
1983; Goulden y Henry, 1984; Tessier y Goulden, 1987; Hoenicke y
Goldman, 1987), ya que son la principal fuente de reserva en
cladb6ceros y, por 1lo tanto; los cambios que se producen en el

contenido en lipidos de los individuos dan una buena informacién



sobre la dinamica de la poblacién.

En el caso de las proteinas, los estudios han sido también
muy abundantes (Kokova et al., 1982; Dabrowski y Rusiechi, 1983;
Cowgill et al., 1986). En este caso, la evolucidén del contenido
proteinico de 1los animales da informacidén sobre el alimento

disponible.

Por el contrario, los estudios de carbohidratos han sido
mds escasos (Lemcke y Lampert, 1975) debido, tal vez, a su
cardcter intermedio, ya que pueden ser usados como sustancias de
reserva al igual que 1los lipidos y, a su vez, como elementos
estructurales como ocurre con las proteinas, por lo que también
est&n influenciados por la cantidad de alimento. Esto hace que,
al no tener un patrdn bien definido, la informacidén que se puede

obtener de los carbohidratos es menor.

Ahora bien, todos estos trabajos se han realizado en
laboraterio y 1los datos obtenidos en el campo son muy escasos.
El principal objetivo del trabajo realizado aqui con los
claddceros, es ver la evolucidén de estos componentes celulares
en comunidades naturales y determinar si hay pautas de

comportamiento comin a todas las especies.



I. METODOLOGIA GENERAL EMPLEADA

I.1 Tratamiento aplicado a los claddéceros y las muestras de agua

antes de analizar las proteinas, carbohidratos y lipidos

Cada animal se mide en vivo, desde la cabeza hasta la base
de la espina y posteriormente se introduce en un eppendorf donde
se homogeneiza en 100 xl1 de agua destilada. Es muy importante
triturar bien al animal antes de los analisis , y esto se
consigue usando wuna punta de pipeta automatica (azul)
previamente adaptada a la forma de un eppendorf. De un solo
animal se puede hacer el &nalisis de proteinas y carbohidratos,
o el de proteinas y lipidos. Para ello, de los 100 ul se
separan 75 para el analisis de lipidos o de ,parbohidratos. A
los 25 ul de muestra que guedan en el eppendorf, se afiaden 175
#l de agua destilada, para asi tener un volumen de muestra de
200 wl, necesario para el andlisis de proteinas. Para el
anadlisis de carbohidratos, los 75 w1l de <cada individuo se
introducen en un tubo y se completa con 325 wl de agua
destilada, para obtener el volumen necesario (400 wul). En el
caso del analisis de los lipidos se emplean 75 yl de muestra y,

por lo tanto, no es necesario afladir agua destilada.

Con las las especies mas grandes de cladbceros, como por
ejemplo Daphnia magna y Simocephalus exspinosus, es posible
realizar los tres andlisis con un solo individuo, entonces 1lo

que se hace es homogenizar a los animales con 120 wl de agua



destilada, cogiendo 50 wl para el andlisis de carbohidratos, 50
ul para el anadlisis de lipidos y con los 20 ul que restan se

realiza el andlisis de proteinas.

Para tener una estima de la cantidad de alimento existente,
paralelamente al andlisis de los claddceros, se realizan medidas
de la cantidad de proteinas, carbohidratos y lipidos existentes
en el agua en que se encuentran los animales. Para ello el agua
se filtra a través de una red de nytal de 31 um de poro (Haney,
1985). De esta forma, solo queda en el agua el material que
consumen preferentemente los cladéceros, ya que ingieren muy
esporadicamente en sus dietas particulas superiores a 31 um. En
este agua, que incluye la fraccidén particulada y la soluble, se
mide la proteina, carbohidrato y lipido total. Para determinar
la fraccidn soluble,se analiza el agua filtrada a través de
filtro Whatman GF/C de 0.45 um de poro. La fraccidn
particulada, se calcula por diferencia entre la total vy 14"

soluble.

Para el andlisis del agqua, se usan muestras por
cuatriplicado de 200 wgl cada una para el andlisis de proteinas,
de 400 pl para el de «carbohidratos y de 75 wul para el de

lipidos.



I.2 Andlisis de Proteinas

El método empleado en este trabajo, fue descrito por Lowry
et al. (1951) y modificado por Markwell et al. (1978). Este

método emplea las siguientes soluciones:

Solucién A : Na CO 2 %
2 3
NaOH 0.4 %
NaK(COO) (CHOH) 4H © 0.16%
2 2 2
SDS 1 %
Solucidén B : CuSO 5S5H O 4 %
4 2
Solucién C : 100A:1B

Para redisolver posibles precipitados de la solucidén A, se

calienta a 30 °C antes de hacer el analisis.

A un volumen de 200 x1 de muestra, se afiaden 50 uxl de NaOH
0.5 N, preparado poco antes de comenzar el anadlisis. Después se
agregan 750 ul de la solucidn C, que también se ha preparado
momentos antes de comenzar el analisis. Las muestras entonces
se agitan y, posteriormente, se introducen en un bafio a 30 °C,
con agitacidon, durante 15 minutos. Una vez transcurrido este
tiempo, a cada muestra se agregan 75 wl de Folin-Ciocalteus
diluido 1:1 y se agita vigorosamente. Posteriormente, las
muestras se agitan en el bafio a la misma temperatura durante 30
minutos. Por 1dltimo se mide la absorbancia a 660 nm. E1l
espectofotdémetro usado en este trabajo fue wun HITACHI-U2000.

Para la recta patrdén se usé BSA, desde valores de 1 wg hasta 22



ug proteina,/200 ul.

Bamstedt (1985) analizd las proteinas de varias especies de
copépodos marinos, usando el método de Dorsey et al. (1977).
La variante mas importante con respecto al método _anterior, es
que calienta las muestras a 100 °C durante una hora. Este
métode también se probd y se observd que era mas impreciso y a

su vez mas tedioso, por lo que se desechd.

Los volumenes usados en este anadlisis de proteinas, asi
como en el de carbohidratos y lipidos, son muy pequefios, para
asi poder aumentar la sensibilidad del método. Esto permite que

se pueda trabajar con un solo individuo.

Es necesario mencionar, que el método de Lowry et al.
(1951) empleado en este trabajo, planted problemas al usarlo
para analizar las proteinas en algunas lagunas de Dofiana. Esto
se debid a que, en estas lagunas, las fuertes lluvias de 1987
provocaron un importante aumento en el agua de compuestos
fendlicos, que provenian del lavado de la vegetacidén que rodea a
las lagunas. Entre estos compuestos destacan los taninos, los
cuales se unen facilmente a las proteinas y las hacen precipitar
(Amory y Schubert, 1987). Esta afinidad quimica, se traduce en
que el método de deteccidén de fenoles usa un reactivo en el que
esta incluido el Folin-Ciocalteus (APHA, 1971), que también se
usa en el anadlisis de proteinas. Esto da 1lugar a que el
andlisis detecte, aparentemente, una concentracidn de proteinas

mayor de la que en realidad existe. Para solucionar el

10



problema, se hizo una recta de calibracién para el analisis de
proteinas, pero usando Acido Tanico como patron. Asi,
conociendo la cantidad de fenoles existentes en el agua, por
medio de esta recta patrdén era posible saber la densidad oOptica
gue habia que restar en el analisis de proteinas para conocer,
exactamente, la cantidad de las mismas. El siguiente problema
que se planted fue que, al usar el método dado en APHA (1971),
el Folin-Ciocalteus también revelaba proteinas ademds de los
fenoles. Por ello fue necesario usar el método de Hagerman Yy

Butler (1980), que es mas especifico para detectar fenoles.

I.3 Andlisis de carbohidratos

Los dos métodos mas usados para medir carbohidratos, son el
descrito por Dubois et al. (1956) y el dado por Golterman et
al. (1978); Ambos presentan ventajas y desventajas, pero el
primero de ellos es mas sensible que el segundo (Pick, 1987) vy,

debido a esto, fue el elegido para este estudio.

El analisis consiste en lo 'siguiente: a un volumen de
muestra de 400 gl, se afiaden 10 ul de Fenol al 81%. Después de
agitar, se agrega 1 ml de acido sulfirico concentrado. Una vez
agitados los tubos, se espera 30 minutos a temperatura ambiente
y se mide en el espectofotdémetro a 485 nm. Para la recta patrdn

se usa glucosa, desde una concentracidén de 1 pg a 20 pg/400 ul.

11



En este anadlisis no pueden usarse eppendorfs, como en el
caso de las proteinas, ya que hay interferencias con los
carbohidratos incluidos en el plastico, por lo Qque es preciso
usar tubos de cristal. Si las muestras de agua, no estan
congeladas, es conveniente realizar una sonicacién a 75 W
durante 45 segundos. Para medir los carbohidratos en los
cladéceros no es necesario este tratamiento ya que, como se ha

explicado anteriormente, los individuos se homogenizan.

I.4 Analisis de Lipidos

El método que ha sido mids empleado anteriormente para medir
lipidos en cladéceros es el descrito por Tessier et al. (1983).
Este es un andlisis muy complejo y que resulta muy tedioso
cuando se pretende analizar muchos individuos. Por eso se provéd
el método descrito por Z8ller y Kirsch (1962), que es muy usadq

para determinar lipidos en algas, dando buenos resultados.

En este analisis se parte de 75 x4l de muestra que se
introducen en un tubo de cristal. A este se le afiaden 50 ul de
etanol absoluto. Se agita bien y se dejan las muestras en frio
durante 2 horas como minimo. El paso siguiente, es la adicién
de 375 ul de &acido sulfirico concentrado. A continuacidn, se
homogenizan 1las muestras por agitacidén y se colocan los tubos a
100 °C durante 15 minutos. Después de esta hidrélisis, se dejan
enfriar los tubos, y se afiladen 2 ml del reactivo de Vainillina

Yy, tras agitar, se dejan reposar 30 minutos a 30 °C.

12



Transcurrido ese tiempo, se lee la absorbancia a 530 nm frente a
un blanco de 75 wl de agua destilada, tratado de la misma forma

que las muestras problema.

Reactivo de Vainillina : se mezcla 494 mg de vainillina
con 200 ml de H PO al 85% y se afiaden 50 ml de H O

3 4 2
destilada. Se guarda en frio.

Como patrdén se usa la solucién "Standard de Boehringer".
Se cogen 0.2 ml de esta solucidén y se lleva hasta 5 ml con
. etanol. La concentracién final de lipidos en la solucidn patrén
asi obtenida es de 0.4 mg/ml. La recta patrén se realizé desde
una concentracidén de 1 a 30 wg/75 ul. Los blancos wusados en

este caso eran de etanol, sin incluir agua destilada.

Para el andlisis de 1lipidos en el agua, también es

conveniente que se parta de muestras congeladas.

I.5 Tratamiento estadistico

Las regresiones realizadas en este trabajo, se hicieron con
el programa estadistico Statgraphics (1985). Cuando se hicieron
regresiones miltiples se aplicé a las variables en algunos
casos, la transformacién logaritmico neperiana, para obtener un
mejor ajuste en la ecuacion. En otros casos, se sumd 1 a
algunas variables en las que habia muchos valores menores que 1,

consiguiendo también una ecuacidén mas predictiva.

13



Se usd un andlisis de la covarianza (ANCOVA), para comparar
los coeficientes de regresidn. Este mismo tratamiento, fue
usado para determinar si 1las diferencias encontradas en las
pendientes eran causadas por alquna variable en concreto (Sokal

y Rohlf, 1979).

14



II. EXPERIENCIAS EN LABORATORIO

Con estas primeras experiencias en laboratorio se
perseguian dos objetivos:

- Poner poner a punto las técnicas para los distintos
andlisis, tanto para 1los cladéceros como para las
muestras de agua.

- Determinar si habia relacidn entre el alimento existente

y el estado de nutricidon de los animales.

JPara esto se escogid el andlisis de proteinas, en base a
los resultados obtenidos por varios autores, que establecian una
fuerte relacidn entre la composicién de aminodcidos de varias
especies de cladécerqs y los aminoadcidos presentes en el
alimento (Kokova et al. 1982; Dabrowski y Rusiecki, 1983;
Cowgill et al., 1986). Para cumplir el segundo objetivo,
solamente se usaron individuos no gravidos para el analisis, es
decir, que no tuviesen huevos, embriones o efipios. 8Si se
incluyen los animales gravidos, la cantidad de proteinas de los
individuos mayores podria incrementar mucho independientemente
del alimento existente en el medio, simplemente debido a la
presencia de embriones o] proteinas acumuladas para la

reproduccion.
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II.1 Material y Métodos

Daphnia magna fue el cladécero empleado en estos
experimentos en laboratorio. Los individuos procedian de una
poblacién que se desarrolla en una cubeta de unos 3 m?®, que se
encuentra al aire libre. E1l agua del tanque se filtrd a través
de Whatman GF/C de 0.45 um de poro, Yy posteriormente se
esterilizd. Como alimento se usd Anacystis nidulans cultivado
en un medio BGll (Rippka et al., 1979) y Chlorogonium sp. en el
medio definido por Sueocka et al. (1967). Estas algas eran
centrifugadas y posteriormente resuspendidas en el agﬁgf
esterilizada. Se introdujeron aproximadamente 30 individuos egh
250 ml de esta suspensidn, que se renovaba cada 24 horas. Estos
cultivos se mantenian en una camara de crecimiento a 20°C con un
fotoperiodo 14:10 luz-oscuridad y con una intensidad de 430 lux,
provista por 2 fluorescentes blancos gque no se calientan.
Después de 5-6 dias (tiempo establecido después de experiencias
previas, como suficiente para que el contenido proteinico de loga
individuos se estabilizara para cada concentracidn de alimento),
se seleccionaban varios animales procurando obtener el mayor
rango posible de tamafio, y se media, su contenido en proteinas.
Esta experiencia se repitié varias veces, cambiando la
concentracién de algas, y por lo tanto el alimento disponible
para los animales. También se realizdé el anadlisis de la
poblacidn de cladéceros que se desarrolla en el tanque, asi como
el de individuos mantenidos en agua destilada para ver, en este

caso, el contenido en proteinas de los animales en condiciones
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de hambre.

Como indicador de la cantidad de alimento existente, se ha
usado la proteina total presente en el medio. Esta es mejor
indicador de la cantidad de alimento que los carbohidratos o los
lipidos ya que ambos, y sobre todo los lipidos, pueden variar en
funcidén del estado en que se encuentre el alimento (edad del

cultivo, stress de nutrientes, etc).

Otra cuestidén que puede plantearse es, ¢por qué se ha usado
la proteina total y no la particulada? En el laboratorio, como
'se utiliza como alimento un cultivo monoespecifico, da igual
usar una u otra, ya que la proteina soluble es siempre muy
parecida y, por lo tanto, la proteina total y 1la particulada
cambian de forma similar. Ahora bien, cuando se trabaja en el
medio natural, la varianza encontrada en la proteina soluble es
mucho mas importante y, por lo tanto, no es lo mismo usar la
“proteina total o la particulada. Como se verd mas adelante,
“cuando se estudien los resultados obtenidos en el medio natural,
la proteina total parece ser mejor indicador de la cantidad de
alimento que 1la particulada. Debido a esto y para poder
comparar los resultados de los experimentos en el laboratorio
con los obtenidos en el campo, se ha optado por usar la proteina

total en todos los casos.
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Tabla 1. Regresiones potenciales entre la cantidad de
proteina/individuo (xg) y la longitud (um) para Daphnia magna, a

diferentes concentraciones de alimento en el laboratorio.

Medio Proteina Total Constante Constante r? n
vg/ml A B
-8

Anacystis nidulans 238.2 3.08-10 2.717 0.96 12
Chlorogonium sp. 87.2 1.13010“7 2.556 0.96 12
Anacystis nidulans 72.8 1.15-10-6 2.236 0.79 12
Tanque de agua 17.9 4.04-10-5 1.784 0.88 14
Chlorogonium sp. 17.8 2.6‘7-10-5 1.844 0.87 10
Tanque de agua 17.3 8.44-10_7 2.253 0.99 10
" " 16.5 6.61-10—6 2.020 0.95 10

" i 13.4 3.18-10_3 1.209 0.73 11

" ; " 12.1 7.24-10-6 1.92 0.88 9
Agua destilada 3.7 7.].].'10_3 1.046 0.7 6
" " 3.4 4.70-10—4 1.408 0.9 12

II.2 Resultados

Los resultados obtenidos en el laboratorio, se exponen en
la Tabla 1 y Figura 1. Se ve que, logicamente, existe una clara
relacién entre el tamafio de los animales y el contenido en
proteinas de los individuos de Daphnia magna. Pero lo mas
importante es que, a medida que aumenta la concentracidén de
alimento, aumenta el contenido proteinico de los animales. Las
pendientes de las regresiones son significativamente diferentes

(ANCOVA, p< 0.001) y, ademds, la cantidad de alimento es el
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causante de las variaciones observadas en las pendientes
(ANCOVA, p< 0.001). Similares resultados se obtuvieron por
Lemcke y Lampert (1975) realizando estudios de biomasa y por
Duncan et al. (1985) midiendo el contenido de carbono de los

animales a diferentes concentraciones de alimento.

100 o 872 pg/mi (Chisvegembem op.) 872 pg/mi
| o 178 pg/mi (Chlsregondum sp.) /
! a 134 mg/mi (Tonque de aguo) zf
° 3.7 pg/mi (Aquo destiiode) /.
75+
2 [
=
<
>
E sof
[+ -
a.
g
25+
o i " A A 1 " " L A 1 " i i A 1 . A 4 " }
0 1000 2000 3000 4000
LONGITUD (um)
FIGURA 1. Relacidn entre la cantidad de proteina/individuo
(vg) y la longitud (um) en Daphnia magna, a cuatro
concentraciones de proteina total. Datos obtenidos en el
laboratorio.

La influencia del alimento a la hora de determinar el
contenido proteinico de los animales queda de manifiesto por el
hecho de que tanto la intercepcidén (A), como la pendiente (B),

de las regresiones obtenidas (Tabla 1) estan fuertemente
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correlacionadas con el contenido en proteinas presente en el
agua. Para la intercepcidén, r= 0.85 (p< 0.001); y en el caso de

la pendiente, r= 0.87 (p< 0.001).

II.3 Discusidn

Geller y Miiller (1985) realizaron un estudio sobre la
variacién de la biomasa en Daphnia galeata y Daphnia hyalina en
el lago Constance, y observaron que la intercepcién obtenida en
la relacidn existente entre Biomasa y el 1ln Longitud, variaba
con respecto a la cantidad de materia organica particulada
existente en el agua. Por el contrario no encontraron esta

misma relacidn para la pendiente.

Estos resultados los explican 1los autores basandose en
otros obtenidos por Lampert (1977), que estudid la relacidn
entre longitud y tasa de asimilacién en Daphnia pulex. Segiin
ese autor, si el alimento es comestible para todos los tamafios,
entonces solo ln A varia con la concentracidén de alimento; B
variaba solo, cuando el alimento era comestible para juveniles y
adultos y no para neonatos. Segin los datos obtenidos en el
presente trabajo, tanto la intercepcidn como la pendiente varian
con la concentracidon de alimento por 1lo tanto, segin Lampert
(1977), esto significa que los 1individuos mas pequefios
(neonatos) de Daphnia magna no son capaces de utilizar el
alimento wusado en este trabajo. Esta interpretacién no puede

ser correcta, por lo que veremos a renglén seguido. Segun
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Lampert (1977), al variar s6lo la constante A, lo que ocurre es
gque hay un aumento progresivo de la biomasa, tanto en los
individuos mas pequefios como en los mas grandes; por el
contrario, con los datos del presente trabajo, se observa como,
a medida que aumenta el alimento, el incremento del contenido
proteinico de los animales es mucho mayor en los individuos
mayores, mientras que cuanto menores son los individuos este
incremento es mucho menor (Figura 1). Esto implica, que cuanto
mas pequefio es el animal, necesita menos alimento y, por lo
tanto, llega un momento en gque su contenido en proteinas no
aumenta aungue incremente el alimento. Por el contrario, en los
animales de mayor talla el umbral de alimento que necesitan es
mayor Y, por lo tanto, su contenido proteinico aumenta

considerablemente al aumentar el alimento.

Esto puede verse mas claro realizando una regresidn
multiple, usando la cantidad de proteinas por individuo (ln P,
en pg/individuo) como variable dependiente y la longitud del
cuerpo (ln L, en um) y la concentracidén de proteinas totales en

el agua (ln C, en wg/ml) como variables independientes:
(1) In P = ~-12.54 + 2.,054°1n L + 0.068+1ln C

(n=118, r2= 0.85, MS= 0.087, F= 309.4, p< 0.001)

Con esta ecuacidén, representada en 1la Figura 2, se ve
claramente como en los animales de mayor tamafio, el incremento
del contenido proteinico es mayor a medida que aumenta el

alimento. En apoyo de estos resultados estan los trabajos de
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FIGURA 2. Cambios en el contenido en proteinas en Daphnia

magna en relacién al tamafio y a la concentracién de proteinas
totales del agua (ecuacidén 1). Datos obtenidos en el

laboratorio.

Haney (1985) y Downing y Peters (1980). El primero trabajando.
con varias especies de Daphnia y los otros autores estudiando a
Sida crystallina, encontraron que, conforme aumentaba el
alimento, 1la tasa de filtracidén aumentaba en los animales hasta
llegar a unos umbrales en los que la filtracidén disminuia. Este
umbral aumentaba conforme los animales eran mayores, es decir, a
medida que aumenta el alimento los animales de menor talla paran
antes de filtrar que los mas grandes. Si la tasa de filtracién
se estabiliza, también lo hace el contenido en proteinas de 1los

animales.
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Una posible causa de por qué Geller y Miller (1985) no
encontraron una variacién en la pendiente (B) con respecto al
alimento, puede ser el hecho que la fraccidén de materia organica
comestible para los animales , puede variar muy poco a lo largo
de un afio y esto trae consigo que no se produzcan cambios
importantes en la biomasa de los cladbceros en funcidn del
alimento, sino que los cambios mas importantes se deban a que la
poblacién entre en una étapa reproductiva y acumulen sustancias
de reserva. Esto se verda, mas adelante, en los resultados
obtenidos en los estudios hechos con los cladéceros en el medio

natural.

Otro aspecto a destacar es que, en estas experiencias en el
laboratorio, se han utilizado concentraciones de alimento muy
altas, como por ejemplo la de 238.2 wpg de proteina total/ml.
Estas concentraciones, son casi imposible que se den en el medio
natural, de hecho el valor mas alto detectado en 1las lagunas
nuestreadas en este trabajo fue de 67.19 wg de proteina
total/ml. Estos cultivos de los animales en medios con tanto
alimento, se hicieron para determinar cual era la concentracién
a la que los individuos alcanzaban su estado 6ptimo nutricional.
Debido al amplio rango de tamafio que presenta Daphnia magna, los
individuos mas pequefios alcanzan el estado Optimo mucho antes
que los adultos y, por lo tanto, no se puede hablar de una sola
concentracidén 6ptima para todos los individuos de la especie.
Indluso con cultivos realizados en el laboratorio, se da el caso

de que, cuando el alimento es el 6ptimo para los individuos de
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mayor tamafio, resulta demasiado alto para los individuos mis
pequefios, produciendo una disminucidn en su contenido
proteinico, debido a la saturacién del aparato filtrador. A
pesar de esto, es interesante ccnocer a qué concentracién de
alimento la mayoria de 1los individuos alcanza su &ptimo
nutritivo, para asi poder determinar si en las lagunas los
animales suelen alcanzar el contenido proteinico Optimo. Entre
las concentraciones de 72.8 y 87.2 ug/ml (Tabla 1), el contenido
de proteinas de una hembra de 3500 um pasa de 96.6 a 129.3
ug/ind. Por el contrario, entre las concentraciones de 87.2 vy
238.2 ug/ml, practicamente no existe variacidén vya que, el
contenido en proteinas para un individuo de 3500 um, en este
altimo caso es de 131.1 ug/ind. Esto nos indica que, los
individuos mads grandes parecen alcanzar su dptimo contenido en
proteinas, a una concentracidén de alimento cercana a los 90 ug

de proteina total/ml.

De estas experiencias en laboratorio con Daphnia magna, se

obtienen dos claras conclusiones:

a) La cantidad de proteinas existente en el agqgua, es un
buen indicador para calcular el contenido proteinico de
los animales, de tal forma que, conociendo el tamafio del
individuo y la concentracidén de proteinas en el agua, es
posible conocer el estado de nutricidn de la poblaciédn.

b) La cantidad de alimento, a partir de la que los animales
no aumentan su contenido proteinico, es menor a medida

que disminuye el tamafio. Es decir, los mas beneficiados
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con un aumento del alimento son los individuos de mayor

talla.
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III. EXPERIENCIAS EN EL MEDIO NATURAL

Una vez puesta a punto la técnica y para ver si el patrén
de comportamiento de 1los claddceros en el 1laboratorio se
mantenia en condiciones naturales, se estudiaron las poblaciones
de cladéceros de varias lagunas ubicadas en el Parque Nacional
de Dofiana (Figura 3). En una ocasién también se analizdé una

laguna (Palos) que se encuentra en las proximidades del Parque.

Daphnia magna fue una de las especies estudiadas, no solo
porque con ella se realizaron los anadlisis en el laboratorio,
sino porque es una de las especies mas importantes de las
lagunas estudiadas. Para determinar si los resultados obtenidos
con D. magna se mantenian en otras especies, se analizarén
otras dos que tienen también habitos planctdnicos, aunqgue con un
tamafio diferente: Ceriodaphnia reticulata (300-1200 wm) vy
Daphnia 1longispina (600-2700 um). También se estudid otra
especie, Simocephalus exspinosus, que presenta un rango de
tamafio muy similar al de Daphnia magna (700-4000 um), pero que

tiene unos habitos preferentemente bentdnicos.

III.1 Material y Métodos

En este trabajo, se han analizado tanto animales gravidos
como no gravidos, pero ambos grupos se han estudiado por
separado. Esto se debe a que, los factores que estan influyendo
en los cambios en el contenido en proteinas, carbohidratos y

lipidos de los animales no gravidos son distintos o varian en su
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importancia, de 1los que estan afectando en el caso de los
animales gravidos. Por lo tanto, a pesar de estar estudiando
individuos de wuna misma especie, 1las diferencias existentes
entre ambos grupos, aconsejan el subdividir al total de
individuos de cada una de 1las especies en estas dos clases:

gravidos y no gravidos.

En el estudio de los animales no gravidos, se incluyen
todos los individuos que no tienen huevos ni embriones,
independientemente de su tamafio. En el estudio de los animales
gravidos, se incluyen todos 1los individuos con huevos o
‘embriones y ademds todos los animales hasta un cierto tamaiflio
determinado, que varia en funcidén de las especies. Para Daphnia
magna, no se incluyen dentro de los animales gravidos, todos los
individuos con un tamafio superior a 2000 ym y que no tengan
huevos o embriones. En el caso de Daphnia longispina el wumbral
estd en 1600 um vy para Ceriodaphnia reticulata es de 650 um.
Este umbral es el tamafio minimo con el que una hembra ya puede
tener huevos, y se ha calculado en funcidén de las observaciones
realizadas con los animales obtenidos en el campo. De esta
forma, para poder calcular la cantidad de proteinas,
carbohidratos y lipidos que le corresponden a un animal gravido
de un cierto tamafio, es necesario excluir a individuos que, en
funcidén de su tamafio, podrian tener embriones o huevos pero,
como no los presentan, su contenido en componentes celulares es

muy distinto de un individuo que si los tiene.
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Los muestreos se realizaron en las lagunas en dos fases
distintas. La primera fase consisti6 en el muestreo de varias
lagunas, en un intervalo de tiempo de 2 & 3 dias, tratando de
abarcar la mayor variacidén posible en la cantidad de alimento
existente. Se hicieron 3 campafias en el afio 1988; del 28 de
Febrero al 2 de Marzo; del 28 al 31 de Octubre y del 4 al 5 de

Diciembre.

La segunda fase consistid en un muestreo peridédico en dos
lagunas, Santa Olalla y Dulce, que estan muy proximas, pero
cuyas caracteristicas limnoldgicas son muy distintas (Toja et
al. en prensa). Se estudidé a Daphnia magna en las dos lagunas,
en el periodo comprendido entre el 4-12-1988 y el 17-3-1989.
También se analizé a Daphnia longispina y Ceriodaphnia
reticulata, perb solo en la laguna Dulce y desde Febrero a Marzo
de 1989. El objetivo de este segundo tipo de muestreo, era
determinar las variaciones en las distintas especies originadas

por los cambios en el estado reproductivo de las poblaciones.

De cada laguna, el proceso de muestreo realizado en la zona
litoral fue el siguiente:
- Toma de temperatura

- Para tener una estima cuantitativa del zooplancton

existente, se filtraron tres litros de agua a través de

una red de 31 um de poro, Yy posteriormente se
conservaron en formol al 4%.

- Se midié la concentracidn de clorofila a. Para poder

relacionarla con las medidas de proteinas, carbohidratos
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y lipidos realizadas en el agua, 250 ml de agua eran
previamente filtrados a través de un filtro de 31 um,
analizando asi sélo el fitoplancton gque podia ser
utilizado como alimento por los animales.
Posteriormente esta agua se pasaba a través de un filtro
Whatman GF/C de 0.45 ym de poro y, usando metanol como
disolvente, la extraccidén se realizdé en frio, en la
oscuridad, durante 24 horas. Para el calculo de la
concentracidn se empled la formula dada por Talling vy
Driver (Vollenweider, 1969).

Cuando se encontraba en 1la lagquna a alguna de las
especies elegidas para este trabajo, se cogian entre 10
y 24 individuos. Los animales se seleccionaban
atendiendo a dos criterios: A) obtener ﬁn amplio rango
de tamafio, y B) disponer de individuos tanto no gréavidos
como gravidos, asl como de hembras con efipios.
Inmediatamente, en el propio campo, se homogeneizaban J?
a rengldn seguido se congelaban con nieve carbonica.
También se tomaba una muestra de agua de 200 ml que se
dividia en dos submuestras: una se filtraba a través de
una red de 31 uym y otra por un filtro de 0.45 uym. Estas
muestras se wutilizaban para estimar 1la cantidad de
proteina, carbohidrato y lipido, tanto particulado (31
um) como soluble (0.45 um) existente en la laguna.

Estas muestras también se congelaban inmediatamente.
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Una vez en el laboratorio, se realizaron 1los analisis de
proteinas, carbohidratos vy lipidos, tanto de los individuos de

las distintas especies como de las muestras de agua.

Con las muestras fijadas en formol se realizé el recuento
del nimero de individuos de las especies presentes, asl como la
cantidad de huevos y embriones de cada una de ellas. Con esto
se obtuvo el 1indice HE, gque es la cantidad de hembras/n° de
huevos y embriones. Ademads se midieron todos 1los individuos
presentes, dato necesario para calcular, en cada laguna por
medio de la regresidn obtenida entre tamafio-cantidad de
7proteinas por individuo, 1la cantidad de proteina total de la
poblacidén (PTP). Se obtuvo asi, una estima de la cantidad de
proteinas/litro de cada una de las especies. Este parametro es
mejor indicador de la densidad de la poblacidén que el namero
total de individuos, ya que la talla media de las poblaciones,
asl como el estado reproductivo de los individuos, varia mucho.
ﬁTambién se calculd 1la cantidad carbohidrato total de la
véoblacién (CTP), asl como la de 1los lipidos totales de la
poblacidn (LTP), por medio de las regresiones entre
tamafio-cantidad de carbohidrato por individuo y tamafio-cantidad
de 1lipidos por individuo, obtenidas en cada laguna. Tanto el
CTP como el LTP, no fueron usados como indicadores de la
densidad de la poblacién, como en el caso del PTP. Fueron
calculados para poder determinar la fiabilidad de una serie de
regresiones que se exponen en el capitulo final y por las gque se

puede calcular el PTP, CTP y LTP de las distintas especies.

31



En el Gltimo capitulo, en que se comparan los claddceros
con los rotiferos, se usé el volumen del cuerpo en vez de la
longitud, debido a que se comparan distintas especies cuyas
formas del cuerpo varian y, por lo tanto, la longitud puede ser

menos real a la hora de comparar unas con otras.

El volumen de cada una de las distintas especies de
cladéceros, se calculd a partir de las medidas expresadas en la
Figura 4. Las férmulas empleadas para el cdlculo del volumen,
estaban en funcién de 1la forma de cada una de las partes del
cuerpo, y fueron sacadas de las férmulas dadas por

Ruttner-Kolisko (1977).

Cuerpo Primer artejo Resto de artejos Espina caudal
de la 2 antena de la 2 antena

A=Q.52+-a*b'c B= 0.4-a*b-c C= 0.4-a*b-c D= 0.26-a-b?

El volumen total del cuerpo se obtiene sumando A+2B+4C+D.
Anteriormente ya se hablan realizado calculos de volumenes en
cladoceros (Lawrence et al., 1987) y estos autores usaron este
misma f&rmula para el cuerpo, pero sin incluir en el calculo las

antenas y las espinas caudales,

A lo largo del trabajo, la suma de proteinas, carbohidratos
y lipidos, se tomdé como una estima de la biomasa. Logicamente,
lo que se calcula de esta forma no es exactamente la biomasa, ya
que se estd considerando solo la parte organica. A pesar todo,

como se verd mas adelante estos datos, aun siendo calculados de
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22 Antena

Espina
caudal

FIGURA 4. Dibujo esquemdtico de un cladbcero, en el que se
resaltan las medidas realizadas en el cuerpo, espina caudal y 2
antena, para el cédlculo del volumen total. En el caso de la 2
antena, no se han representado los valores a,b y c, ya que es el

mismo patrdén, que en el caso del cuerpo.

33



este modo pueden tener alguna utilidad.

III.2 valores obtenidos en las distintas lagunas

En la Tabla 2 se representan los resultados obtenidos en
las muestras de agua de todas las lagunas en todos los muestreos
realizados. De estos datos se destacan dos puntos, que tendrén
importancia a la hora de estudiar el comportamiento de los

cladbceros.

En primer lugar, se observa como la mayor variacién de las
concentraciones se da entre distintas lagunas. Por ejemplo, los
valores de proteina total presentan un rango que va desde 7.93 a
67.19 ug/ml, los carbohidratos oscilan entre 2.58 a 113.2 ug/ml,
y los lipidos van desde 0 a 20.64 wg/ml. Por el contrario, las
variaciones en wuna misma laguna en el ﬁiempo son mucho menos
importantes. Por ejemplo en la Dulce, en el periodo que va
desde el 4-12-88 a 17-3-89, la proteina total varid entre 8.07 a
16.33 ug/ml, los carbohidratos desde 4.2 a 11.12 wug/ml y los
lipidos desde 0 a 15.96 ug/ml. Este hecho es importante, ya que
da lugar a que la influencia del alimento se detecte cuando se
estudien diferentes lagunas, mientras que deja de ser tan
importante si el estudio se centra en una laguna en concreto, ya

que no se dan cambios importantes.
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Tabla 2.

lipidos y carbohidratos, medidos en varias lagunas en distintas

Temperatura, clorofila y concentracidn

épocas del afio.

LAGUNA

TEMPERATURA

CLOROFILA 2

PROTEINA

de proteinas,

CARBONIDRATO

LIFIDO
Total Soluble particulada Total Soluble particulado Total Soluble rarticulado

°c »9/L vg/ml w#g/ml ng/ml vg/ml p9/ml ug/ml »g/ml vg/ml vg/ml
26- 2-88 Santa Olalla 13 54.71 31.40 - - 1.57 - - 0.00 - -
28- 2 Taraie 8 2.70 54.16 - - 13.02 - - 0.29 - -
29- 2 Toro 8 25.83 42.90 - - 16.50 - - 7.19 - -
29- 2 ojille 13 11.67 49.00 - - 1.1 - - 0.013 - -
2- 3 bulce 9 3t1.40 30.47 - - 10.32 - - 0.34 - -
29-10 Palos 20 105.00 36.34 16.08 20.26 13.40 6.40 7.00 0.00 - -
31-10 Taraje 25 319.70 671.19 22.72 “u. 113.20 25.87 87.133 1.27 1.21 6.06
4-12 Dulce 13 71.40 16.13 12.02 4.31 11.12 5.44 5.68 15.96 6.12 9.984
4-12 Santa Olalla 12 57.82 19.34 10.37 8.97 11.87 4.62 6.95 20.40 18.07 2.33
4-12 Taraje 15 2.22 22.54 20.85 1.69 12,85 - - 20.64 16.34 4.30
5-12 Jiménesz 8 6.87 11.69 11,42 .27 5.52 5. 40 0.12 17.24 3.47 13.717
§-12 Navazo del Toro 16 1.00 7.93 6.05 1.60 2.58 - - 15,01 11.66 3.35
20-12 Dulce 12 16.68 13.45 10.92 2.53 6.84 4.86 1.98 0.00 0.00 4.86
20-12 Santa Olalla 10 25.71 15.99 13.31 2.67 11.08 6.97 4.11 6.82 1.21 5.61
16- 1-89 Dulce 10 9.00 12.68 8.76 3.92 6.40 5.66 0.74 2,00 1.21 0.79
16- 1t Santa Olalla 10.5 19.70 15.91 12.75 1.16 9.38 8.57 0.81 6.10 1.86 4.24
6- 2 Dulce 10.5 9.73 8.07 6.95 1.12 7.01 5.72 1.29 6.93 2.14 4.719
6- 2 Santa Olalla 10 11.12 11,98 7.93 4.05 10.60 1.36 3.2 8.06 3.02 5.04
13- 2 bulce - 9.03 11.90 5.15 6.15 5.74 4.63 1.11 8.24 4.97 .7
13- 2 Santa Olalla - 6.25 17.88 13.38 4.50 9.89 1.22 2.67 7.%1 2.14 5.37
20- 2 tulce - 6.2% 11.97 9.5% 2.42 5.26 4.39 0.067 3.89 0.84 3.05
20- 2 Santa Olalla - 7.64 16.26 10.36 5.90 7.64 7.63 0.01 2.57 0.00 2.57
27- 2 Dulce 15 2.78 8.85 8.20 0.35 4.20 3.76 0.44 1.86 1.33 0.53
27- 2 Santa Olalla 15 9.03 10.92 9.1;1. 1.81 7.1% 5.58 1.57 3.32 1.86 1.46
9- 13 Dulce 17.5 4.17 9.32 3.50 5.82 1.17 6.62 1.15 6.44 4.53 1.91
9- 3 Santa Olalla 17 9.73 13.48 11.48 1.97 13.59 10.40 31.19 5.19 4.53 0.66
17- 3 Dulce 17 2.08 12.4 11.48 0.92 7.41 T1.22 0.19 3.9¢ 0.00 31.94
17- 3 Santa Olalla 17 9.7 15.42 15.00 0.42 10.41 9.89 1.%2 8.42 8.05 0.37



El segundo factor a destacar, es que se observa una clara
relacidén entre la cantidad de proteina particulada y la
clorofila (r= 0.96, p< 0.001), entre clorofila y el carbohidrato
particulado (r=0.96, p< 0.00l) y, logicamente, entre proteina
particulada y carbohidrato particulado (r=0.92, p< 0.001)). Por
el contrario, no se encontrd wuna relacidén entre clorofila y
lipido particulado, 1ovque se debe a que este componente no
aumenta en relacidn directa al incremento del fitoplancton, como
ocurria con proteinas y carbohidratos sino, como es bien sabido,
varia mucho en funcidén de las condiciones externas siendo, por
ejemplo, muy abundante en condiciones de stress por falta de

nutrientes (Darley, 1982; Pick, 1987).

Por lo tanto de aqui se pueden extraer dos conclusiones
importantes

-~ La fuerte relacién entre la clorofila a con las
proteinas y carbohidratos particulados del medio (la
clorofila explica una gran proporcidon de la varianza
encontrada en las proteinas Yy carbohidratos
particulados), hace pensar que el alimento que existe en
estas lagunas se debe principalmente al fitoplancton, y
en menor grado a bacterias o detritos.

- Otro hecho importante es que a mayor cantidad de
fitoplancton, mayor cantidad de proteinas Y
carbohidratos. Por lo tanto estos componentes nos
informan sobre la cantidad de alimento, cosa que no

ocurre con los lipidos. Esto puede ser importante, vya
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gue los organismos pueden responder solo a la cantidad
de alimento y/o, ademds, a las caracteristicas del

mismo.

Por ultimo hay que mencionar que la relaciéon de la
clorofila con 1la proteina y carbohidrato particulado, es muy
semejante a la encontrada por Pick (1987) y, Cuhel y Lean (1987)

en varios lagos de Canada.

III.3 Estudio de las proteinas en individuos no gravidos de

Daphnia magna.

En las experiencias en laboratorio, se observé gque el
contenido proteinico de Daphnia magna estd relacionado con el
tamafio y la cantidad de proteinas existentes en el medio. Del
estudio realizado con 1los individuos ﬁb gravidos de Daphnia
magna en las diferentes lagunas, se observa un patrén muy
semejante al obtenido en el laboratorio (Tabla 3, Figura 5), las
pendientes son significativamente distintas (ANCOVA, p< 0.001) y
la cantidad de alimento es la causante de las variaciones en las

pendientes (ANCOVA, p< 0.001).

A pesar de la semejanza de los resultados obtenidos en el
campo y en el laboratorio, la ecuacién desarrollada en el
laboratorio para Daphnia magna (Ecuacién 1), predice mal la
cantidad de proteinas de los animales en el medio natural. Esto
puede observarse en la Figura 6, donde se ve como, en la mayoria

de 1los casos, para un mismo tamafio, los cladbceros de las
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Tabla 3. Regresiones potenciales entre la cantidad de
proteina/individuo (pg) y la longitud (um) para Daphnia magna, a

diferentes concentraciones de alimento en el campo.

Laguna Proteina Total Constante Constante r? n
ug,/ml A B
-6

Taraje (P.N.D) 67.19 5.35-10 2.1 0.89 15
Arroyo Salado (SEVILLA) 46.08 7 42-10-6 2.03 0.96 11
Palos (HUELVA) 36.34 3 93'10—5 1.862 0.9 16
Santa Olalla (P.N.D) 31.4 3.27-10“5 1.858 0.96 11
Taraje (P.N.D) 22.54 3 24'10-.5 1.8 0.97 15
Santa Olalla (P.N.D) 19.34 1.37-10_4 1.66 0.78 13
Dulce (P.N.D) 16.33 5.82-10-4 1.471 0.9 15
Santa Olalla (P.N.D) 15.98 7.32-10—5 1.41 0.86 16
Santa Olalla (P.N.D) 15.91 1.22-10-4 1.65 0.93 13
Dulce (P.N.D) 13.45 9.94-10-5 1.64 0.89 13
Dulce (P.N.D) 12.68 4.18'].0_4 1.481 0.95 12

lagunas presentan mas proteinas que los andlizados en el.
laboratorio. Las pendientes eran significativamente diferentes

(ANCOVA p< 0.001).

Las causas que dan lugar a esta situacidén pueden ser
varias:
a) Por un lado podria ser que la calidad del alimento sea
mas completa en el medio natural.
b) Otro hecho que podria influir es la presencia de peces.
Es bien conocido que los peces consumen preferentemente

los individuos de mayor talla (Hrbacek, 1958, visto en

38



c)

150 o  12.68 pg/mi (Dulos) .
a 19.34 pg/ml (Santo Olalia
° MAOthH&mhuds
o 67.19 ug/mi (Toraje)
. 8719 pg/mi
g /o, 3140 pg/mi
i; 100 + s
SN 18.34 pug/mi
:
(o]
E 12.88 pg/mi
g 50 -
4
o i N " i M " b ]
0 1000 _ 2000 » 3000 4000
LONGITUD (1sm)
FIGURA 5. Relacién entre la cantidad de proteina/individuo
(ug) Yy la longitud (um) en Daphnia magna, a cuatro
concentraciones de proteina total en el agua. Datos obtenidos

en el campo.

Wetzel, 1981; O’Brien et al., 1976; Wright y O’Brien,
1982). Esto da lugar a que los cladéceros presenten la
estrategia de reducir el tamafio de la poblacién, para
asi intentar evitar la depredacién (Vanni, 1987). Esto
origina que los animales maduren antes y, por lo tanto,
alcanzan con un tamaflo menor la misma cantidad de
proteinas que antes le correspondia a un tamafio mayor.

Otra alternativa, seria que los animales en el medio

natural son capaces de acceder a recursos que no tienen
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en los cultivos.
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FIGURA 6. Comparacién del contenido en proteinas en

Daphnia magna en las lagunas muestreadas, con los predichos por

l1a ecuacién 1 (datos obtenidos en el laboratorio). Se indica la

relacién 1:1.

La primera opcidén es poco probable ya que, como se ver& mas
adelante, 1los animales parecen responder basicamente a la

cantidad del alimento.

La segunda alternativa tampoco parece ser la causante ya
que las poblaciones de cladbéceros que se encuentran en las
lagunas, no parecen estar afectadas por una fuerte depredacion,

como lo demuestra el hecho de que no exista una sustitucion de
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especies grandes, como Daphnia magna y Daphnia longispina, por
otras mas pequeflas, como Ceriodaphnia reticulata, situacién
caracteristica cuando el factor depredacién esta jugando wun

papel importante (Langeland, 1982).

La tercera opcidén parece ser la mas verosimil. Se ha
observado que Daphnia magna puede alimentarse de perifiton o
detritos que se encuentran en el sedimento o sujetos a
diferentes superficies. Este fendmeno fue llamado "browsing"
por McMahon y Regler (1963). Horton et al. (1979) destacaron
la ventaja competitiva de algunas especies de Daphnia, entre las
cuales se encontraba D. magna, al poder explotar estos

recursos.

Debido a esto se desarrolld un nuevo modelo con los datos

obtenidos en el campo (Figura 7)

(2) ln P = -9.52 + 1.6221In L + 0.2471ln C
(n=246, r?= 0.86, MS= 0.076, F= 734, p< 0.001)

Donde P = ug proteina/individuo, L = longitud en uym, y C =

ug proteina total/ml.

Aqui es necesario hacer un inciso, para comentar el por qué
en la regresién anterior (ecuacién 2), se han usado las
proteinas totales como variable independiente. Esto se debe a
que, como ya se comentd anteriormente, la ecuacidn es mas

predictiva que si se utiliza la proteina particulada:
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ln P = -8.88 + 1.61-1n L + 0.093:1n Ct
(n=246, r?= 0.84, MS= 0.083, F= 598, p< 0.001)

Ct = uyg de proteina particulada/ml.

Este hecho se repite con las otras especies estudiadas, vy,
a su vez, también ocurre cuando se estudian los carbohidratos y
los lipidos. Debido a esto, a lo largo del trabajo se ha optado
por utilizar las proteinas, carbohidratos y lipidos totales en

vez de los particulados.

nhhzzhhhﬂﬁhh
20y
%75‘ N, o co.3 009
: L
5y o 20. 8 —SROTEINA TOTALL

FIGURA 7. Cambios en el contenido en proteinas de Daphnia
magna en relacién con 1la longitud y con la concentracién de

proteinas totales del agua (ecuacidén 2), observados en las

experiencias de campo.
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Una prequnta que puede surgir aqui es, ¢por qu§ la fracciodn
total es mejor indicador del alimento disponible, que la
fraccidén particulada? Esto puede deberse a que los animales son
capaces de utilizar bacterias o particulas de detritus, que
pasan a través del filtro de 0.45 ym. Esto daria lugar a que la
fraccidén considerada como soluble no seria del todo correcta, ya
que podria estar incluyendo algunas particulas. Por otro lado,
esta el hecho de que la fraccidn total estd compuesta por una
gran proporcidén de soluble, que los claddceros no son capaces de
utilizar. Por 1lo tanto, al considerar en este trabajo la
proteina total como indicador del alimento, se esta
sobreestimando el alimento de que disponen los animales. Esto
no es un problema en si, ya que el objetivo prioritario de este
trabajo es estimar el contenido en proteinas en los animales, y
no determinar el alimento de gque disponen. Como se Vid
anteriormente, el alimento que los animales son capaces de usar
es muy dificil de cuantificar, ya que parecen que pueden

explotar recursos como por ejemplo el bentos que no son féaciles

de medir.

A pesar de que, no se pueden hacer comparaciones entre el
alimento de que disponen en los cultivos y en el medio natural,
si es posible determinar si 1los animales en ias lagunas,
alcanzaron su maximo contenido en proteinas. Se puede concluir
que, los individuos en 1las lagunas no estdn en condiciones
6ptimas de alimento, ya que tan s6lo en Taraje cuando la

concentracién de proteinas totales en el medio era de 67.19
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pug/ml, los individuos tenian un contenido en proteinas similar
al 6ptimo que se observé en 1los animales cultivados en el

laboratorio.

Para ver, si la cantidad de carbohidrato total o 1los
lipidos totales, también estaban relacionados con las proteinas
de los individuos, se hicieron nuevas regresiones que estan
expresadas en la Tabla 4. Se observa que tanto el carbohidrato
como los lipidos del medio, estan relacionados con las proteinas
de los individuos, aunque son peores predictores (MS mayor) que

la cantidad de proteinas totales (ecuacidn 2).

TABLA 4.- Regresiones obtenidas para Daphnia magna entre Ln P (pg
proteina/individuo), con el tamafic (ym) y con las proteinas,

carbohidratos (Ch) y lipidos totales (rg/ml) existentes en el agua.

Variables
Cte In Tamafio 1ln Proteina In Ch In Lipido r? MS F
ok * k& * &k
-9.137 1.628 0.122 0.84 0.087 626
L3 2 4 LR ok
-8.815 1.626 -0.022 0.83 0.09 597
LE 2] ko *h R
-9.52 1.618 0.319 -0.074 0.86 0.075 494
deok ok w ok ke * A%
-9.498 1.624 0.237 -0.008 0.86 0.076 490
*hk *A Rk * Ak
-9.52 1.618 0.32 -0.074 0.0002 0.86 0.076 369
* p< 0.05
** p< 0,01

*%% p< 0.001
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Es importante resaltar, que los lipidos estan relacionados
de forma inversa con las proteinas de los individuos en el caso
de D. magna. Esto puede ser debido, a que los lipidos son mas
abundantes cuando 1las condiciones para el fitoplancton no son
idéneas y, por lo tanto, existe menor cantidad de algas aunque,

en proporcién, aumentan los lipidos.

Otra prueba de que 1la cantidad de proteinas es mejor
indicador, son las ecuaciones en las que se incluye a los
carbohidratos o los lipidos, junto a las proteinas (Tabla 4).
En ellas se ve que, cuando se incluye a las proteinas en la
ecuacién, tanto los carbohidratos como los lipidos dejan de ser

significativos.

Por lo tanto, el contenido proteinico en los animales no
gridvidos de D. magna, viene determinado preferentemente por la
cantidad de alimento, y no por la calidad del mismo. Es
necesario recordar que, logicamente, D. magna si esté
influenciada por el tipo de alimento, en lo que se refiere al
tamafio del mismo, pero este efecto se corrige por el propio
método, ya que solo se mide la proteina que pasa a través de 31
um de poro, y por lo tanto es alimento que es disponible para

los animales.

En resumen, el contenido en proteina de 1los animales no
gravidos en D. magna, puede ser facilmente calculado en el
campo. Ademds, es proporcionalmente mayor que el de los

animales cultivados en laboratorio, posiblemente por la mayor
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cantidad de recursos que pueden explotar en una laguna. La
cantidad y no la calidad del alimento disponible, es el factor
determinante en el contenido proteinico de los animales. Por
Gltimo, en la mayoria de las lagunas muestreadas Daphnia maéna,

no suele presentar un 6ptimo contenido en proteinas.

I1I.4 Variacidn de las proteinas en individuos no grévidos de

otras especies de cladéceros.

Como ya se menciond, para comprobar si los resultados
obtenidos con Daphnia magna no eran un caso aislado, se
analizardn otras especies de cladéceros. Para Daphnia
longispina, se observa que el contenido en proteinas de los
animales, también estéa fuertemente relacionado con el tamafio y

la cantidad de proteinas totales del agua.

(3) In P = -9.801 + 1.614-1n L + 0.445-1n C
(n= 32, r?= 0.75, MS= 0.045, F= 48.8, p< 0.001)

A su vez los resultados obtenidos con los carbohidratos vy
los lipidos, sigue un patrén muy parecido al obtenido con

Daphnia magna (Tabla 5).

Para Ceriodaphnia reticulata el contenido en proteinas de
los individuos, también se puede predecir en funcidén del tamafio

y las proteinas totales del medio.

(4) In P = -12.378 + 1.839°In L + 0.872+1n C
(n= 73, r?= 0.85, MS= 0.06, F= 204, p< 0.001)
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TABLA 5.~ Regresiones obtenidas para Daphnia longispina entre Ln P
(ug proteina/individuo), con el tamafio (ym) y con las proteinas,

carbohidratos (Ch) y lipidos totales (wg/ml) existentes en el agua.

Variables
Cte 1n Tamafio ln Proteina 1n Ch ~ 1n Lipido r? MS F
*
-8.301 1.424 0.514 0.54 0.084 19
* Ak *hk LR
-8.91 1.649 . -0.078 0.7 0.054 37
hhkk LR B
-9.807 1.594 0.428 0.102 0.75 0.046 31
Nk XAk *
-10.017 1.595 0.581 0.028 0.75 0.046 31
* Kk * kK *
-10.03 1.574 0.567 0.106 0.029 0.74 0.047 23
* p< 0.05
*% p< 0.01

*%% p< 0.001

La cantidad de carbohidratos y 1lipidos totales también
estan relacionados, pero no aportan nada a la prediccién de la

variable dependiente (P), cuando en la ecuacidén se incluye a las

proteinas del agua (Tabla 6).

Por lo tanto, todo lo discutido anteriormente para Déphnia
magna, también puede ser aplicado a estas especies. En
definitiva, 1la cantidad de proteina de los - cladbceros
plancténicos puede ser facilmente estimada a partir de la
concentracién de proteinas en el agua, y ademas depende de la

cantidad de alimento y no de la calidad del mismo.
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TABLA 6.~ Regresiones obtenidas para Ceriodaphnia reticulata entre
Ln P (pg proteinasindividuo), con el tamafio (ym) y con las
proteinas, carbohidratos {(Ch) y lipidos totales (wpg/ml) existentes

en el agua.

Variables
Cte 1n Tamafio 1n Proteina In ch 1n Lipido r? MS F
* AN AN L2 X 3
~9.913 1.572 0.856 0.67 0.13 75
bk *hk b b R
-8.778 1.673 -0.167 0.33 0.27 18
ok ] ke h *hh
-12.28 1.827 0.82 0.069 0.84 0.061 135
LE 2 LR LE X
-12.37 1.828 0.891 0.013 0.85 0.061 135
* % Kk * kA * Kk
-12.289 1.818 0.841 0.063 0.011 0.85 0.062 100
* p< 0.05
** p< 0.01

k%% p< 0.001

Ahora bien ¢qué ocurrird cuando se estudie una especie
benténica como Simocephalus exspinosus? La respuesta esta en la
siguiente relacidn, ilustrada en la Figura 8:

(5) In P = -4,783 + 1.355:In L - 0.391:1ln C
(n= 41, r?= 0.85, MS= 0.038, F= 117, p< 0.001)

El resultado que se obtiene es interesante. Al kcontrario
de 1lo que ocurria con las especies planctdnicas, los individuos
de Simocephalus exspinosus, disminuyen su contenido en proteinas
cuando incrementa 1la concentracidén de proteinas en el aqua.

Naturalmente, en este caso las proteinas existentes en el
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FIGURA 8. Cambios en el contenido en proteinas en
Simocephalus exspinosus en relacién con la longitud y con la
concentracién de proteinas totales del agua {(ecuacién 5),

observados en las experiencias de campo.

plancton, no se corresponden con el alimento disponible para
Simocephalus exspinosus, pero si son un buen indicador de 1la
cantidad de fitoplancton, detritus, bacterias, etc. Una
explicacidén a este hecho, es que el plancton puede ejercer un
efecto pantallla sobre el fitobentos. Otro factor que puede
estar influyendo es que, cuando el plancton dismihuye, puede
haber un incremento de la deposicién de particulas en el bentos,
aumentando asi las disponibilidades de alimento para los

claddéceros bentédnicos.
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Otros parametros podrian estar interfiriendo esta relacién,
pero lo interesante es observar la divergencia exibida por
Simocephalus exspinosus frente a 1los cladéceros plancténicos.
Al haber estudiado una especie bentdnica solamente (ya que era
la Gnica que presentaba efectivos suficientes en las lagunas
estudiadas), estas conclusiones no se pueden generalizar a los

demds claddceros bentdnicos.

Con estos datos, también se puede hacer wuna serie de
comparaciones interesantes. como D. magna presenta un rango de
tamafio similar al de Simocephalus exspinosus, el modelo
desarrollado para D. magna (ecuacidén 2) se aplicé a los
individuos de S. exspinosus con el fin de ver si su contenido
en proteinas era equivalente al observado en D. magna. En la
Figura 9 se observa como S. exspinosus a igualdad de tamafio
tiende a presentar una mayor cantidad de proteinas que D.
magna. Esto puede deberse a que en el bentos existe mas
alimento que el plancton y S. exspinosus est& especializado en
una alimentacidén benténica y aunque, D. magna es capaz de
explotar estos recursos, esta mucho menos especializado. Por lo
tanto a pesar de que las condiciones se le hagan desfavorables a
S. exspinosus (que el plancton sea muy abundante), siempre

parece tener mas alimento disponible que D. magna.

Un argumento que podria hacerse en contra, a la hora de
poder hacer comparaciones entre S. exspinosus y D. magna, es
que el primero tiene una duracién de vida mas larga. Este

factor podrié no estar afectando, ya que se ha demostrado por
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FIGURA 9. Comparacién del contenido en proteinas medidas
en Simocephalus exspinosus en las lagunas muestreadas, con los
predichos a partir del modelo desarrollado con los datos de

campo de Daphnia magna (ecuacién 2). Se indica la relacién 1:1.

medio de experiencias en el laboratorio que, el desarrollo en
varias especies de cladbceros, estd en funcién directa del
tamafio y no de la edad (Taylor, 1985). Demostrar este hecho en
el medio natural es mucho mas dificil, y por lo tanto no se
puede descattar la idea de que las diferencias enéontradas se
deban a las diferencias en la longitud del ciclo de vida de

ambas especies.
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III.5 Carbohidratos y Lipidos en individuos no grévidos

Las variaciones en carbohidratos y lipidos en los animales
no gravidos, logicamente, no son tan importantes como en los
invididuos que llevan huevos y embriones. Se ha realizado su
estudio con el objetivo principal de obtener ecuaciones para
poder predecir el contenido en carbohidratos y 1lipidos de 1los
animales. A pesar de esto, su andlisis ya revela algunas
indicaciones importantes de como wutilizan 1los cladbceros las
sustancias de reserva en funcidén de las condiciones ambientales,
lo que se verd mas claro cuande se analicen 1los animales

gravidos.

III1.5.1 Parametros poblacionales.

Para poder entender bien como cambian 1las sustancias de
reserva en los cladbceros, es necesario fijarse en par@metros
poblacionales como 1la relacién nimero de hembras/huevos o
embriones (HE), y la cantidad de proteinas totales de la
poblacién (PTP), ya que la dindmica de estos compuestos no viene
determinada sdlo por el alimento, como ocurria con las

proteinas.

En las Tablas 7, 8y 9‘se dan los valores de HE y PTP
(incluyendo animales gravidos y no gravidos) encontrados para
las tres especies de clad6ceros planctdnicos estudiadas en las
distintas lagunas. Estos yalores se analizar&n con mayor

detalle al considerar individuos gréavidos.
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TABLA 7.- Valores obtenidos para Daphnia magna de la relacidn nimero

de hembras/huevos y embriones

(HE)

y la

protei

na

total de 1la

poblacién (PTP), en varias lagunas y en distintas épocas del afio.

Proteina Total

ug/ml

PTP
ug/1
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4-12-88

20-12-88

16-

6—
13-
20-
27-

9-
17~

1-89
2-89
2-89
2-89
2-89
3-89
3-89

Santa
Santa
Santa
Santa
Santa
Santa
Santa
Santa
Santa

Santa

Olalla
Olalla
Olalla
Olalla
Olalla
Olalla
Olalla
Olalla
Olalla
Olalla
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10
17.
36

311
104
44.

19.

10.
13.
31.

30.
30.
42

.35

A w1 =,

931
556.3
286.9
1030.5
349
834
161.9
336.3
1194.2
658.3
971.2
470
338.1
430.4
223.4
371.4
631.3
2060.1
3176.5
2049.4
400.6



TABLA 8.~ Valores obtenidos para Daphnia longispina de 1la relacién
niimerc de hembras/huevos y embriones (HE) y la proteina total de la

poblacién (PTP), en varias lagunas y en distintas &pocas del afio.

Fecha Laguna Proteina Total HE PTP
ug/ml vg/1
28- 2-88 Santa Olalla 31.4 3.7 1948
6- 2-89 pulce 8.07 4.5 1526.7
13- 2-89 Dulce 11.9 3.0 567.1
20- 2-89 Dulce 11.97 6.3 439.6
27- 2-89 Dulce 8.55 3.7 1144.9
9~ 3-89 Dulce 9.32 6.8 196.1

TABLA 9.- Valores obtenidos para Ceriodaphnia reticulata de 1a
relacién niimero de hembras/huevos y embriones (HE) y la proteina
total de la poblacidn (PTP), en varias lagunas y en distintas &pocas
del afio.

Fecha Laguna Proteina Total HE PTP
ug/ml vg/1

29- 2-88 0jillo 49 2.3 1142
29- 2-88 Toro 42.9 4.1 7279.9
2~ 3-88 Dulce 30.47 3 28.7
20~ 2-89 Dulce 11.97 1 12.8
27- 2-89 bulce 8.55 1.4 37.2
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17- 3-89 Dulce 12.4 22 30.
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I11.5.2 Carbohidratos.

La variacidn en los carbohidratos en D. magna, pone de
manifiesto lo mencionado en el apartado anterior, ya que la
ecuacién que mejor predice la cantidad de carbohidrato de 1los
animales, es aquella en la que se incluye el HE:

(6) 1n (C+l1) = -0.407 + 0.00086-L ~ 0.0019-HE
(n= 137, r?= 0.75, MS= 0.13, F= 205, p< 0.001)

TABLA 10.- Coeficientes de 1las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln Carbohidrato en baphnia magna, n=137.

Variables
Cte Tamafio 1ln Proteina 1n Ch 1n Lipido HE ln PTP r? MS F
L2 ] ' LR R
-0.71 0.0008 0.116 0.65 0.19 141
LE2 LR 2] *
-0.76 0.0008 0.159 0.66 0.18 146
LR 2 n kK *
-0.347 0.0008 -0.035 0.65 0.19 141
L8 .2 ] * k& *
-1.106 0.0008 0.096 0.74 0.14 193
* k& k% * Kk Kk *
-1.01 0.0008 -0.02 0.095 0.76 0.13 144
* p< 0.05
** p< 0.01

a%% p< 0,001

Se observa, como a mayor nimero de huevos o embriones por
hembra, el contenido en carbohidratos es mayor. Se pueden
resaltar otras caracteristicas cuando se observa 1la influencia
del resto de paradmetros (Tabla 10). Se ve como la cantidad de

alimento ya no es tan importante como ocurria con las proteinas,
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teniendo ahora también relevancia la calidad del mismo. Al
igual que ocurria con las proteinas, los carbohidratos estéan
relacionados positivamente con las proteinas y carbohidratos del

medio, y negativamente con los lipidos.

TABLA 11.- Coeficientes de las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln (Carbohidrato + 1) en Daphnia longispina, n= 33.

Variables
Cte Tamafio 1n Proteina 1n Cch In Lipido ln HE 1ln PTP ¢? Ms F
* *x *
~0.772 0.0005 0.24 0.32 0.05 8
* %
0.581 0.0004 0.37 0.21 0.06 5
* * *
~-0.12 0.0005 -0.061 0.28 0.06 7
] 2.2 *okk
0.415 0.0006 -0.492 0.46 0.04 15
* &k LE 2] * ok K
-1.87 0.0007 0.211 0.41 0.05 12
* p< 0.05
*#% p< 0.01
*#*% pe 0.001
Para D. longispina se obtienen wunos resultados muy

semejantes a 1los de D. magna (Tabla 11). Los parametros
poblacionales son los que mejor explican la variacién en el
contenido de carbohidratos y, en este caso, la inclusidén en la

ecuacidon del PTP, mejora el nivel predictivo de la misma:

(7) In (C+1) = -0.954 + 0.00081-L - 0.385-1n HE + 0.149-1n PTP
(n= 33, r?= 0.56, MS= 0.036, F= 14, p< 0.001)
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En el caso de C. reticulata, la situacién campia un poco,
ya que la ecuacién mas predictiva es la que incluye a la
cantidad de carbohidratos y lipidos totales del medio (Tabla
12): .

(8) In (C+1) = -0.383 + 0.001-L - 0.103-1n CH -0.04-1n LP
(n= 29, r?= 0.62, MS= 0.01, F= 16, p< 0.001)

CH = cantidad de carbohidratos totales en el medio (wg/ml)

LP = cantidad de lipidos totales en el medio (wg/ml)

TABLA 12.- Coeficientes de las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln (Carbohidrato + 1) en Ceriodaphnia reticulata, n 29.

Variables

Cte Tamafio 1n Proteina 1ln Ch 1n Lipido ln HE ln PTP «? MS F

* 12 .23 *
-0.4 0.0009 0.087 0.5 0.01 15
* Rk Nk
-0.364 0.0008 0.128 0.56 0.01 19
*kk xR
-0.192 0.001 -0.053 0.54 0.01 17
AN
-0.084 0.0007 0.029 0.44 0.01 12
L2 24
-0.166 0.0008 0.014 0.44 0.01 12
* p< 0.05
** p< 0.01
*xk p¢ 0.001

En resumen, la evolucién de 1los carbohidratos en los
animales no gravidos, es muy semejante a la de las proteinas;

aumentan cuando el alimento se incrementa y disminuyen cuando
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las condiciones son menos favorables. Sin embargo, la cantidad
de alimento, ya no es el factor determinante, sino que también
influye la calidad del mismo (proprocién de proteinas,
carbohidratos y 1lipidos). Por otro lado, presentan una
diferencia con respecto a las proteinas, ya que, como los
cladéceros pueden usar los carbohidratos como sustancias de
reserva, estos estadn influenciados por parimetros como el nimero

de huevos o embriones y la densidad de poblacidn. -

II1.5.3 Lipidos.

Los lipidos son la principal sustancia de reserva en
cladéceros (Tessier y Goulden, 1982; 1987; Tessier et al., 1983;
Hoenicke y Goldman, 1987). Aunque el uso de 1los 1lipidos por
parte de 1los claddceros, se verd mas claro cuando se estudien
los animales grévidos, con 1los no gravidos ya se pueden

adelantar algunas conclusiones importantes.

La ecuacién que mejor explica la variacién de 1los 1lipidos
en D. magna es la que incluye a las proteinas existentes en el
agua (C) y al HE:

(9) 1n (T+1) = 0.127 + 0.001+L - 0.017-C ~0.116-1n HE

(n= 135, r?= 0.76, MS= 0.2, F= 141, p< 0.001)

T= contenido en lipidos en los animales (wpg/individuo)
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Vemos como, logicamente, al igual que ocurFia con los
carbohidratos, una mayor presencia de huevos y embriones va
asociada a un mayor contenido en lipidos en los animales. Pero
lo mas interesante, es que los lipidos aumentan a medida que la
disponibilidad de alimento (expresada por la concentracidén de
proteinas totales en el agua) es menor. Esto como se vera mas
adelante, también ocurre con los animales gravidos vy, por 1lo
tanto, D. magna acumula mas lipidos para su descendencia cuando

las condiciones externas de alimento no son tan favorables.

TABLA 13.- Coeficientes de 1las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln Lipidos en Daphnia magna, n=~ 135.

Varlables

Cte Tamafio Proteina ch In Lipido 1n HE 1n PTP r? MS F

* AXK LE & ]
~0.282 0.001 -0.013 0.73 0.23 183
* ) * kK
-0.392 0.001 -0.008 0.7 0.24 164
L8 3] *kk
-0.475 0.001 0.007 0.7 0.24 163
) LR 8 * k
-0.211 0.001 -0.083 0.72 0.23 177
ok ok
-0.319 0.001 : -0.023 0.7 0.24 163
* p< 0.05
** p< 0.01
**k p< 0.001

Segun esto, usan los lipidos de forma inversa a como
utilizan 1las proteinas y los carbohidratos. En la Tabla 13 se
ve como el contenido en 1lipidos/individuo estd relacionado

negativamente con la cantidad de carbohidratos y proteinas del

59



8 ug/ml

100%

75% | |

50%

25%

0%

100%

76% |-

650%

25%

m ‘,5\’///‘/// /%// q

[oF R
1600 2000
40 pg/ml
100%
76% |
B50% |
26%

700 1000 1600 2000 2500 3000 3500

ALIMENTO (en ug de peso seco/ml)
X cArRBOHIDRATOS PROTEINAS

FIGURA 10. Proporcidn (en %) de proteinas, carbohidratos y
lipidos en 1individuos de distinto tamafio de Daphnia magna
desarrollados en diferentes concentraciones de alimento
{(expresado por 1la concentracién de proteinas totales en el

medio).
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medio y, por el contrario, de forma positiva con los lipidos del
medio. Como vya se dijo anteriormente, los carbohidratos y las
proteinas del agua aumentan al aumentar la cantidad de alimento
en el agua, mientras que un aumento de los 1lipidos va
relacionado con un descenso del alimento. Por lo tanto, 1la
relacidn positiva encontrada con el contenido en
lipidos/individuo y los lipidos existentes en el medio, se debe
mas a gque es un indicador de falta de alimento, que a que

aprovechen los lipidos existentes.

TABLA 14.- Coeficientes de las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln Lipidos en Daphnia longispina, n= 32.

Variables
Cte Tamafio Proteina Ch In Lipido  HE 1n PTP r? MS F
L]
0.293 0.0005 -0.02 0.21 0.11 6
* %
0.428 0.0006 -0.068 0.15 0.12 4
* %k LR
-0.198 0.0006 0.129 0.27 0.1 8
*
0.328 0.0005 -0.052 0.16 0.14 4
* ‘
-0.49 0.0007 0.0002 0.19 0.14 4
* p< 0.05
*% p< 0.01

*hx p< 0.001

La relacién entre el alimento y las proteinas,
carbohidratos y lipidos en los animales no gravidos de D. magna
queda bien resumida en la Figura 10. Se ve claramente como, al

disminuir el alimento, 1la estrategia de D. magna es acumular
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mas lipidos.

D. longispina presenta dé nuevo un comportamiento muy
semejante al de D. magna (Tabla 14). Aunque en este caso, los
lipidos existentes en el agua son mejores predictores que las

proteinas:

(10) 1n (T+1) = -0.852 + 0.0008-L + 0.15<1n LP + 0.0003:1n PTP
(n= 32, r?= 0.38, MS= 0.1, F= 7, p< 0.001)

TABLA 15.- Coeficientes de 1las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln (Lipidos + 1) en Ceriodaphnia reticulata, n= 30.

variables
Cte Tamafio Proteina Ch In Lipido 1in HE 1n PTP 12 MS F
*
-0.265 0.001 -0.0013 0.1 o0.08 2
-0.169 0.0009 -0.008 0.11 0.08 3
N .
~0.319 0.001 -0.013 0.1 0.08 2
-0.036 0.0008 -0.026 0.15 0.08 3
* p< 0.05
#* p< 0.01
*#%% p¢ 0.001

C. reticulata debido a su pequefio tamafio, tiene wun bajo
contenido en lipidos, y esto hace que los errores sean mayores y
las ecuaciones no sean tan predictivas (Tabla 15). La ecuacidn
que incluye al HE, es la que explica una mayor varianza de los

resultados obtenidos:
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(11) 1n (T+1) = -0.036 + 0.0008+L - 0.14-1n HE
(n= 30, r?= 0.33, MS5= 0.06, F= 8, p< 0.001)

Estas tendencias encontradas, gque se han expuesto
resumidamente a modo de adelanto, se analizan con mas detalle en

el siguiente apartado.

I1I1.6 Animales gravidos

En el apartado anterior, se ha observado como la variacidn
en el contenido en proteinas de los animales no gravidos, esta
basicamente influenciada por 1la disponibilidad de alimento,
mientras que 1los carbohidratos y los lipidos de los individuos
no estaban tan influenciados. En el caso de los animales
gravidos, la situacién cambia y el alimento no es tan
importante, incluso, para el contenido de proteinas de los
individuos. En la Figura 11, se observa como el contenido en
proteinas de los animales gravidos, varia mucho de unas lagunas
a otras (ANCOVA, p< 0.001), pero el alimento ya no es el factor
principal que estd provocando estas diferencias (ANCOVA, p>
0.1). Por lo tanto, deben estar interviniendo otros factores y,
debido a la gran importancia que tiene 1la evolucién de 1los
individuos gravidos en la dinadmica de la poblacidén, es de gran

interés poder determinar cuales son estos factores.
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FIGURA 11, Relacién entre la cantidad de

proteina/individuo (vg) y la longitud (ym) en individuos
gr&vidos de Daphnia magna, a cuatro concentraciones de proteina

total. Datos obtenidos en el campo.

En primer lugar hay que, mencionar que para poder
comprender los cambios en el contenido en proteinas,
carbohidratos y 1lipidos en animales gravidos, es necesario
estudiar la evolucién que se produce en una poblacién en una
misma laguna a lo largo del tiempo. Debido a esto, se siquid la
dindmica de Daphnia magna en las lagunas de Santa Olalla y la
Dulce durante un periodo de 4 meses y también se siguid el ciclo
de Daphnia longispina y Ceriodaphnia reticulata en la laguna

Dulce pero por un periodo tan solo de aproximadamente 1 mes.
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Esto se debe a que, las poblaciones de estas dos iltimas
especies no fueron tan abundantes, como para poder obtener
suficientes individuos para los andlisis durante un periodo tan

largo como en el caso de Daphnia magna.
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FIGURA 12. Evolucién a lo largo del tiempo del contenido
en proteinas, carbohidratos y lipidos de un animal gr§vido de
3500 um de la especie Daphnia magna, en la laguna Dulce.
También se representan las proteinas totales de la poblacidn

(PTP, mediante lineas verticales) halladas para cada dia de

muestreo.

65



En las Figuras 12 y 13, se ‘observa la evolucidén de D.
magna en las dos 1lagunas estudiadas. En primer lugar, se
destaca que aproximadamente en Noviembre comienza el crecimiento
de la poblacidén, desples del periodo de verano en que los
individuos de D. magna eran muy escasos y la poblacién se
mantenia en un estado de resistencia en forma de efipios. En el
primer muestreo realizado en Diciembre, la poblacidén en ambas
lagunas era muy joven ya que el tamafio medio de la poblacidn era
muy pequefio, 864 uym (n=63) en la Dulce y 908.4 ym (n=78) en
Santa Olalla, 1lo que indica que la eclosidn de los efipios era
reciente y, por lo tanto, confirma que el inicio del ciclo anual
de D. magna es en Noviembre. En esta primera fase, el
contenido en proteinas, carbohidratos vy lipidos en los
individuos adultos es alto (Figuras 12 y 13), lo que indica que
existe una fuerte inversién por parte de 1los animales para
aumentar la- poblaciédn. A lo largo del afio, esta inversidn
disminuye mucho, sobre todo en 1lo que se refiere a las
sustancias de reserva ya gque, como ya existe un stock de
animales adultos, no es necesario hacer un gasto tan grande como
el realizado al comienzo del <ciclo, donde se partia de un
poblacién recien eclosionada y, por lo tanto donde 1los adultos
eran escasos. Estas diferencias en la cantidad invertida en
reproduccidn, quedan de manifieéto cuando se estudia la biomasa
(Tabla 16). Por ejemplo en la laguna Dulce, en los muestreos de
Diciembre de 1988, la biomasa de una hembra de‘3500 pym oscilaba

entre 351 y 367 ug, mientras que en Marzo de 1989 la biomasa no

fue supetior'a 170 upg.
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FIGURA 13. Evolucién a lo largo del tiempo del contenido
en proteinas, carbohidratos y lipidos de un animal gravido de
3500 ym de la especie Daphnia magna, en la laguna Santa Olalla.
También se representan las proteinas totales de la poblacién
(PTP, mediante lineas verticales) halladas para cada dia de

muestreo.

En relacién con esto, estd el segundo hecho importante a
destacar, que es la fuerte variacidén existente en la biomasa de
los individuos a lo largo del afio. Para una hembra de 3500 um,
en el ciclo estudiado, el madximo de biomasa en la Dulce fue de
367.04 ug y el minimo de 157.92 uxg , mientras que en Santa
Olalla oscilé entre 288.5 y 152.31 ug (Tabla 16). Por el

contrario, las variaciones en el alimento son muy pequeflas; la
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cantidad de proteinas totales oscild entre 8.07 y 16.33 wxg/ml en
la Dulce, y entre 11.98 y 19.34 en Santa Olalla (Tabla 2). Es
decir, las variaciones observadas en la biomasa se deben, en su
mayor, parte a cambios en el estado reproductivo de la
poblacién, no influyendo el alimento. Esto puede ser la causa
de que Geller y Miiller (1985) no encontraran una buena relaciodn
entre los cambios en la biomasa de varias especies de Daphnia y

el alimento existente a lo largo del tiempo.

TABLA 16.~ Variaci6n en la biomasa (considerando las proteinas, m&s los
carbohidratos y los lipidos) en un individuo de 3500 ym de Daphnia magna, en

las lagunas de Santa Olalla y Dulce, a lo largo del tiempo.

4-12-88 20-12 16-1 6-2 13-2 20-2 27-2 9-3 17-3

Dulce 351.9 367.0 274.7 185.4 229.9 218.3 223.8 164.3 157.9

Santa Olalla 288.5 187.4 162.8 155.4 192.7 202.0 152.3 159.1 202.8

El tercer aspecto a destacar, tal vez es el mas importante
en la dinAmica poblacional de una especie, es el siguiente;
¢Cual es el factor mas determinante para que se produzca un
aumento de 1la poblacidn? es decir, ¢Cual es el agente que
utilizan los animales como referencia para saber cuando deben
aumentar la poblacidén?. Después de la fase de resistencia del
verano, los cambios en el fotociclo, asi como de la temperatura,
son los causantes de la eclosidn de los efipios y, por lo tanto,
del inicio en el aumento de la poblacidn. Ahora bien, a 1lo

largo del afio otro factor parece ser el causante de que Daphnia
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magna aumente su poblacién. Esto se puede observar cuando se
analiza la evolucién de los  contenidos en proteinas,
carbohidratos y lipidos en individuos de 3500 uym de esta especie
en ambas lagunas (Figuras 12 y 13) en los meses de Febrero y
Marzo, en los cuales el muestreo se hizo con una frecuencia casi
semanal. Se observa como después de un periodo en el que las
sustancias de reserva aumentan, se da un incremento importante
de la poblacién. Es decir, 1los individuos en primer lugar
acumulan sustancias reserva que son posteriormente utilizadas
por sus embriones. Cuando estos embriones nacen dan lugar a un
aumento de la poblacién y a su vez a un descenso en la cantidad
de sustancias de reserva de las hembras. Esto origina que el
pico madximo de la poblacién, coincida con un descenso importante
en el contenido en carbohidratos y lipidos en los individuos, lo
que ya habia sido mencionado anteriormente por Tessier y Goulden

(1982).

El pico de poblacion detectado el 20 de Diciembre en la
Dulce (Figura 12), parece contradecir lo dicho anteriormente, ya
que coincide con un aumento de las sustancias de reserva. Esta
aparente contradiccidén se puede explicar si en realidad, este no
fue el maximo de la poblacidén de este periodo, sino que la
poblacién crecidé mucho mas posteriormente, muy posiblemente a la
vez que se producila un descenso de las sustancias de reserva.
En apoyo de esto, estd el hecho de que en ese dia de muestreo el
nimero de embriones y huevos por litro era muy alto (9 embriones

y 40 huevos/litro), y logicamente una gran proporcién de ellos,
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se convertirian posteriormente en adultos. La situacidén hallada
este dia es comparable a la encontrada en el tercer muestreo
realizado en Febrero en la Dulce, donde la PTP era de 336.3
#g9/1, y 1las sustancias de reserva eran altas. Por lo tanto
segin esto, una semana después del 20 de Diciembre la PTP debid

rondar los 4000 wpg/l.

Las proteinas, también aumentan pero debido,
principalmente, a 1los embriones presentes en las hembras y no
por que sean usadas como una sustancia de reserva. Por ello el
contenido en proteinas en los animales se mantiene alto durante
mas tiempo que las sustancias de reserva (Figuras 12 y 13, meses
de Febrero y Marzo), ya que los lipidos y carbohidratos se han
utilizado para formar embriones y estos son los que dan lugar a

que el contenido en proteinas de las hembras adultas sea grande.

Ahora bien, los animales adultos comienzan a acumular
sustancias de reserva, cuando el nimero de individuos de la
poblacidn es escasa, esto parece indicar que wuna densidad de
poblacidn baja, es el fActor desencadenate para que los animales
comiencen a sintetizar carbohidratos y lipidos. Esto se puede
comprobar en las Tablas 17, 18 y 19. Se ve como el contenido en
proteinas est& mas influenciado por el alimento existente, ya
que estd mas relacionado con la cantidad de proteinas y
carbohidratos del medio que por 1los parametros poblacionales.
Por el contrario, se obseiva como los carbohidratos y los
lipidos est&n mas determinados por estos dltimos. En estas

tablas se observa como los tres componentes estin relacionados
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TABLA 17

predecir el Ln Proteinas, en animales gravidos de Daphnia magna.

Coeficientes

las

Variables

Cte

LE.2 ]

0.83

hhk
1.14

hkk

1.45

k ok k

1.32

* k ok

1.71

*p(
p< 0.01
Akk DL

L8]

TABLA 18
predecir

n= 164.

L2 ]

0.001

*kk
0.001

kkk

0.001

* k%

0.001

*okok
0.001
0.05
0.001

el Ln

0.206

Tamafio 1ln Proteina

*kok

Coeficientes

In Ch

0.122

las

regresiones multiples realizadas para
n= 283.
In Lipido 1n HE 1n PTP r? MS F
0.91 0.08 1524
* ok
0.9 0.08 1423
~-0.008 0.9 0.09 1319
0.023 0.92 0.08 1400
*
-0.053 0.92 0.08 1409
regresiones multiples realizadas para

{Carbohidrato + 1), en animales grévidos

variables

de Daphnia magna.

Cte

Wk

-0.61

N kk

~-0.53

L2 8]

-0.66

* &
-0.27

k&

-0.14

* %k

0.001

Ak k

0.001

LA 2]

0.001

* kk

0.001

LR 2.

0.001

* p< 0.05
*% p< 0.01
k%% p< 0,001

-0.047

Tamaflo ln Proteina

-0.090
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In Lipido 1n HE 1in PTP r? MS F
0.85 0.16 481
0.85 0.16 482
LA 23

-0.053 ~0.86 0.15 534

* kK
~0.163 0.9 0.11 723

*

~-0.096 0.86 0.16 500



TABLA 19.- Coeficientes de 1las regresiones multiples reallzadas para

predecir el Ln (Lipidos + 1), en animales gr&vidos de Daphnia magna. n=
163,

Variables
Cte Tamafio 1ln Proteina Ch In Lipido 1ln HE 1n PTP r? MS F
) LE .23 *
-0.14 0.001 -0.195 0.83 0.27 413
L2 .3 ] L2 ]
-0.58 0.001 -0.008 0.83 0.27 402
* kA LE2 4 LX)
~0.61 0.001 -0.051 0.84 0.26 421
L2 LR 2]
-0.23 0.001 -0.146 0.87 0.23 482
LA R L2
0.38 0.001 ~0.169 0.84 0.26 432
* p< 0.05
** p< 0.01

x*% pe 0,001

negativamente con el PTP, 1lo que indica que conforme 1la
poblacidén es mas escasa el contenido en proteinas, carbohidratos
y lipidos en los animales es mayor. Logicamente, también existe
una buena relacidn entre las sustancias de reserva y el HE, ya
que a mayor nimero de huevos y embriones el contenido en lipidos
y carbohidratos aumentan. Yan y Mackie (1987) trabajando con
Holopedium gibberum ya observaron que 1los mejores predictores
para calcular la biomasa de esta especie eran el tamafio de los
individuos, el HE y un indice llamado BIF que nos da idea de 1la
cantidad de lipidos del individuo. Por lo tanto, ellos también
observaron que las mayores variaciones en la biomasa se debian a
cambios en el estado reproductivo. Cuando ellos incluian en su

ecuacién al fésforo total, que puede dar una idea del alimento
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existente, la ecuacidén se hacia mas predictiva. Ahora bien, la
varianza explicada aumentaba poco, lo que confirma que, aunque
logicamente el alimento influye, las variaciones mas importantes
en la biomasa se deben a 1los cambios originados por las

distintas fases reproductivas en las que entran los animales.

En las tablas anteriores, también se  observa, que las
proteinas de los individuos estan relacionadas positivamente con
el alimento disponible, mientras que los 1lipidos no. Esto
confirma lo mencionado en el apartado anterior, sobre que los
animales acumulan mas sustancias de reserva cuando el alimento

es mas escaso.

El cuarto y Gltimo aspecto a destacar es que, a pesar de
ser dos lagunas diferentes, Daphnia magna aumenta su poblacién
al mismo tiempo en ambos cuerpos de agua (Figuras 12 y 13).
Ahora bien, a pesar de que existe una sincronizacidn en el
tiempo, la densidad de la poblacidén no es la misma en 1las dos
lagunas. Al comienzo del <ciclo, Daphnia magna alcanza
densidades mucho mas altas en la Dulce que en Santa Olalla. Por
el contrario, en el aumento de poblacién que se da en Febrero,
Daphnia magna alcanza una densidad casi tres veces mayor en
Santa Olalla que en Dulce.‘ Esto indica claramente que estéan
interfiriendo otros factores distintos de 1los ya mencionados.
Los parametros quimicos medidos en ambas lagunas en esas fechas
(nitrato, nitrito, amonio, fésfato, o6xigeno disuelto, reserva
alcalina, calcio, magnesio, cloruros y conductividad), no

revelan diferencias importantes que puedan explicar este hecho
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(Toja et al., en prensa). Las divergencias mas importantes, se
daban en la conductividad. En Diciembre de 1988, en la Dulce 1la
condictividad oscilaba alrededor de 0.9 mS/cm y en Santa Olalla
rondaba los 2 mS/cm. Pero este hecho no puede ser el causante
de que en Santa Olalla el crecimiento de la poblacidén sea menor,
ya que en Febrero de 1989, cuando se didé un aumento importante
de la poblacién en Santa Olalla, la conductividad también
rondaba los 2 mS/cm. El tipo de alimento tampoco puede ser el
causante de estas diferencias e incluso es contradictorio con
los resultados obtenidos. En un muestreo de fitoplancton
realizado el 17-12-88 en ambas lagunas (LOpez, comunicacién
personal), la especie dominante en 1la Dulce era Microcystis
aeruginosa que, en teoria, puede tener efectos negativos sobre
los cladoceros de mayor talla como Daphnia magna (Fulton vy
Paerl, 1987), mientras que en Santa Olalla dominaba Chroococcus
dispersus, un alga que puede ser utilizada como alimento por
Daphnia magna. Por 1lo tanto, el factor o factores que
impidieron un crecimiento normal de Daphnia magna en Santa

Olalla, son todavia desconocidos.

En el caso de Daphnia longispina al haber muestreado
durante un periodo mas corto (Figura 14), no se ve la evolucién
de una forma tan clara como en el caso de Daphnia magna. De
todas formas, 1la relacién de las proteinas, carbohidratos y
lipidos con los demis par&metros (Tablas 20, 21 y 22) revela que

parece seguir una dinadmica muy semejante a D. magna.
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FIGURA 14. Evolucién a lo largo del tiempo del contenido

en proteinas,

carbohidratos y lipidos de un animal gravido de

2000 ym de la especie Daphnia longispina, en 1la laguna Dulce.

También se representan las proteinas totales de la poblacién

(PTP, mediante lineas verticales) halladas para cada dia de

muestreo.

El contenido en proteinas y carbohidratos de 1los animales

aumenta a medida

lipidos disminuyen.

que el alimento es mayor, mientras que los

Por lo tanto, esta especie también acumula

mas lipidos cuando el alimento escasea.
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TABLA 20.- Coeficientes de 1las regresiones multiples realizadas para
predecir el Ln Proteinas, en animales gr&vidos de Daphnia longispina. n=
50.
variables
Cte T;;;B; In Proteina in ch 1In Lipido 1ln HE PTP r2z MS F
k& * kA LE 2]
0.61 0.001 0.267 0.84 0.05 133
L2 X1
0.45 0.001 0.413 0.81 0.06 108
LY X1 LE 2] *
1.31 0.001 ~-0.024 0.80 0.06 104
ok *hh ok ke )
1.74 0.001 -0.073 0.84 0.05 127
bk * ko
1.43 0.001 -0.0001 0.81 0.06 103
* p< 0.05
** p¢ 0.01
**% p¢ 0,001
TABLA 21.- cCoeficientes de 1las regresiones multiples realizadas para
predecir el Ln Carbohidrato, en animales grividos de paphnia longispina. n=
51.
variables
Cte Tamafio 1n Proteina 1n Cch In Lipido 1ln HE 1n PTP 1?2 MS F
LR 3 L2 R *
-3.99 0.001 0.453 0.69 0.24 56
*oh i * ko
~3.79 0.001 0.486 0.64 0.27 46
LR 2] L 2.X ]
-2.78 0.001 -0.041 0.65 0.27 47
LE X 1 LA 2 *
-1.91 0.001 -0.529 0.66 0.26 49
L2 2 L2 2]
~-3.27 0.001 0.08 0.63 0.28 44
* p< 0.05
** p< 0.01
¥+ p< 0,001
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TABLA 22.- Coeficlentes de las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln (Lipidos + 1), en animales gr&vidos de Daphnia longispina.
n= 55,

Variables
Cte Tamafio In Proteina In ch 1In ;ipido 1;—;;_—1;—;;;— r* M8 F
*kk LE ]
-0.02  0.001 -0.460 ‘ 0.61 0.26 43
* k&
-0.65 0.001 -0.293 0.55 0.31 34
* k& *kk ARk
-1.08 0.001 o 0.095 0.64 0.25 49
* N *h ok
-1.26 0.001 -0.012 0.54 0.31 33
LR * Nk
-2,32 0.001 0.146 0.56 0.3 35
* p< 0,05
** p< 0.01
*#%% p< 0,001

En el caso de D. magna los carbohidratos aumentaban cuando
habia poco alimento, y estaban muy relacionados con el HE y el
PTP (Tabla 18), pareciendo tener por lo tanto una funcidén de
reserva principalmente. En D. 1longispina no ocurre esto, sino
que aumentan a medida que hay més alimento y no estédn tan
relacionados con el HE y el PTP (Tabla 21), teniendo asi una
funcién preferentemente estructural, al igual gque ocurria con

las proteinas.

Otro hecho importante, es que no se ha encontrado una
relacién con el PTP, es decir, el aumento de las proteinas,
carbohidratos y lipidos no estan en relacién con que la densidad

de la poblacién sea baja. En Ceriodaphnia reticulata, si se
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observa que la densidad de poblacién parece influir, 1lo que
parece indicar que este patrdén de comportamiento es general en
los cladéceros planctdnicos, aunque no se haya podido demostrar

en Daphnia longispina, posiblemente debido a disponer de pocos

datos.
& 372
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FIGURA 15. Evolucidén a lo largo del tiempo del contenido
en proteinas, carbohidratos y lipidos de un animal grivido de
900 ym de la especie Ceriodaphnia reticulata, en 1la laguna
bulce. También se representan 1las proteinas totales de la

poblacidén (PTP, mediante lineas verticales) halladas para cada

dia de muestreo.
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Ceriodaphnia reticulata también se ha muestrea@o durante un
corto periodo de tiempo (Figura 15), por lo que tampoco se
pueden sacar unas conclusiones claras. De todas formas, se han
obtenido wunos resultados muy parecidos a los de D. magna

(Tablas 23, 24 y 25).

TABLA 23.~ Coeficientes de 1las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln Proteinas, en animales gr&vidos de Ceriodaphnia reticulata.

n= 62.

Variables
Cte Tamafio ln Proteina In Ch 1n Lipido 1ln HE 1ln PTP 1«2 MS F
*k X khk * k%
-2.76 0.003 0.896 0.8 0.05 126
kR & hkk ] k kX
-2.02 0.003 0.956 0.62 0.11 51
* * kK *
0.76 0.002 -0.143 0.29 0.21 13
*hk
0.41 0.002 0.104 0.27 0.22 12
* ok &k LR R
0.13 0.002 0.0001 0.4 0.18 21
* p< 0.05
** p< 0.01
k% p< 0.001

El contenido en proteinas en los animales aumenta cuando
hay mds alimento (Tabla 23) y, por el contrario, 1os.1ipidos son
mas abundantes cuando el alimento escasea (Tabla 25). También
los 1lipidos, al igual que en el caso de D. magna, estan

relacionados negativamente con la densidad de poblacién.
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TABLA 24.- Coeficlientes de 1las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln Carbohidrato, en animales grividos de Ceriodaphnia

reticulata. n~- 28.

Variables
Cte Tamafio 1n Proteina 1n Ch In Lipido 1n HE 1n PTP r? MS F
* ok * .*** * '
-3.36 0.002 0.374 0.33 0.27 7
LR 2] XX *
-3.39 0.002 0.514 - 0.34 0.27 8
LE 2] L2 ]
-1.82 0.002 -0.157 0.26 0.3 6
* N * %
-2.13 0.002 0.061 0.21 0.32 5
* ok k L3 X1
-2.3 0.002 0.05 0.23 0.23 5
* p< 0.05
*+ p< 0.01

k*%k p¢ 0.001

TABLA 25.- Coeficientes de las regresiones multiples realizadas para
predecir el Ln Lipidos, en animales grividos de Ceriodaphnia reticulata. n=-

37.

Variables
Cte Tamafio In Proteina in Ch in Lipido 1n HE 1n PTP 1? MS F

* LE.2

-5.83 0.007 -0.191 0.38 2.25 12
w LE 21 :

-5.86 0.007 -0.253 0.38 2.25 12
* kK LR R g

-6.49 0.007 -0.182 0.38 2.29 12
L322 * &k

-6.44 0.007 -0.075 0.38 2.25 12
* L2 *

-4.30 0.006 -0.246 0.43 2.05 15
* p< 0.05
** p< 0.01

xk% p< 0.001
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Se ve como los carbohidratos no son usados tap claramente
como sustancias de reserva (Tabla 24), ya que estadn mas
influenciados por el alimento que por parametros poblacionales.
Como ya se vié en el caso de D. magna, habia una relacidn
inversa entre el contenido en carbohidratos de los animales y el
alimento (aunque no significativa), mientras que esto no ocurria
para Daphnia longispina. Por 1lo tanto, en el caso de los
carbohidratos el patrdén mostrado por Ceriodaphnia reticulata es

muy similar al de D. longispina.

En resumen del estudio de los animales gravidos de estas
tres especies de cladéceros, se pueden sacar algunas
conclusiones:

- La principal sustancia que wutilizan como réserva los
clad6éceros son 1los 1lipidos, teniendo un papel mas
secundario los carbohidratos.

- Las proteinas, al igual que sucedia con 1los individuos
no gravidos, estadn mas influenciadas por el alimento que
por parametros poblacionales, ya que no son usadas de
una forma clara como sustancias de reserva.

- Los variaciones mas importantes en 1la biomasa de 1los
individuos gravidos, se deben a cambios en el estado
reproductivo y no al alimento existente. ‘

- Existe wuna tendencia a acumular mas sustancias de
reserva a medida que el alimento disminuye, seguramente

con el fin de aumentar la viabilidad de los neonatos.

- Una densidad de poblacidén baja, es uno de los detonantes
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para que los individuos comienzen acumular sustancias de
reserva.

- En la din&mica de la poblacidén de una especie estén
interfiriendo, otros factores ademas del alimento y la
densidad de poblacién, que hacen que existan diferencias

importantes entre las lagunas.

I1I.6.1 Mantenimiento de la poblacién a bajas concentraciones de

alimento.

Un tema importante y sobre el cual se ha trabajado mucho,
es la cuestidén de qué especies dominan segiin la concentracién de
alimento, si las mas grandes o las pequefias. En primer lugar,
hay que mencionar que, para las tres especies estudiédas en este
trabajo, se ha observado que a medida que el alimento era menos
abundante, habia una mayor proporcién de lipidos en las hembras
adultas, probablemente con el fin de aumentar la viabilidad de
sus neonatos. Ahora bien, este aumento de los lipidos no puede
ser indefinido ya que, por légica, debe llegar un momento en el
que el alimento no sea suficiente. En estos casos con el fin de
ahorrar energia, uno de los primeros gastos que 1los animales
reducen es la reproduccidn. El1l hecho de no haber detectado este
fenémeno en los analisis en el campo, se debe a que los
ecosistemas estudiados tienen recursos tr6ficos abundantes, no
siendo el alimento suficientemente pobre en ningin momento.
Este problema también se pone de manifiesto en los estudios

realizados con rotiferos, que se presentan en el préximo
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capitulo. Para poder comprobar, si efectivamepte hay wuna
reduccidén de las sustancias de reserva en situaciones limitantes
de alimento, seria necesario realizar cultivos en el
laboratorio, para asl forzar a los animales a desarrollarse en
un ambiente pobre. Por medio de este tipo de experimentos,
Tessier y Goulden (1982), observaron que habia una reduccién en
el contenido en lipidos de los animales a bajas concentraciones
de alimento. En el grado de disminucidn de 1las sustancias de
reserva, parece estar la claVe‘para que unas especies dominen
sobre otras. Goulden et al. (1982) trabajando con Daphnia
magna, Daphnia galeata y Bosmina longirostris, observaron que,
conforme la especie era mas pequeiia, estaba mas afectada por las
bajas concentraciones de alimento. Segiin ellos ésto se debia a
que la tasa de reproduccién en D. magna practicamente no
disminuia cuando el alimento escaseaba mientras que, en el caso
de 1las otras dos especies, esta reduccién era mucho mas
aparente. Este hecho no se ha podido comprobar con los
resultados obtenidos en este trabajo. Lo que si se ha podido
confirmar es 1lo que observaron posteriormente Goulden y Henry
(1984) y Goulden et al. (1987). Segun estos autores la
proporcién de 1lipidos en los individuos adultos es similar en
varias especies de cladbceros, es decir, al aumentar el tamafio
aumentan los lipidos en la misma proporcién. Sin embargo, esta
relacién no se mantiene en los neonatos ya que, en las especies
mas pequefias, la proporcidén de 1lipidos en 1los neonatos es
inferior en comparacién con las especies mayores. Esto quiere

decir que 1los embriones de las especies mas pequefilas consumen
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mas lipidos en proporcién a su tamafio, que los de las especies
mayores. Esto logicamente es una desventaja cuando el alimento
escasea. De los datos obtenidos en este trabajo, se saca 1la
misma conclusidn. Cuando se desarrollan las ecuaciones en las
que estdn el tamafio y las proteinas totales como variables
independientes, para calcular tanto 1las proteinas, como los
carbohidratos y los lipidos en las tres especies se observa que,
en el caso de D. magna, de una hembra de 3500 ugm (adulto
reproductor) a un individuo de 700 um (recien nacido) 1la
proporcién de 1lipidos se reduce 2.64 veces. Por el contrario
para D. longispina entre una hembra de 2000 ym y un individuo
de 600 wm los 1lipidos se reducen 16.7 veces y en el caso de
Ceriodaphnia reticulata entre una hembra de 900 wum y un
individuo de 200 wum 1la reduccidén es de 15.4 veces. Por lo
tanto, esto podria ser una de las causas de por qué las especies

mas pequefias sobreviven peor que las grandes cuando hay poco

alimento.

ITII.7 Andlisis de hembras con efipios

Tan s6lo de la especie Daphnia magna se encontrd suficiente
nimero de hembras con efipios, como para podef hacer analisis
significativos. A la hora de hacer las regresiones multiples,
se hizo 1lo mismo que con los individuos gravidos, es decir, se
incluyeron los individuos menores de 2000 um y los que pasaban

este tamafio, s6lo los que tenian efipios.
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TABLA 26.- Coeficlentes de 1las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln Proteinas, en hembras con efiplos de Daphnia magna. n= 78.

Variables
Cte 1n Tamafio 1n Proteina 1n Ch 1n Lipido HE In PTP «r? MS F

* kK kK ~

-11.2 1.895 0.121 0.89 0.07 327
hokok * kW

-10.7 1.900 -0.092 0.89 0.07 314
* &Kk L2 ] khk Kk

-10.4 1.866 -0.129 0.91 0.06 390
hh ok L. ] *

-10.9 1.892 0.001 0.89 0.07 336
* k& LE 2 ]

~11.4 1.897 0.075 0.89 0.07 321
* p< 0.05
** p< 0.01

*x%x p< 0.001

TABLA 27.- Coeficientes de las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln Cafbohidratos, en hembras con efipios de Daphnia magna. n=

78.

Variables

Cte 1ln Tamafio ln Proteina 1n Ch Lipido 1n HE 1ln PTP r? MS F

ok k *kh

-20.5 2.767 0.189 0.77 0.36 98
LR R * kK

-21.2 2.792 0.446 0.78 0.35 102
* kK kK

-20.4 2.7917 0.018 0.77 0.37 96
L% 2] 3.8 ] * K

-19.9 2.848 -0.219 0.8 0.31 117
k kW ok Rk

-19.7 2.786 -0.080 0.77 0.37 96
* p< 0.05
** p< 0.01

*#%%x p< 0.001
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TABLA 28.- Coeficlentes de 1las regresiones multiples realizadas para

predecir el Ln Lipidos, en hembras con efipios de Daphnia magna. n= 78,

variables

Cte 1ln Tamafio 1n Proteina 1In ch In Lipido 1n HE 1n PTP r? M F

"ok Iy ke
-18.5 2.743 ~0.382 0.76 0.39 90
Rk h Ckkk
-18.5 2.738 -0.459 0.75 0.41 83
ok k Ak )
-19.6 2.733 0.129 0.75 0.42 83
*de % LR 2
-19.1 2.714 -0.060 0.74 0.43 79
L X2} LE 2]
-19.2 2.713 -0.012 0.73 0.43 78
* p< 0.05
** p< 0.01
**% p< 0.001

En las Tablas 26, 27 y 28, se exponen las regresiones
multiples obtenidas entre el contenido en proteinas,
carbohidratos y lipidos de los individuos con respecto el resto
de parametros. Comparando con los resultados obtenidos con los
animales grévidos, se observan algunas diferencias dignas de ser
destacadas. En primer lugar, el contenido en proteinas en las
hembras efipiales (Tabla 26), estd mads relacionado con la
cantidad de lipidos existentes en el medio que en el caso de los
animales gravidos (Tabla 17). También el contenido en proteinas
de 1los animales est8 relacionado con las proteinas del medio,
pero este parametro no influye tanto como en el caso de los
animales gravidos. También es interesante resaltar la relacidn

positiva con el HE (Tabla 26), que ya se observdé en los
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individuos gravidos (Tabla 17) aunque, no fue sigpificativa en
este caso. Todo esto parece indicar que el contenido en
proteinas en los animales con efipios, aumenta cuando las
condiciones son desfavorables, viniendo éstas indicadas por un
incremento de 1los 1lipidos en el medio y cunado el HE de la
poblacidén es muy alto. El contenido en carbohidratos (Tabla 27)
y lipidos (Tabla 28) de las hembras con efipios, presentan en
general una dindmica similar a 1la de las hembras gravidas
(Tablas 18 vy 19), pero con la diferencia de que las sustancias
de reserva en los efipios no parecen estar influidas por el PTP

de la poblacidn.

En lo que se refiere a diferencias cuantitativas en el
contenido en proteinas, carbohidratos y 1lipidos entre las
hembras gravidas y las efipiales, en la Tabla 29 se exponen, a
modo de ejemplo, los valores obtenidos de estos componentes,
para una hembra de 3500 ym a wuna concentracién de 8 ug de
proteina total/ml. Se observa como el contenido en proteinas y
en carbohidratos en los animales gravidos, es superior al de las
hembras efipiales. Esto posiblemente se deba al componente
estructural que presentan los embriones. Por el contrario, la
cantidad de 1lipidos es sensiblemente mayor en las hembras con
efipios, aunque en proporcidn son mucho mas importahtes debido a
que el contenido en proteinas y carbohidratos es menor. Este

patrdén también se observa cuando la concentracidén de alimento es

mayor.
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TABLA 29.- Comparacidén entre el contenido en proteinas, carbohidratos vy
lipidos en Daphnia magna entre una hembra grévida y una efiplal, de un
tamafio de 3500 ym a una concentracién de 8 #g de proteina total/ml. Las
ecuaciones usadas para los c8&lculos son las que, tienen como variables
independientes el tamafio y 1a concentracién de proteina total. En el caso
de 1los individuos gr&vidos las ecuaciones estin tepresentadas en las Tablas

17, 18 y 19, Para los Individuos con efiplos las ecuaciones estS&n

representadas en las Tablas 26, 27 y 28.

Grividos Efipiales
#g/1ind % #g9/ind %_——
PROTEINAS 116.55 77.67 91.25 73.49
CARBOHIDRATOS 15.31 10.2 10.914 8.81
LIPIDOS 18.19 12.12 21.97 17.69

En resumen, los componentes celulares en las hembras con
efipios, tienen una dinémica semejante a la observada en las
hembras gravidas aunqgue, con la diferencia de que la densidad de
la poblacién no parece estar influyendo en la formacién de los
efipios y que 1la cantidad acumulada de 1lipidos es mayor.
Teniendo en cuenta que la produccidn de efipios es un mecanismo
de resistencia de la poblacidn frente a condiciones
desfavorables, es 16gico el hecho de que la cantidad de lipidos
en el medio, tenga mayor influencia que en el caso de las
hembras grividas ya que, como se ha mencionado anteriormente, un
aumento de 1los 1lipidos en el medio indica condiciones

desfavorables de alimento.
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CAPITULO II
ROTIFEROS

Los rotiferos, constituyen otro de los grupos importantes
del zooplancton. En él, 1la alimentacidén juega un papel mas
importante que en el caso de 1los cladbceros, ya que existen
muchas especies y, debido a esto, la competencia puede ser en
algunos casos importante. El principal factor que ayuda a
evitar la competencia, es 1la temperatura, ya gque juega un
importante papel a la hora de separar las especies en el tiempo.
Ahora bien, cuando varias especies aparecen en la misma época
del afio, la alimentacidén es el otro factor segin el que se
diferencian las especies, distribuyendose en funcién de sus

requerimientos alimenticio (Bogdan y Gilbert, 1987).

Debido a esta importancia decisiva de la alimentacidén, los
estudios $obre este tema han sido muy abundantes. Las lineas de
investigacién mas desarrolladas han sido: los trabajos sobre
filtracion (Starkweather y Gilbert, 1977; Starkweather, 1980;
Bogdan y Gilbert, 1982; entre otros) y 1los trabajos sobre

selecciéon de alimento (Dumont, 1977; Pourriot, 1977; Gilbert y

Bogdan, 1984).
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Una linea importante desarrollada mas recientemente, es 1la
que tiene en cuenta 1los requerimientos alimenticios de las
distintas especies (Stemberger y Gilbert, 1985a; 1985b; 1987),
enfocada en el sentido de chGal es la cantidad de alimento que

necesitan para poder aumentar la poblacién.

En relaéién con ésto, estd el tema de como invierten en
reproduccién la energia de que disponen. A pesar de que los
rotiferos son considerados como estrategas de la r, cuando se
comparan con otros grupos zooldgicos, dentro del conjunto de
especies parece existir un gradiente entre las que siguen mas
una estrategia k y las que siguen una estrategia r (walz, 1983).
Incluso, la estrategia reproductiva puede variar dentro de una

misma especie, segin las disponibilidades de alimento.

Debido al interés que tienen los estudios de alimentacién,
asi como el tema de la inversién de la energia en reproduccidn
por parte de las especies, este trabajo intenta aportar nuevos
datos a partir del estudio de las proteinas, carbohidratos y
lipidos de los individuos. Esta linea de investigacién es mas
novedosa en este grupo que en el de los cladbceros, ya que el
pequefio tamafio de los rotiferos hace mucho mas tedioso 1los
anilisis. Por otro lado, la inmensa mayoria de los trabajos de
alimentacidén realizados con rotiferos, se han hecho en el
laboratorio. Por ello, el objetivo principal planteado en este
estudio, es realizar gran parte del mismo con individuos
desarrollados en el medio natural. Todo esto, hace que los

resultados obtenidos con este grupo, tengan un mayor interés que
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los obtenidos con los cladbceros.
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I. METODOLOGIA EMPLEADA PARA LOS ANALISIS BIOQUIMICOS

I.1 Tratamiento aplicado a los rotiferos y las muestras de agua

antes de analizar las proteinas, carbohidratos y lipidos

Los animales obtenidos en el medio natural o los cultivados
en el laboratorio, se seleccionan en una lupa y se transfieren a
agua destilada para asi evitar posibles errores debidos a las
proteinas, carbohidratos y 1lipidos presentes en el agua.
Después bajo observacién con un microscopio invertido, cada
individuo de rotifero se extrae del agua destilada con una
micropipeta automatica, cogiendo siempre un volumen de 10 yl por
cada individuo empleado en el andlisis de proteinas vy
carbohidratos, y 5 #1 en el andlisis de lipidos. La razén de
coger menos volumen en el caso del anélisis de lipidos, se debe
a que es necesario emplear bastantes individuos a la vez, para
poder detectar algo. Al coger solo 5 uyl se evita que el volumen

final sea superior al volumen de muestra usado en este analisis.

Los rotiferos se agrupan por especies y en diferentes
categorias dependiendo de su estado reproductivo; CO (hembras
sin huevos), Cl1 (hembras con un huevo), €2 (hembras con dos
huevos), etc. Nunca se han analizado machos ni hembras con
huevos micticos. En el caso de Asplanchna brightwelli, solo se
hacen tres categorias C0 (hembras sin embridn), C1 (hembras con
un embridén) y C2 (hembras con huevo de resistencia). Debido al

pequefio tamafio de 1los rotiferos, no es posible analizar las
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proteinas, carbohidratos y lipidos de un solo individuo, como
ocurre con los cladbéceros. A pesar de esto, la sensibilidad de
los analisis permite el wuso de pocos individuos para cada
muestra: en el anadlisis de proteinas se wusan entre 1-5
individuos; entre 2-7 para los carbohidratos y entre 15-20 para
los 1lipidos. Esto da 1lugar a que no se pueda obtener una
relacidn entre tamaflo y cantidad de 1los distintos componentes
celulares, sino que se obtiene un valor medio por individuo para

cada concentracién de alimento.

Los analisis de proteinas carbohidratos y lipidos, se
realizan con las técnicas explicadas en el capitulo anterior.
Simplemente, hay que tener en cuenta que el volumen de muestra
obtenido después de la adicidén de los rotiferos, se completa con
agua destilada hasta 200 wl para el anadlisis de proteinas, hasta
400 wl para los carbohidratos y 75 wl en el caso del andlisis de

lipidos.

Para estimar la cantidad de alimento disponible, se midié
la cantidad de proteinas, carbohidratos y lipidos presentes en
el agua. El agua era filtrada a través de un filtro de nytal de
10 uym de diametro, obteniendo de esta forma una estima, del
alimento que consumen preferentemente 1los rotiferos. La
fraccién soluble también fue medida en el agua filtrada a través
de Watman GF/C. La metodologia empleada para estos andlisis es

la misma que se describid en el capitulo anterior.
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También se realizaron medidas del cuerpo de animales vivos,
con el fin de calcular el volumen de los individuos. Para ello

se usaron las férmulas dadas por Ruttner-Kolisko (1977).
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II. EXPERIENCIAS EN EL MEDIO NATURAL

El estudio de los cladbéceros, demostrd que 1los resultados
obtenidos en el laboratorio pueden ser algo distintos de los
observados en el medio natural. Este hecho, junto con 1la
dificultad qﬁe entrafia el cultivo de algunas especies de
rotiferos que se desarrollan en 1los ecosistemas estudiados,
aconsejo centrar las investigaciones en el estudio de
poblaciones del medio natural. Esto es posible, gtacias a la
sensibilidad de los métodos empleados que permiten poder
trabajar con pocos animales y, por lo tanto, no ser necesario el

uso de cultivos de laboratorio.

II.1 Material y Métodos

Las muestras se obtuvieron tanto en lagunas del Parque
Nacional de Dofiana, asi como en fuentes de la ciudad de Sevilla.
Una vez obtenidas las muestras, estas se llevaban inmediatamente
al laboratorio para su anadlisis. En el caso de las muestras
realizadas en Doflana, los animales eran seleccionados en el
propio parque, congelando inmediatamente las muestras, de la

misma forma que se hacia para el analisis de cladbceros.
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Tabla 30. Minimo y miximo valor del contenido de proteinas
y la media de este rango, para diferentes especies de rotiferos,

medidas a varias concentraciones de alimento.

ESPECIES CONCENTRACION RANGO VALOR MEDIO
DE ALIMENTO PROTEINAS DEL RANGO
Volumen  (um?) (ng proteina/ml) (ug/ind) (ug/ind)
Longitud (um) <10um <0.2m
Asplanchna brightwelli 27.25 26.94 0.40-0.82 0.61
o 7 22.45 19.94 0.28-1.40 0.84
V= 1,725*10 15.95 - 0.26-2.55 1.40
_ 12.86 9.66 0.85-1.25 1.05
L= 491.41 9.09 - 0.45-1.47 0.96
8.78 8.06 0.11-0.36 0.24
Hexarthra fennica 7.25 - 0.09-0.24 0.16
5
V= 7.63*10
L= 156
Brachionus urceolaris 25.57 - 0.16-0.51 0.33
5
V= 6.99*10
L= 171.1
Brachionus calyciflorus
f. anuraeiformis 27.25 26.94 0.38-0.45 0.41
- 5 22.23 11.5 0.21-0.60 0.40
V= 4.68*10 18.06 - 0.33-0.55 0.44
15.95 - 0.13-0.54 0.34
i=150.35 12.90 - 0.04-0.63 0.33
12.86 9.66 0.17-0.58 0.37
8.78 8.06 0.06 0.06
7.28 7.85 0.04-0.18 0.10
Keratella tropica 27.25 26.94 0.26-0.44 0.35
_ 5 22.45 19.94 0.29-0.49 0.39
V= 2.57%10 22.23 11.5 0.43-0.46 0.44
_ 18.06 5.3 - 0.20 0.20
L= 103.31 15.95 - 0.10-0.27 0.18
14.56 10.94 0.12-0.41 0.26
Filinia terminalis 22.23 11.5 0.08-0.17 0.12
- 5 18.06 5.3 0.02-0.18 0.10
V= 1.72%10 15.95 - 0.05-0.21 0.13
L= 102.43
Trichocerca sp. 27.25 26.94 0.17-0.18 0.17
- 4 22.45 19.94 0.15-0.35 0.25
V= 9.47*10

L= 105.86
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I1.2 Resultados

En la Tabla 30, se presentan los valores de proteinas
obtenidos para cada una de las especies analizadas. En los
ecosistemas estudiados se desarrollaban otras especies como
Brachionus angularis, B. budapestinensis, Polyarthra major y
Synchaeta pectinata, pero sus poblaciones no fueron
suficientemente importantes en nimero, como para poder realizar

los andlisis.
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FIGURA 16. Relacidn entre la concentracién de alimento (C)
y el valor medio del rango de proteinas (P) para Brachionus
calyciflorus. Las lineas verticales representan el rango en el
contenido en proteinas entre el minimo y el méximo valor
encontrado para cada concentracidén de alimento. La ecuacidn

representada es: P= -0.446 + 0.282- Ln (C).
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FIGURA 17. Relacidn entre la concentracién de alimento. (C)
y el valor medio del rango de proteinas (P) para Keratella
tropica. Las lineas verticales representan el rango en el
contenido en proteinas entre el minimo y el miximo valor
encontrado para cada concentracidén de alimento. La ecuacién

representada es: P= -(0.225 + 0.187- tn (C).

Brachionus calyciflorus ha sido la especie mas ampliamente
representada en las lagunas muestreadas. En la Figura 16 se
muestra la variacidén en el contenido proteinico de B.
calyciflorus para varias concentraciones de alimento. Se
encontrd una buena relacién entre el contenido proteinico por

animal (P) y las proteinas totales existentes en el medio(C):
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(12) P = -0.446 + 0.282-1n C (r?= 0.76, p< 0.001)

Una relacidn similar se encontrd para Keratella tropica

(Figura 17), que segula la ecuaciébn:
(13) P = -0.255 + 0.187+-1n C (r?= 0.66, p< 0.001)

Por el contrario, en el caso de Asplanchna brightwelli no
se encuentrd esta relacién. Esto sin duda es debido al tipo de

alimentacidén, que en el caso de esta especie es carnivoro.

En lo que se refiere a las sustancias de reserva, en la
Tabla 31 se muestran los contenidos en carbohidratos de las
distintas especies a distintas concentraciones de alimento y su
relacién con el contenido en proteinas. Esta parece ser la
principal reserva que acumulan, ya que los rotiferos no parecen
acumular 1lipidos como sustancias de reserva. La cantidad de
lipidos en el caso de B. calyciflorus era practicamente la
misma, en presencia o ausencia de huevos, y esto se cumplia
también en el caso de A. brightwelli (Tabla 32). Los 1lipidos
representaban aproximadamente el 1.06% de la biomasa total en el

caso B. calyciflorus y 1.5% para A. brightwelli.
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Tabla 31. Relacién entre el contenido en proteinas/carbohidratos
{ch) a varias concentraciones de alimento para diferentes
rotiferos. La concentracidén de alimento mencionada aqui, es la
medida en el agua filtrada a través de 10 ym. CO: rotiferos sin
huevos; Cl: rotiferos con 1 huevo; €2: rotiferos con dos huevos;
etc. N= niimero de individuos testados.

CONTENIDO CONTENIDO

ESPECIES CONCENTRACION MEDIO N MEDIO N
DE ALIMENTO EN PROTEINAS EN CH
(g proteina/ml) (vg ch/ml) (#g/ind) (rvg/ind)
Asplanchna 15.95 13.00 co: 1.173 8 0.059 5
brightwelll Cl: 0.768 2 0.116 2
12.86 7.33 CcO0: 0.850 4 0.056 5
Ci: 1.190 4 0.167 9
Hexarthra 7.25 8.46 c0: 0.166 10 0.029 22
fennica '
Brachionus 26.38 23.28 CcO: - - 0.027 17
calyciflorus Cl: - - 0.052 16
f. anuraeiformis C2: - - 0.123 3
22.23 10.01 CO0: 0.260 8 0.018 7
C3: 0.600 4 0.062 8
15.95 13.00 c0: 0.275 12 0.028 16
Cl: 0.380 14 0.066 24
12.90 11.46 c0: 0.108 20 0.039 30
Cl: 0.191 11 0.045 24
C2: 0.631 1 0.113 2
12.86 7.33 c0: 0.230 8 0.022 13
Cl: 0.405 8 0.047 6
Filinia 22.23 10.01 C0: 0.086 9 0.002 8
terminalis Cl: 0.170 8 0.020 6
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Tabla 32, valor medio del réngo de lipidos, para dos ,especies de

de rotiferos. N = nimero de individuos analizados.

ESPECIES VALOR.  MEDIO N
_ DEL RANGO
(ug/tnd)
Asplanchna brightwelli C0: 0.025 15
Cl: 0.019 15
C0: 0.023 15
C2: 0.010 15
Brachionus calyciflorus - Cco: 0
f. anuraeiformis Cl: 0:883 %g
C2: 0.008 15

II.3 Discusidn

Los resultados del analisis de proteinas en B.
calyciflorus, sugieren que un incremento de la concentracién de
alimento, da lugar a un aumento en el contenido de proteinas de
los animales (Figura 16). Este incremento, como es lbgico, es
menos pronunciado a medida que hay mas alimento. Esto se debe a
que al llegar a una cierta concentracién de alimento, por mucho
que éste aumente los individuos ya no incrementan su contenido
en proteinas. Pourriot y LeBorgue (1970), aplicando este mismo
método encontraron un rango de proteinas en B. calyciflorus,
que iba de 0.1 a 0.38 wg/individuo, muy semejante al obtenido en
este trabajo. La temperatura en las lagunas muestreadas 0scild
entre 15 a 23 °C, aunque no se ha mostrado como un factor muy
importante. Sin embargo, Galkovskaya et al. (1987) observaron

en B. calyciflorus, un descenso importante en el contenido en
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proteinas a medida que se incrementaba la temperatura. A partir
de 20 °C hasta 1los 35 °C, habla un descenso de 0.22 a 0.08

pg/individuo.

Keratella tropica muestra un patrén similar al de B.
calyciflorus (Figura 17). Aunque no existen datos suficientes

de otras especies, se puede esperar un comportamiento similar.

Los resultados obtenidos indican que 1la concentracidén de
alimento necesaria para que 1los animales 1llequen al maximo
contenido proteinico, es menor conforme mas pequefias son las
especies. Al observar 1la Tabla 30, se ve como el rango de
proteinas en Filinia terminalis, no cambia entre la
concentracion de alimento que va de 15.95 a 22.23 ug/ml. Sin
embargo, Keratella tropica varia de 0.293 a 0.355 vy B.
calyciflorus todavia presenta un rango mayor que va de 0.335 a
0.428, entre esas dos concentraciones de alimento. Por 1lo
tanto, parece ser que 1las especies mas grandes requieren mas
alimento para llegar a su Optimo nutritivo y su contenido en
proteinas cambia dentro de un mayor rango de alimento que en el
caso de las especies mas pequefias. Esto ya fue encontrado por
Stemberger y Gilbert (1985b; 1987), los cuales mostraron que el
alimento requerido para aumentar la pobiacién era menor conforme

mas pequefia era la especie.

Dentro de las especies del zooplancton, solamente en el
caso de 1los copépodos y los cladbdceros, se conoce gque acumulen

lipidos como sustancias de reserva (Goulden y Henry, 1984).
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Wurdak et al. (1978) encontraron gotas de lipidos‘en los huevos
de las especies B. calyciflorus y Asplanchna sielbodi, vy
sugirieron la posibilidad de que estos componentes podian ser
usados como sustancias de reserva. De los resultados obtenidos
en este trabajo, se deduce que los carbohidratos parecen ser la
principal fuente de reseva en rotiferos. El contenido en
carbohidratos en B. calyciflorus en las hembras sin huevos, es
0.027 + 0.003 wg/individuo; para las hembras con un huevo es de
0.052 + 0.0004 wg/individuo y 0.118 + 0.025 pg/individuo para
hembras que transportan dos huevos. El contenido medio en
carbohidratos para Asplanchna brightwelli es de 0.057 + 0.001
ug/individuo para hembras sin embridén, y 0.141 + 0.025

#g/indidividuo para hembras con embrién.

A pesar de que Asplanchna brightwelli presenta una mayor
cantidad de carbohidratos que B. calyciflorus, esto puede
deberse simplemente al tamaifio, ya que la relacién
proteina/carbohidrato, es similar en ambas especies (Tabla 31).
De las otras especies, no existe informacién suficiente

disponible sobre la inversidén en sustancias de reserva.

El contenido en carbohidratos de 1las especies estudiadas
solo se ha podido medir a concentraciones de alimento por encima
de 12 ug/ml. A niveles de alimento menores, los individuos eran
escasos y ademds habia pocos individuos con huevos. Por lo
tanto, de 1los datos obtenidos en el campo no es posible
determinar gqué sucede con las sustancias de reserva cuando el

alimento escasea. Esto es un tema muy importante, ya que seria
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muy interesante conocer si existe un descenso en la cantidad de
carbohidrato que los rotiferos invierten en reproduccidén a bajas
concentraciones de alimento o si, por el contrario, la cantidad
de carbohidrato permanece constante y lo que se da simplemente
es una reduccién en el nimero de huevos. Como en condiciones
naturales es dificil encontrar poblaciones estables con el
numero suficiente de individuos y huevos para poder hacer los
andlisis, fue necesario realizar cultivos en el laboratorio, en
los que se pudiera tener el suficiente nimero de animales a

bajos niveles de alimento.
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III. EVOLUCION DE LAS SUSTANCIAS DE RESERVA A DIFERENTES

CONCENTRACIONES DE ALIMENTO

Hutchinson (1967) vidé como el tamafilo de 1los huevos en
diaptémidos era menor en primavera cuando tenian sacos con
muchos huevos, mientras que, en verano, los animales tenlan
menor nimero de huevos por hembra pero de mayor tamafio. Segln
él, estas diferencias estaban relacionadas con los cambios en el
alimento. En un trabajo posterior, Burns (1988) trabajando
también con copépodos, encontrd que, en el caso de la especie
Boeckella humata, a mayor tamafio de los huevos la supervivencia
de los nauplios era mayor. Esto se debe a que, los nauplios en
las primeras fases larvarias, no se alimentan y viven de las
sustancias de reserva que tenian acumuladas en los huevos. La
relacidén tamafio de los huevos/ supervivencia de los nauplios, no

era igual para todas las especies.

En el presente estudio, en los claddceros se ha visto como,
al disminuir el alimento, las hembras acumulan mas lipidos para
aumentar la viabilidad de su descendencia, aunque esta tendencia

en teoria no se mantendria a concentraciones muy bajas de

alimento.

En el caso de los rotiferos, la situacidn es diferente. El
desarrollo de 1los rotiferos es directo, no existe una larva
genuina (Ruttner-Kolisko, 1974), es decir, el animal al nacer ya
tiene todas las caracteristicas/del adulto. Durante la primera

fase después de la emergencia, el tamafio del cuerpo no cambia,
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ya que las sustancias de reserva que tenian acumuladas en el
huevo ya han sido consumidas. Solamente cuando el alimento que
ingiere el neonato sea metabolizado, entonces podra comenzar la
siguiente fase en la cual se produce el crecimiento hasta llegar
a adulto (Ruttner-Kolisko, 1974). De todas formas, en el caso
de los rotiferos, un aumento en el volumen del huevo también
puede tener importantes concecuencias. A mayor volumen de
huevo, el neonato después del nacimiento necesitard solamente un
pequefio crecimiento para llegar a adulto. Walz (1983) observd
que el volumen del huevo podia variar de unas especies a otras
considerablemente. En el caso de Keratella cochlearis, el
volumen del huevo, era aproximadamente el 65% del volumen del
adulto, y en el caso de Brachionus angularis era de un 17%. Por
lo tanto, ambas especies parecen sequir estrategias nuy
distintas, K. cochlearis optimiza la energia destinada para la
reproduccidén, mientras que B. angularis la invierte en aumentar

el nimero de descendientes (Walz, 1983).

A parte de estas diferencias existentes entre las especies,

se plantea otra cuestidn importante y es que, cuando
consideramos una sola especie,  ¢cual es la estrategia
reproductiva gue sigue a diferentes concentraciones de
alimento?; ¢aumenta el volumen de los huevos Y, por

consiguiente, las sustancias de reserva, a bajas concentraciones
de alimento?; de existir un aumento en el volumen de los huevos,
¢éste va asociado a una disminucidén del nimero de los mismos?.

Para poder responder a estis, y otras cuestiones, se planted un
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estudio en el laboratorio con la‘especie Brachionus calyciflorus
f. typica, cultivandola a diferentes concentraciones de

alimento.

III.1 Material y Métodos

El disefio del experimento estd tomado de wun trabajo
realizado anteriormente pdr Stemberger y Gilbert (1985a; 1985b;
1987). Brachionus calyciflorus fue aislado de wuna fuente en
Sevilla, y se establecieron clones a partir de varias hembras.
El agua de la laguna fue filtrada a través de filtros Whatman
GF/C de 0.45 um de poro, y posteriormente fue esterilizada.
como alimento se utilizé Chlorogonium sp. (270 um?, 3.54-10—4
ug peso seco/célula) cultivada en un medio segun Sueoka’s et al.
(1967). Estas algas en su fase exponencial de crecimiento, se
concentraban por centrifugacidén y se resuspendian en el agua de
la laguna que previamente se habia esterilizado. Las
concentraciones de alimento se determinaron contando las algas

en un microscopio invertido Nikon, diluyendose posteriormente

hasta alcanzar el nivel de alimento deseado.

Para el experimento, los rotiferos fueron cultivados en
tubos en un volumen de 8 ml de la concentracidn de.algas. Los
animales se mantenian en el medio durante dos dias antes de
comenzar el experimento, para gque se aclimataran a la
concentracién de alimento. Después de este periodo se

introducian en cada tubo 5 animales, haciendo cinco replicas por
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cada concentracion de alimento. cada dia se contaban los
rotiferos y el nimero de huevos, y se transferian todos los
animales a un nuevo tubo conteniendo medio fresco a la
concentracidn experimental deseada. Estos cultivos, se
mantenian en una clmara de crecimiento a 20 °C con un fotociclo
de 14 : 10 luz/oscuridad y una intensidad de 430 lux dada por
dos tubos flourescentes blancos. El cultivo se mantenia en
estas condiciones durante 3 a 4 dias, dependiendo del tamafio de

la poblacién, para que el alimento no se hiciese limitante.

Una vez alcanzada la cantidad de rotiferos necesaria, 1los
animales se cambiaban a medio fresco y al cabo de tres horas
comenzaba el proceso para el analisis de proteinas y
carbohidratos de los animales. Este proceso es el que se

explicdé anteriormente (pégina 92).

El alimento suministrado en el dltimo dia, también fue
analizado, para determinar la cantidad de proteinas,
carbohidratos y 1lipidos que estaban disponibles para los
animales.  Se hicieron dos tipos de andlisis: en el primero se
median las proteinas, carbohidratos y 1lipidos totales; en el
segundo se centrifugaba el medio, para retirar 1las algas,
analizando asi las proteinas, carbohidratos y lipidos solubles.
La fraccién particulada se obtenia restando las dos medidas
anteriores. La técnicas empleadas son las que se explicaron en

el capitulo anterior.
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Se hicieron medidas del tamafio del cuerpo y de‘ los huevos
en hembras ovigeras adultas. Los volimenes de los cuerpos y del
huevo, se calcularon usando en ambos casos, la formula de un
elipsoide general: 0.52:longitud-ancho-alto dada por

Ruttner—~Kolisko (1977).

A la hora de hacer comparaciones entre el volumen de los
huevos y el contenido en carbohidratos de 1los individuos,
cultivados en distintas concentraciones de alimento, se usdé la
clase 1, ya que en todos los casos, se encontraron animales que

llevaban un huevo.

I1I1.2 Resultados

En la Figura 18, se observa el crecimiento de B.
calyciflorus a distintas concentraciones de alimento. Se ve un
crecimiento exponencial semejante al obtenido por Stemberger and
Gilbert (1985b). En esta Fiqura, se ve que se ha utilizado la
biomasa como indicador del alimento disponible. Esto se debe a
que la tasa de crecimiento de la poblacidén, asi como la cantidad
de carbohidratos de los individuos, estan mds relacionados con
la biomasa que con la concentracién de proteinas totales en el
agua (Tabla 33). Ahora bien, al igual que sucedia Con los datos
obtenidos en el medio natural, el contenido en proteinas de los
individuos, estd mas relacionado a las proteinas totales del
agua (Figura 23). Es decir, las variaciones en la densidad de

la poblacién y en las sustancias de reserva, estéan mas
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FIGURA 18. Crecimiento diario de la poblacidn de

Brachionus calyciflorus a varias concentraciones de alimento (en

vg/ml de peso seco).

influenciadas por 1la cantidad de alimento, mientras que la
cantidad de proteinas de los individuos, estd mas relacionada
con las proteinas totales del medio. Esto puede guardar
relacidén, con lo encontrado por Snell y Carrillo (1984), que
observaron que la calidad del alimento influye en el tamafio del
cuerpo en algunas especies, y el tamafio estd muy relacionado con

la cantidad de proteinas del individuo.
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CLASE PROTEINAS
vg/animal
co 0.263+0.175
Cl 0.27
c2 0.421+0.060
C3 0.433+0.126
co 0.390+0.030
Cl 0.553+0.052
c2 1.016
Cco 0.143+0.025
ci 0.178+0.018
c2 0.540+0.113
co 0.151+0.028
Cl 0.199+0.013
c2 0.213
co 0.102+0.025
C1 0.151+0.045
c2 0.756
co 0.144+40.023
Cl 0.305+0.017
co 0.245+0.050
Cl 0.244+40.015
c2 0.594+0.003
co 0.158+0.023
Cl 0.211

Tabla 33. Contenido en proteinas y carbohidratos para todas las
clases, y volumen de los huevos de los animales de la clase 1, a
diferentes concentraciones de alimento. La relacién entre las
proteinas, carbohidratos y 1lipidos, corresponde al alimento

suministrado el {iltimo dia del experimento.

CARBOHIDRATOS VOLUMEN DEL HRUEVO CONCENTRACION DE ALIMENTO
) ;;so Seco Proteinas Carbohidratos

vg/animal n um? n pg/ml % %
0.017+0.005 24

0.043+0.004 8 22491249144 7 29.26 47.3 5.1
0.024+0.003 12

0.076+0.032 8

0.05040.013 25

0.051+0.015 16 23374245986 8 12.38 82.3 11.8
0.024 3

0.066+0.042 21

0.109+0.055 15 295473+12041 12 8.07 32.7 67.1
0.05 4

0.006+0.001 17

0.170+40.059 12 30907749652 9 6.71 96.5 3.4
0.191 3

0.023+0.016 21

0.389+0.169 6 422311421227 8 "~ 6.05 82.3 9.9
0.364 1

0.09740.026 14

0.258+0.156 8 339407412616 7 4.13 25.8 74.2
0.014+0.011 30

0.038+0.009 11 296453+12175 13 2.53 23.1 23.2
0.451 3

0.010+0.002 28

0 223278+29653 8 0.78 84.1 15.9

.025%0.021 7

Lipidos
%

47.6

5.9

53.7



En la Figura 18 también se observa como, cuando la
concentracién de alimento es alta (29.26 wg/ml, peso seco),
habia una disminucién del crecimiento de 1la poblacidn. Esto
puede ser debido a la saturacién del aparato filtrador (Halbach
y Halbach-Keup, 1974), lo que se puede confirmar ya que el
contenido en proteinas de 1los animales disminuye a esa

concentracién de alimento (Tabla 33).
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FIGURA 19. variacidn diaria en el nimero de huevos a

diferentes concentraciones de alimento.
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FIGURA 20. Evolucidn en el volumen del huevo (Clase 1) a

diferentes concentraciones de alimento.

En lo que se refiere a la estrategia reproductiva que sigue
B. calyciflorus, en la Fiqgura 19 se ve como a medida que
disminuye el alimento, desciende el nimero de huevos producidos
por las hembras, lo que es 16gico y esperable. Ahora bien, la
dinamica de 1las sustancias de reserva, presenta un patrdn
distinto. Esta dinadmica se puede entrever al observar la
variacién en el volumen del huevo a distintas concentraciones de
alimento (Figura 20). Se ve como cuando el alimento es

abundante, el volumen es pequefilo; a medida que comienza a
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disminuir el alimento, se incrementa el tamafio de los huevos,
hasta llegar a un umbral en el cual el alimento disponible no es
suficiente para poder mantener esta tendencia. Esta estrategia
de B. calyciflorus, se confirma cuando se observa la evolucidn
de los carbohidratos (Figuras 21 y 22), que es muy parecida a la

observada anteriormente con el volumen de los huevos.
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FIGURA 21. Evoluciédn en el contenido en carbohidratos de

hembras portanto un huevo (Clase 1), en relacién al alimento.
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FIGURA 22. Proporcidén (en %) del contenido en proteinas y
carbohidratos en hembras portanto un huevo (Clase 1), en

relacidén al alimento.

II1I1.3 Discusion

De los resultados obtenidos en este experimento, se observa
un claro comportamiento por parte de B. calyciflorus. Cuando
la concentracidn de alimento es la Optima (aproximadamente 12.38
ug/ml) los animales invierten la energia en aumentar el namero
de recien nacidos, invirtiendo poco en la viabilidad de los
mismos. A medida que el alimento disminuye, logicamente el
nimero de huevos se reduce. Ahora bien, B. calyciflorus adopta

una estrategia con el fin de poder sequir manteniendo una tasa
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de crecimiento de 1la poblacién alta. Las hembras ahora
invierten menos energia en producir muchos huevos, y han
revertido esta energia en aumentar el volumen de los mismos
(Figuras 19 y 20). Pourriot (1973) observé en B. calyciflorus
una relacidén inversa entre el volumen del huevo y la duracién
del desarrollo de los animales. Esto quiere decir, que con este
cambio de estrategia, 1los neonatos salen del huevo mas
desarrollados, y asi se consigue que un prefértil o periodo
juvenil mas corto, llegando antes a adultos y pudiendo asi

reproducirse pronto (Duncan and Gulati, 1983).

Con este comportamiento se consigue que, a pesar del
descenso en el numero de huevos (Figura 19), el nimero de
individuos de 1la poblacién no desciende mucho entre las
concentraciones de alimento de 12.38 y 6.05 pg/ml (Figura 18).
A partir de una concentracidén cercana al 6.05 yg/ml, el volumen
de los huevos y las sustancias de reserva comienzan a disminuir.
Esto da 1lugar a wun descenso importante en el nimero de
individuos. Mientras que entre las concentracidnes de 12.38 y
la de 6.05 presentaban a los tres dias una diferencia de unos 35
animales, para ese mismo periodo de tiempo, esa misma diferencia

se daba entre las concentraciones de 6.05 y 4.13 (Figura 18).

Sarma y Rao (1987) trabajando con Brachionus patulus,
observaron gue al aumentar el alimento, se producia un
incremento en el volumen de los huevos, pero no observaron que a
altas concentraciones se produjera un descenso. Este mismo

comportamienﬁo fue observado por Walz y Rothbucher (en prensa)
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trabajando con Brachionus angularis. De todas formas hay que
mencionar, que en ambos casos trabajaron con concentraciones de
alimento muy bajas y por 1lo tanto tal vez es posible que a
concentraciones mayores se obtenga unos resultados semejantes a

los observados en este trabajo con B. calyciflorus.

El volumen del huevo en el caso de B. patulus oscila entre
250000-400000 um3, valores muy cercanos a los de B.
calyciflorus (Figura 20). Por el contrario el area méxima del
cuerpo en B. patulus rondaba las 19000 wm?, mientras que B.
calyciflorus alcanza valores mayores de 34000 um?. Esto nos
indica que B. patulus invierte proporcionalmente mucho mas en
aumentar la viabilidad de su descencencia. Walz (1983) obsevd
gque la relacidén volumen del huevo/volumen del cuerpo en
Brachionus angularis era de un 17%, mientras que en FKeratella
cochlearis era de un 65%. Por lo tanto, esta ultima especie
parecia tener una estrategia k mientras que B. angularis seguia
una estrategia r. La relacidén volumen del huevo/volumen del
cuerpo en el caso de B. calyciflorus oscilaba entre un 14.3% a
un 26.8%, teniendo asi, un comportamiento semejante al de B.
angularis. Esto se confirma, por los resultados obtenidos en
este trabajo. El reducir el volumen de 1los huevos cuando
aumenta el alimento, es una clara estrategia r. Como a altas
concentraciones de alimento, los neonatos no tienen problemas
para llegar adultos, B. calyciflorus revierte en producir mayor
nimero de descendientes, la energia que antes invertia en

producir grandes neonatos. Con esto se consigue wuna tasa de
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crecimiento muy alta. Por ejemplo a la concentracidén de 12.38
ug/ml se pasa de 5 hasta 125 animales/8 ml en tan solo 3 dias.
Logicamente, esta estrategia le puede ser muy Gtil cuando el
alimento es abundante. Guisande y Toja (1988), observaron como
en el estuario del rio Guadalquivir B. calyciflorus dominaba
sobre B. urceolaris cuando habia mucho alimento, y cuando el
alimento disminuia aumentaba 1la poblacidén de B. wurceolaris y

disminuia la de B. calyciflorus.

Por otro lado, es interesante destacar, gque el volumen
minimo del huevo para B. calyciflorus es aproximadamente 224000
pum?, ya que coincide tanto a condiciones Optimas como a minimas
de alimento. Logicamente, las sustancias de reserva también
coinciden (Figura 21), y por lo tanto debido a esto se ha
encontrado wuna buena relacidén entre el contenido medio en

carbohidratos (C) por animal, considerando todas las clases, Yy

el volumen del huevo (E}:

-6
C= -0.232 + 1.17-10 - E, (r?2= 0.9, p< 0.001)

Es necesario mencionar, que esta relacién se ha obtenido
utilizando unas condiciones Optimas de alimento para B.
calyciflorus, situacidén que no se da en el campo. En este
trabajo también se ha encontrado una buena relacidén entre el
contenido proteinico medio de los animales (considerando todas
la clases) y la proteina total existente en el medio (r2=0.91,

p<0.001). Esta relacidon ya fue encontrada con 1los datos
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FIGURA 23. Comparacién entre las relaciones existentes
entre la proteina total (wg/ml) del medio, y el contenido medio
en proteinas en los individuos de Brachionus calyciflorus, en

las experiencias de campo y de laboratorio.

obtenidos en el campo (ecuacién 12), pero no concuerda con la
obtenida aqui (Figura 23), ya que se ve como a la misma
concentracién de proteinas totales, el contenido proteinico era
mayor en los animales cultivados en el laboratoio. Por lo tanto
la relacidén mencionada anteriormente, puede no ser utilizable al

estudiar animales en el medio natural.
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En resumen, B. calyciflorus presenta un  estrategia
reproductiva que le puede ser muy Gtil en ambientes con
suficiente alimento. Este comportamiento, podria no ser el
mismo para todas las especies, aunque de existir otros
rotiferos, que presenten un comportamiento semejante al de B.
calyciflorus seria muy interesante comparar la concentracién
umbral a la cual 1los animales comienzan a disminuir las
sustancias de reserva que invierten en reproduccidn, ya que este
factor podria ser de gran ayuda para comprender mejor la

dindmica poblacional de algunas especies de rotiferos.
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CAPITULO III

COMPARACIONES ENTRE
CLADOCEROS Y ROTIFEROS

Los cladbceros Yy los rotiferos, son dos grupos
aparentemente muy diferentes, pero coinciden en tres aspectos
muy importantes: 1) ocupan el mismo habitat, 2) presentan el
mismo tipo de alimentacién (son filtradores) y 3) consumen el
mismo tipo de alimento ya que ambos grupos ingieren
preferentemente particulas de un rango de tamaflo que va de las 4
a las 17 ym (Porriot, 1965, 1977; Dumont, 1977; Bégdan et al.,
1980; Bogdan y Gilbert, 1984; Gilbert y Bogdan, 1981; 1984).
Estos tres factores hacen que, el grado de solapamiento entre
ambos grupos sea muy grande y por lo tanto existe una fuerte
competencia. Sin embargo, a pesar de explotar recursos muy
parecidos, ambos grupos son bastante diferentes, como resultado
de haber adoptado estrategias distintas. Una de las diferencias
mas importantes, es el distinto tamafio existenteventre ambos
grupos. Esto, logicamente, trae consigo otras diferencias
importantes, como la capacidad de filtracién, movilidad,
morfologia, etc; El hecho de que dos grupos tan desiguales,

estén explotando los mismos recursos, ha dado lugar a que se
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hayan realizado muchos estudios para ver cual de 1los dos, los

utiliza mejor y por lo tanto puede desplazar al otro.

De los estudios realizados, parece desprenderse gque, por lo
general, los cladéceros son mejores competidores gque los
rotiferos y, por lo tanto estos @4ltimos, suelen disminuir su
poblacidn o.incluso desaparecer en presencia de especies grandes
de cladbceros. Ahora bien, ¢Cull es el factor o factores que

hacen que los claddceros sean mas competitivos?

Como ya se menciond anteriormente, una de 1las diferencias
mas importantes se da en el tamafio de ambos grupos. Segin la
teoria de la eficiencia-tamafio dada por Brooks y Dodson (1965),
las especies mas grandes son mas eficientes que las mas
pequefias, y por lo tanto en principio 1los claddceros podrian
tener wuna ventaja competitiva. Esta teoria se basa en que, las
especies mas pequefias tienen unos costes respiratorios que no
pueden mantener cuando la concentracidén de alimento baja, y esto
trae consigo que, cuando el alimento declina, las especies mas
pequefias no sean capaces de mantener una tasa de reproduccidn
suficientemente alta como para poder mantener la poblacién. Se
han realizado  muchos trabajos posteriores, obteniendose
resultados a favor y en contra de esta teoria, pero lo que estéa
claro es que, este podria no ser el Gnico factor que determinara

esa mayor competitividad de 1los claddceros frente a los

rotiferos.
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Dodson (1974) menciond la posibilidad de otrol factor que
podria estar influyendo. En 1los cuerpos de agua donde la
presencia de 1los peces es escasa, la proliferacidn de
macroinvertebrados hace que la presidén de depredacidén sobre las
especies mas pequefias sea mayor, y por consiguiente dominan las

mas grandes.

Un factor que parece ser mucho més importante, es que las
especies de mayor talla, filtran mucho y dan 1lugar a una
disminucidén del alimento, perjudicando asi a las especies mas
pequefias, ya que éstas sobreviven peor cuando el alimento escaea
(DeMott y Kerfoot, 1982; Neil, 1984). Otros autores incluso han
observado que este efecto de las especies mayores sobre las
pequefias, era mayor en sistemas mas eutréficos y con mas

alimento (Romanosvsky y Feniova, 1985; vanni 1986).

Otro factor que se ha detectado recientemente, es el hecho
de que los cladéceros de mayor tamafio, debido a su potente
filtracién a veces introducen rotiferos en su camara brangquial,
y una vez que los expulsan, éstos suelen salir daflados (Gilbert
y Stemberger, 1985; Burns y Gilbert, 1986). Este nuevo factor
no afecta por igual a todos 1los rotiferos ya que unos son
demasiado grandes y no entran, otros debido a su alta movilidad
consiguen escapar, otros permanecen muy poco tiempo en la camaré
branquial (menos de 2 segundos) y, por lo tanto, salen poco
dafiados y por Gltimo estdn los que permanecen mas tiempo y son

los que resultan mas perjudicados (Gilbert, 1988).
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En este capitulo, se va abordar el tema de la comparaciodn
de rotiferos y claddceros desde otro punto de vista. Como estén
explotanto el mismo recurso, a partir de los resultados
obtenidos en los dos capitulos anteriores, se van a intentar
encontrar caracteristicas similares a ambos grupos y asi, que

puedan ser aplicables a la mayoria de las especies.
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I. PROTEINAS

Tanto en las tres especies de claddceros plancténicos
estudiadas (Ceriodaphnia reticulata, Daphnia longispina vy
Daphnia magna), como en las especies de rotiferos analizadas en
este trabajo (Brachionus calicyflorus, Keratella tropica vy
Filinia terminalis), los cambios en el contenido en proteinas de
los individuos no gréavidos vienen cauSados, casl exclusivamente,
por la variacién en 1la cantidad de alimento. Cuando se
considera los animales gravidos, en el caso de los cladbceros se
producen variaciones en el contenido en proteinas, pero causadas
por la presencia de 1los huevos y embriones y no porque sean
usadas como una sustancia de reserva. En los rotiferos ocurre
algo semejante, el contenido en proteinas de las hembras con
huevos es mayor que las que no los presentan, pero esta
diferencia no es tan importante como 1la gque se da con los
carbohidratos. Esto indica que el aumento en el contenido en
proteinas se puede deber a que los individuos con huevos suelen
ser de mayor tamafio y, a su vez, a la proteina presente en el

huevo que tiene una funcidén principalmente estructural.

El que el contenido en proteinas de los individuos de las
distintas especies en ambos grupos varie, casi exclusivamente,
en funcidén del alimento hace pensar que podria existir algan
tipo de relacidn general para todas estas especies. En apoyo de
ésto también estd el hecho de que todas las especies estudiadas,
a exepcidén del rotifero Asplanchna brightwelli, tienen el mismo

tipo de alimentacidén, son filtradoras.

125



A medida que la especie es mayor, logicamente, su contenido
en proteinas serd mas alto. Ahora bien, si existe una relacidn
entre las distintas especies, a medida gque aumenta el volumen de
cada una de ellas, el contenido en proteinas aumentarad de forma
proporcional y, por 1lo tanto, existird una ecuacidn que
relacione el volumen de las distintas especies con su contenido

proteinico.

En el estudio realizado con 1los rotiferos en el medio
natural, descrito en el capitulo anterior en una de las lagunas,
que tenia 15.95 pg proteinas totales/ml (Tabla 30), aparecieron
tres especies (Filinia terminalis, Keratella tropica y
Brachionus calyciflorus) en un nimero suficiente como para poder
ser analizadas. Ademds , para las tres especies de cladbceros
estudiadas en este trabajo existe una ecuacién en la que el
contenido proteinico de 1los individuos estd en relacidén al
alimento (ecuaciones 2,3 y 4). Por lo tanto fue posible
calcular la cantidad de proteinas que se tendrian los individuos
de cada una de estas especies de cladéceros a la concentracién
de alimento (15.95 wg proteina total/ml) en la que se

encontraban las tres especies de rotiferos antes mencionadas.

Para hallar esta relacidn, se necesitaba saber el tamafio vy
el volumen medio para cada una de las especies de rotiferos, asi
como el contenido medio en proteinas (Tabla 34). En esta tabla
también se incluye Asplanchna brightwelli gque aunque, no es una
especie filtradora, al ser su nimero también importante en esta

laguna, se comparé su contenido en proteinas con las otras
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especies.

TABLA 34.- Minimo y méximo valor del contenido de proteinas, y la media de
este rango, para diferentes especies de rotiferos, a la concentracién de

15.95 ug de proteinas totales/ml.

Especie Tamafio Volumen 49 proteina/ind Rango de proteinas
medio (um) medio (um?) pg/ind

Filinia
terminalis 102.43 171911 0.13 0.05-0.21
Keratella
tropica 103.32 257070 0.18 0.1-0.27
Brachionus
calyciflorus 150.35 468436 0.34 0.13-0.54
Asplanchna
brightwelli 491.41 17251766 1.4 0.26-2.55

También se calculd el volumen de 1las tres especies de
cladéceros, por medio de las férmulas descritas en el capitulo I
(pagina 392). Se encontrd una buena relacién entre el tamafio y
el volumen para cada una de ellas (Tabla 35). Estas
regresiones, son de gran interés ya que con tan solo medir la
longitud del cuerpo, es posible conocer el volumen del
individuo, y éste es un dato que puede ser de gran ayuda en
ciertos estudios. A pesar de esto, es necesario comentar que
estas ecuaciones pueden no ser fiables cuando se utilizan con
poblaciones de otros lugares, debido a la posible existencia de

variaciones locales.
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TABLA 35.- Regresiones potenciales entre el tamafio y el volumen para tres

especies de cladéceros.

Especie Intercepcion (A) Pendiente (B) r? n
Ceriodaphnia
reticulata ‘ 0.01686 3.3306 0.99 15
Daphnia
longispina 0.06989 3.0692 0.99 14
paphnia
magna 0.46386 2.8253 0.99 10

El siguiente paso fue calcular el contenido en proteinas de
cada una de las especies. En los rotiferos, debido a su pequefio
tamafio, no fue posible hallar una relacién entre tamafio
individual y contenido en proteinas. Lo que se obtuvo fue el
valor medio en proteinas de la poblacidén. Por 1lo tanto, para
poder comparar los rotiferos con los claddceros, era necesario,
en el caso de estos ltimos, dar también un valor medio para la
poblacidn. Para obtener este valor medio, lo que se hizo fue
calcular el tamafio medio de cada especie. Este se calculdé en
funcién del tamafio m&ximo y minimo encontrado para cada una de
ellas (Tabla 36). Conociendo el tamafio medio y la concentracién
de alimento (15.95 ug proteina total/ml), fue posible calcular
el contenido en proteinas, mediante 1las ecuaciones 2,3 y 4
expresadas en el primer capitulo. El rango de proteinas se
calculd también con las ecuaciones anteriores, usando los

tamafios maximos y minimos de cada especie (Tabla 36).
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TABLA 36.— Minimo y miximo valor del contenido de proteinas, y la media de
este rango, para diferentes especies de cladéceros, a la concentracidn de

15.95 pg de proteinas totales/ml.

Especie Tamaflo Volumen u#g proteina/ind Rango de proteinas
medio {(um) medio {(um?) . vg/ind

Ceriodaphnia
reticulata 750 63528744 ‘ 9.12 1.69-21.66
Daphnia ‘
longispina 1650 524590604 29.63 5.78-65.6
Daphnia
magna 2350 1551648771 42.7 5.98-101.2

Al comparar las 6 especies, se encontrd una relacidén entre
el volumen del cuerpo (V) y el contenido medio en proteina (P)
(Figura 24), que venia dada por la ecuacién:
-5 0.647
(14) P = 6.205-10 - V
(r2= 0.99, p< 0.001)

Si en la relacidén anterior se incluye a Asplanchna
brigtwelli( que también aparecid con las otras tres especies de
rotiferos en la laguna) ésta especie no se ajusta a la ecuacidn
tan bien como las otras (Figura 25). Esto puede deberse a que
Asplanchna brightwelli no es una especie filtradora, sino
carnivora y, por lo tanto, la cantidad de alimento de que
disponia en ese momento en la laguna podia ser diferente a la

que disponian las otras especies de rotiferos.
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FIGURA 24. Relacifn entre el volumen (V) y el valor medio del
rango de proteinas (P) para varias especies del zooplancton, a
la misma concentracién de alimento (15.95 pg proteina total/ml).
Las lineas verticales representan el rango de proteinas entre el
minimo y el méximo valor del contenido en proteinas para cada
especie. La ecuacidén indicada es P= 6.205-10-5-V0'647. Dm=
Daphnia magna; Dl= Daphnia longispina; Cr= Ceriodaphnia

reticulata; Bc~- Brachionus calyciflorus; Kt=- Keratella tropica y

Ft= rilinia terminalis.

Logicamente, cuando el tamafio medio del cuerpo (T),
excluyendo las espinas, era considerado en vez del volumen, se
obtenia también una buena relacién:

-5 1.856
(15) P = 3.01-10 - T
(r?2= 0.99, p< 0.001)
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FIGURA 25. Relacidn entre el volumen (V) y el valor medio

del rango de proteinas (P) para las mismas especies mencionadas

en la Figura 24, con la inclusién de Asplanchna brightwelli. La

ecuacién indicada es la misma que la representada en la Figura

24, ya que no se incluyéd para el cllculo a Asplanchna
brightwelli

Aparte del interés que tienen los resultados, al
encontrarse tal regularidad entre especies de tan diferente
tamafio, la ecuacidén en la que se relaciona el tamafio con el
contenido en proteinas de las eépecies puede sef usada para

calcular la cantidad de proteinas de una poblacién.
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TABLA 37.- valores obtenidos para bDaphnia magna de la proteina total de 1la

poblacidn

los PTP predichos para cada una de esas lagunas en funcién del tamafio

de la poblacidn (gm).

Laguna

Dulce

Santa
Olalla

(pTP),

28-

2-88

4-12-88

4-12-88

20-12-88

28-

1-89
2-89
2-89
2-89
2-89
3-89
3-89

2-88

4-12-88

20-12-88

16-

13-

20-

27~

17-

1-89
2-89
2-89
2-89
2-89
3-89
3-89

en varias lagunas y en distintas &pocas del afio, asi como

19 de proteina
total/ml

54.16
22.54
16.33
13.45

12.68
8.07
11.9
11.97
8.55
9.32
12.4

31.4

19.34
15.98
15.91
11.98
17.88
16.26
10.92
13.45
15.42

Tamafio
medio

2612
1034

864
1510

1543
1357
1152
1614
1044
1290
1353

2324

908
1365
2000
1267
1468
1613
1335
1397
1754
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PTP observados (o), PTP predichos (p).

NiOmero de
individuos/1

14
59
12
17
104
35
44

26
21

31
42
92
172
92
14

medio

PTP(0o) PTP(p)

wg/1
931
556
286
1030

349
834
161
336
1194
658
971

470
338
430
223
3711
631
2060
3176
2049
400

vg/1
866
715
179
1204

351
1165
174
463
1262
629
864

429
243
419
284
539
960
2505
3296
1918
445



TABLA 38.- Valores obtenidos para Daphnia longispina de la proteina total de

la poblacién

como los PTP predichos para cada una de esas lagunas en funcidn

medio de la poblacidn (um).

Laguna

Santa
Olalla

TABLA 39.- Valores obtenidos para Ceriodaphnia

total

de

(PTP), en varias lagunas y en distintas épocas del afio, asi

Fecha

6- 2-89
13- 2-89
20~ 2-89
27~ 2-89
9- 3-89
28- 2-88

la

poblacidn

ug de proteina

total/ml

8.55

31.4

Tamafio
medio

1212
1231
1016
1038
1216

1550

Nimero de
individuos/1

99
29
34
130
16

29

reticulata de

PTP observados (o), PTP predichos (p).

del tamafio

PTP(0) PTP(

ug/1

1526
5617
439

1144
196

1948

la

)
ug/Y

1585
478
392

1561
257

733

proteina

(PTP), en varias lagunas y en distintas épocas del

afio, asi como los PTP predichos para cada una de esas lagunas en funcidn del

tamaflo medio de la poblacidn (um).

Laguna Fecha ug de proteina
total/ml

0jillo 29- 2-88 49
Toro 29 -2-88 42.9
Dulce 2- 3-88 30.47

20- 2-89 11.97

27- 2-89 8.55

9- 3-89 9.32

17- 3-89 12.4
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PTP observados (o), PTP predichos (p).

Tamafio
medio

630
580
769
604
580
571
496

Namero de
individuos/1

PTP(0) PTP(p)

vg/1
1142
7279
28
12
37
31
30

ug/1
323
2735
14
9
49
27
21



En los estudios en el medio natural con los cladbceros, se
calculd el PTP (proteinas totales de la poblacidén) para las tres
especies en varias lagunas. Utilizando el tamafio medio de la
poblacién para cada especie, calculado para cada laguna, se ha
podido obtener la cantidad de proteinas que le corresponderia a
un individuo de ese tamafio (usando la ecuacidn 15) y luego se ha
multiplicado por el nimero de individuos por litro presentes de
cada especie en cada una de las lagunas. Asi se ha predicho un
PTP para cada especie en cada una de las lagunas. En 1la Tabla
37 se expone los PTP predichos para Daphnia magna, en la Tabla
38 los de Daphnia 1longispina y en 1la Tabla 39 los de
Ceriodaphnia reticulata. En los tres casos se observa que, por
lo general, no existen diferencias importantes entre los
resultados observados vy los predichos (test-t, p< 0.001). Los
dias en los que las diferencias son mayores, son aquellos en los
que la concentracién de alimento era mayor y el nimero de
individuos era alto y, por eso, el contenido en proteinas es
mayor del esperado, ya que la regresién estd calculada para una
concentracion de proteinas totales de 15.95 ug/ml. Un ejemplo
de 1lo anterior se puede ver para Daphnia longispina el dia
28-2-88 y para Ceriodaphnia reticulata los dias 29-2-88 en
0jillo y Toro. A pesar de esto, en la Fiqgura 26 se ve, a modo
de ejemplo, que en el caso de Daphnia magna, las diferencias
entre observados y predichos no son tan importantes. Una
representacién semejante se ha obtenido para Daphnia longispina

y Ceriodaphnia reticulata
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FIGURA 26. Comparacidn de los datos de proteinas totales
de la poblacién (PTP) en wg/mL para Daphnia magna obtenidos en
diversas lagunas, con el PTP predicho obtenido de multiplicar el
valor resultante de la ecuacién 15, por el niimero de individuos

por litro existente de esta especie en cada laguna.

Es importante destacar, que en los PTP observados, van
incluidos también 1los animales gravidos, por lo tanto el PTP
predicho nos da una informacién de toda 1la poblacién. Esta
relacién podria ser una buena herramienta de trébajo ya que,
aunque no se estd estimando la biomasa total, si da una idea de
la cantidad de proteinas que determiadas poblaciones aportan en

un determinado eslabdén trdfico.
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II. CARBOHIDRATOS

El primer hecho a destacar, es la diferente importancia que
tienen 1los carbohidratos en los rotiferos y en los claddceros.
En los rotiferos es la principal fuente de reserva que utilizan
mientras que en los claddceros aunque también es utilizada como
reserva tiene un caricter mds secundario frente a 1los 1lipidos.
Este hecho puede ser de gran importancia, ya que el coste
metabdlico de la sintesis de carbohidratos puede ser muy
distinto del de 1la sintesis de 1lipidos. A su vez, el
rendimiento de uno u otro también puede ser diferente. Estas
posibles diferencias podrian tener una gran importancia

ecolbégica a la hora de comparar ambos grupos.

Para los carbohidratos, también se intentd ver si existia
una ecuacidén que relacionara a todas las especies. Del estudio
de los rotiferos en el medio natural, en una laguna se
obtuvieron datos del contenido medio en carbohidratos de dos
especies: Filinia terminalis y Brachionus calyciflorus (Tabla
31). La cantidad de proteinas totales existentes en esta laguna
era de 22.23 pug/ml y esta concentracidon de alimento fue 1la que
se empled para el cilculo del contenido en carbohidratos en las
tres especies de cladbéceros. Las ecuaciones usadas son las que
calculan el contenido en carbohidrato por individuo en funcién
del tamafio y la cantidad de proteinas totales. La ecuacidn para
Daphnia magna estd indicada en la Tabla 10, para Daphnia
longispina en la Tabla 11, y en la Tabla 12 para Ceriodaphnia

reticulata. Los tamafios usados para cada una de las especies,
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son los mismos que se utilizaron en el apartado anterior (Tablas
34 y 36).

TABLA 40.- Minimo y mlximo valor del contenido en carbohidratos, y la media
de este rango, para las diferentes especies de cladéceros y rotiferos, a la

concentraci6én de 22.23 pg de proteinas totales/ml.

Especie #g carbohidrato/ind Rango de carbohidratos
#g/ind
Filinia terminalis 0.011 0.002-0.02
Brachionus calyciflorus 0.04 0.018-0.062
Ceriodaphnia teticulata 0.57 0.15 -1.58
Daphnia longispina 1.22 0.31 -2.75
Daphnia magna 4.61 1.23 -17.28

El contenido medio de carbohidratos de las distintas
especies (Tabla 40), también estaba relacionado con el volumen
(V) de estas (Figura 27), como ocurria en el caso de las

proteinas:

-5 0.6
(16) C = 1.1« 10 - V

(r2= 0.98, p<0.001)

Logicamente el tamafio medio del cuerpo (T) también estaba

relacionado con el contenido medio en carbohidratos de cada una

de ellas:

-6 1.751
(17) C = 4.44- 10 - T

(r?= 0.98, p<0.001)
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FIGURA 27. Relacidn entre el volumen (V) y el valor medio
del rango de carbohidratos (C) para varias especies del
zooplancton, a la misma concentracién de alimento (15.95 g
proteina total/ml). Las lineas verticales representan el rango
de carbohidratos entre el minimo y el méximo valor del contenido
en carbohidrato para cada especie. La ecuacién indicada es C=
1.1-10—5 ‘VO.G. Dm= Daphnia magna; Dl= Daphnia longispina; Cr=
Ceriodaphnia reticulata; Bc= Brachionus calyciflorus y Ft=
Filinia terminalis.

Esta ecuacidn fue usada para calcular el carbohidrato total
de una poblacién (CTP) para las tres especies de cladbéceros, y
se compard con los CTP obtenidos en cada laguna (Tablas 41, 42y

43).
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TABLA 41.- Valores obtenidos para Daphnia magna del carbohidrato total de la

poblacién

los CTP predichos para cada una de esas lagunas en funcidén del tamafio

de la poblacién (um).

bulce

Santa
Olalla

(crp),

28- 2-88
4-12-88
4-12-88

20-12-88

16- 1-89
6- 2-89
13- 2-89
20~ 2-89
27~ 2-89
9- 3-89
17- 3-89

28- 2-88
4-12-88
20-12-88
16- 1-89
6- 2-89
13- 2-89
20- 2-89
27- 2-89

17- 3-89

en varias lagunas y en distintas épocas del afio, asi como

£g de proteina

total/ml

54.16
22.54
16.33
13.45

12.68
8.07
11.9
11.97
8.55
9.32
12.4

31.4

19.34
15.98
15.91
11.98
17.88
16.26
10.92
13.45
15.42
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Tamafio
medio

2612
1034

864
1510

1543
1357
1152
1614
1044
1290
1353

2324
908
1365
2000
1267
1468
1613
1335
1397
1754

CTP observados (o), CTP predichos (p).

NGmero de
individuos/1

13
39
21
50

14
59
12
17
104
35
44

26
21

31
42
92
172
92
14

medio

CTP(0) CTP(p)

#9/1
66.9
21.6
11.2
188.6

25
36.2
9
54.9
23.4
22.8
29.1

13.7
14.6
67.2
22.5
36.9
43.8
200.7
200.9
157.7
30.8

ug/1
56.0
49.5
12.9
82.2

23.9
80.4
12.2
31.4
89.5
43.6
59.6

28.1
17.5
28.9
18.8
37.4
65.7
169.7
227.8
131.9
29.9



TABLA 42.- Valores obtenidos para Daphnia longispina del carbohidrato total
de 1la poblacién (CTP), en varias lagunas y en distintas 8pocas del afio, asi
como los CTP predichos para cada una de esas lagunas en funcién del tamafio

medio de la poblacién (um). CTP observados (o), CTP predichos (p).

Laguna Fecha #9 de proteina Tamafio Nimero de CTP(o) CTP(p)
: total/ml medio individuos/1 ©9/1 vg/

Dulce 6- 2-89 8.07 1212 99 58.1 110.7
13- 2-89 11.9 1231 29 27.0 33.3

20- 2-89 11.97 1016 34 13.4 27.9

27- 2-89 8.55 1038 130 22.5 110.8

9- 3-89 9.32 1216 16 3.5 18.0

Santa

Olalla 28- 2-88 31.4 1550 29 44.1 50.1

TABLA 43.- Valores obtenidos para Ceriodaphnia reticulata del carbohidrato
total de 1la poblacién (CTP), en varias lagunas y en distintas épocas del
afio, asi como los CTP predichos para cada una de esas lagunas en funcién del

tamafio medio de la poblacién (ym}). CTP observados (o), CTP predichos (p).

Laguna Fecha pg de proteina Tamafio NGmero de CTP(0) CTP(p)
total/ml medio individuos/1 ng/1 ng/1

0jillo 29- 2-88 49 630 68 36.2 24.3
Toro 29 -2-88 42.9 580 671 249.8 207.4
Dulce 2- 3-88 30.47 769 2 0.9 0.5
20- 2-89 11.97 604 2 0.8 0.8

27- 2-89 8.55 580 12 3.6 3.6

9- 3-89 9.32 571 7 3.2 2.2

17- 3-89 12.4 496 7 3.3 1.7
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Se utilizdé la ecuacidn en la qgue la variable era el tamafio
(ecuacién 17), al igual que en el caso de las proteinas, ya que
no existen diferencias importantes en lo que se refiere a la
prediccién con respecto a usar la ecuacidén en la que la variable
independiente es el volumen (ecuacién 16), y es mads comodo

trabajar con los tamafios de las especies que con los volamenes.
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FIGURA 28. Comparacién de los datos de carbohidratos
totales de 1la poblacidén (CTP) en wug/mL para Daphnia magna
obtenidos en diversas lagunas, con el CTP predicho obtenido de
multiplicar el valor resultante de la ecuacidén 17, por el nimero
de individuos por 1litro existente de esta especie en cada

laguna.
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En el caso de Daphnia magna (Tabla 41, Figura 28), no habia
diferencias significativas entre los CTP observados y los
predichos (test-t, p< 0.001). Ahora bien, a pesar de ésto, es
necesario puntualizar que en algunos dias determinados existen
diferencias importantes. Por ejemplo el dia 20-12-88, tanto en
la Dulce como en Santa Olalla, la cantidad real es mucho mayor
que la predicha. Esto se debe a que, en el caso de los
carbohidratos no solo estid influyendo el alimento, como ocurria
con las proteinas sino que, al ser usados como ‘sustancias de
reserva, estan influenciados también por la dinémica
reproductiva de la especie. En las Figuras 12 y 13, se vid como
el 20-12-88, el contenido en carbohidratos de los individuos
adultos fue el mayor de todo el periodo muestreado. Es decir,
en esa época los individuos de Daphnia magna en ambas lagunas,
estaban acumulando sustancias de reserva, con el fin de aumentar
la poblacién. Por lo tanto, a pesar de la buena prediccidén de

la ecuacidén, esta falla si 1la poblacion estd en fase de

expansion.

Para Daphnia longispina las diferencias encontradas entre
observados y predichos son mayores (Tabla 42, p< 0.005), siendo
un poco mejor la prediccidén en el caso de Ceriodaphnia

reticulata (Tabla 43, p< 0.001).

En resumen, cada una de las especies, al igual que ocurria
en el caso de las proteinas, presentan un determinado contenido
en carbohidrato que estd en funcidén de su tamafio. Ahora bien,

esta cantidad de carbohidrato puede oscilar mucho debido a que
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este componente es usado como sustancia de reserva. Por 1lo
tanto, para poder predecir el contenido en carbohidratos de los
animales es necesario utilizar mas parametros, como el namero de
huevos o embriones por hembra, o la dendidad de la poblacién,

como ya se vid en el capitulo de cladébceros.
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III. LIPIDOS

Como ya se ha visto a lo largo del trabajo, los lipidos son
la principal sustancia de reserva en los cladbceros, mientras
que en los rotiferos, aunque posiblemente también puedan ser
usados como sustancia de reserva, no tienen tanta importancia

como los carbohidratos.

También se intentd ver si existia una relacién entre el
contenido en 1lipidos de las distintas especies. En este caso,
solo se contaba con datos de una especie de rotifero, Brachionus
calyciflorus, a una concentracidén de proteinas totales de 22.23
pug/ml. Para calcular la cantidad de lipidos de cada una de las
especies de claddceros a la concentracidn de alimento anterior,
también se usd la ecuaciédn en la que las variables
independientes eran el tamafio y el contenido en proteinas
totales en el medio. Para Daphnia magna, la ecuacidn estéa
indicada en la Tabla 13, en la Tabla 14 para Daphnia longispina
y en la Tabla 15 para Ceriodaphnia reticulata. Los tamafios
usados son los mismos que los que se utilizaron en el caso de

las proteinas y los carbohidratos.

De nuevo se encontrd® una relacidn entre el contenido medio
en lipidos (L) de las especies (Tabla 44) y el volumen (V) de
estas (Figura 29):

-7 0.8401
(18) L = 1.14-10 - V

(r?= 0.99, p< 0.001)
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TABLA 44.- Minimo y m&ximo valor del contenido de lipidos, y 'la media de
este rango, para las diferentes especies de cladéceros y rotiferos, a la

concentracidén de 22.23 ug de proteinas totales/ml.

Especle #9 lipido/ind Rango de lipidos
ug/ind
Brachionus calyciflorus 0.006 0.003-0.009
Ceriodaphnia reticulata 0.57 0.006-1.47
Daphnia longispina 1.96 1.16 -3.31
Daphnia magna 5.92 1.13 -30.8
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FIGURA 29. Relacion entre el volumen (V) y el valor medio del
rango de lipidos (L) para varias especies del zooplancton, a la
misma concentracién de alimento (15.95 ug proteina total/mL).
Las lineas verticales representan el rango de lipidos entre el
minimo y el méximo valor del contenido en 1lipidos para cada
especie, La ecuacidén indicada es L= 1.14-10—7 -V0'8401. Dm=
Daphnia magna; D1= Daphnia longispina; Cr= Ceriodaphnia

reticulata y Bc= Brachionus calyciflorus.
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La ecuacidén que se obtenia usando el tamafio (T) en vez del

volumen era:
-8 2.463
(19) L, = 310 - T
{r2= 0.99, p< 0.001)

Estd ecuacidn anterior (19), se usd para calcular el LTP de
las distintas especies. Para Daphnia magna (Tabla 45), de nuevo
no se observaron diferencias significativas entre los valores
observados y 1los predichos (p< 0.001), ajustandose éstos a una
relacidén 1:1 (Figura 30). Ahora bien, como los 1lipidos tienen
una mayor importancia como sutancia de reserva en los
cladéceros, las oscilaciones, que ya se observaron con los
carbohidratos, son mucho md&s marcadas en el caso de los lipidos
(Tabla 4%5). El1 20-12-88, en ambas lagunas el valor observado
era mucho mayor que el predicho, al igual que sucedia con los
carbohidratos. A su vez también puede suceder lo contrario, hay
dias, como por ejemplo el 17-3-89 en ambas lagunas, en qgue, en
funcién de la densidad de la poblacién, el LTP predicho sale
alto, pero como 1los individuos tienen menos 1lipidos de lo
normal, el valor observado es menor. E1l que el valor observado
sea mucho mayor que el predicho, es facilmente explicable porque
los animales acumulan sustancias de reserva para aumentar 1la
poblacidén; ahora bien, el caso contrario es mas dificil de

interpretar.
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TABLA 45.- Valores obtenidos para Daphnia

poblacién

(LTP),

magna del 1lipido

total

de

la

en varias lagunas y en distintas épocas del afio, asi como

los LTP predichos para cada una de esas lagunas en funcidn del tamafio medio

de la poblacidn (um).

Laguna

Dulce

Santa
Olalla

Fecha
28~ 2-88
4-12-88
4-12-88
20-12-88
16- 1-89
6- 2-89
13- 2-89
20- 2-89
27- 2-89
9- 3-89
17- 3-89
28- 2-88
4-12-88
20-12-88
16- 1-89
6~ 2-89
13- 2-89
20- 2-89
27- 2-89
9- 3-89
17- 3-89

vg de proteina
total/ml

54.16
22.54
16.33
13.45

12.68
8.07
11.9
11.97
8.55
9.32
12.4

31.4

19.34
15.98
15.91
11.98
17.88
16.26
10.92
13.45
15.42
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Tamafio
medio

2612
1034

864
1510

1543
1357
1152
1614
1044
1290
1353

2324

908
1365
2000
1267
1468
1613
1335
1397
1754

LTP observados (o), LTP predichos (p).

Namero de
individuos/1

14
59
12
17
104
35
44

26
21

31
42
92
172
92
14

LTP(0) LTP(p)

ug/1
64.2
62.1
37.6
621

53.7
127.8
14.0
50
121
36.6
45.6

36.1
12.0
184.3
38,

LS ]

81.

84.

4
215.6
246.8
240.4

5

19.

ug/1
101.6
55.1
10.7
101.4

29.9
91.9
12.5
40.6
84.9
48.1
68.0

46.9
15.0
33.2
28.3
40.8
79.4
219.4
257.4
154.0
41.0
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FIGURA 30. Comparacidén de los datos de lipidos totales de
la poblacidén (LTP) en ug/mL para Daphnia magna obtenidos en
diversas lagunas, con el LTP predicho obtenido de multiplicar el
valor resultante de la ecuacién 19, por el nimero de individuos

por litro existente de esta especie en cada laguna.

Una posible explicacidén tal vez sea que, después del stress
reproducfivo, el contenido en lipidos de los animales baja mucho
debido a la fuerte inversidén en reproduccidén. En apoyo de esto
estd el hecho de que 1los valores predichos, en las tres
especies, han sido mas altos que los observados después de un
periodo en que la poblacidén estaba en crecimiento. Esto puede
verse claramente en el caso de Daphnia magna en ambas lagunas

(Figuras 12 y 13). Un aumento en las sustancias de reserva
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(Febrero de 1989), dié lugar a un aumento de la pob}acién, y al
final de este periodo el contenido en lipidos de los animales
era mas bajo de lo normal (Tabla 45). Esto también se puede
entrever para Daphnia longispina (Figura 14) donde, tras el
aumento de los 1lipidos y 1los carbohidratos (Febrero), la
poblacién se vié incrementada y a finales de Febrero (27-2),
cuando termindé este periodo, el contenido en 1lipidos de los
animales bajé mucho (Tabla 46). Para Ceriodaphnia reticulata
(Figura 15), posiblemente durante Febrero también el contenido
en carbohidratos y lipidos fue alto, teniendo como consecuencia
un aumento de 1la poblacidn y entrando los animales en la
siguiente fase, en que hay menor cantidad de lipidos (Tabla 47,

27-2-89).

Los resultados obtenidos para el LTP con Daphnia longispina
(Tabla 46) y Ceriodaphnia reticulata (Tabla 47), son semejantes
a los de Daphnia magna. Los valores predichos y observados son
significativamente parecidos (p< 0.001), pero también se dan

fuertes oscilaciones.

Por ejemplo, para Daphnia longispina el 6-2-89 el valor
observado era mucho mayor que el predicho, sucediendo todo lo

contrario el 27-2-89.
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TABLA 46.~ Valores obtenidos para bDaphnia longispina del lipido total de 1la
poblacién (LTP), en varias lagunas y en distintas &pocas del afio, asi como
los LTP predichos para cada una de esas lagunas en funcidn del tamafio medio

de la poblacidén (wm). LTP observados (o), LTP predichos (p).

Laguna Fecha #g de proteina Tamafio Niimero de LTP(0) LTP(g)
. total/ml medio individuos/1 #g/1 »g/
Dulce 6~ 2-89 8.07 1212 99 188.4 116.8
13- 2-89 11.9 1231 29 42.4 35.5
20—~ 2-89 11.97 1016 34 30.8 25.9
27- 2-89 8.55 1038 130 27.6 104.7
9- 3-89 9.32 1216 16 6.3 19.0
Santa
Olalla 28- 2-88 31.4 1550 29 10.1 62.7

TABLA 47.- Valores obtenidos para Ceriodaphnia reticulata del 1lipido total
de 1a poblacién (LTP), en varias lagunas y en distintas &pocas del afio, asi
como los LTP predichos para cada una de esas lagunas en funcién del tamafio

medio de la poblacién (ym). LTP observados (o), LTP predichos (p).

Laguna Fecha vg de proteina Tamafio Niimero de LTP(0) LTP(g)
total/ml medio individuos/1 vg/1 vg/
0jillo 29~ 2-88 49 630 68 86.4 16.0
Toro 29 -2-88 42.9 580 671 207.2 128.9
Dulce 2- 3-88 30.47 769 2 0.7 0.7
20- 2-89 11.97 604 2 2.2 0.5
27- 2-89 8.55 : 580 12 1.8 2.3
9- 3-89 9.32 571 7 1.8 1.3
17- 3-89 12.4 496 7 1.0 0.9
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IV. ESTUDIO CONJUNTO DE PROTEINA, CARBOHIDRATO Y LIPIDO

Para poder tener una visidén global de la evolucidén de las
proteinas, carbohidratos Y lipidos en los rotiferos vy
cladéceros, lo que se hizo fué calcular la cantidad de cada uno
de estos componentes que correspondia a diversos tamaifios (Tabla

48).

TABLA 48.- Cantidad de proteinas, carbohidratos {Ch) Y lipidos
correspondientes a diversos tamafios, que incluye todo ‘el rango de los

rotiferos a los claddceros, obtenidos desarrollando las ecuaciones 15, 17 vy

19.

fngﬂo (um) vg proteina/ind #g Ch/ind #g lipido/ind

100 0.156 0.014 0.002
200 0.564 0.045 0.014
500 3.09 0.205 0.13
1000 11.2 0.641 0.73
2000 40.6 2 4.65
3000 86.2 3.9 11

3500 114.8 5.02 16.07

Para ello se usaron las ecuaciones 15,17 y 19, expresadas
anteriormente. En la Fiqura 31 se representan 1los datos
anteriores, pero expresados en porcentajes. Lo primero que
destaca es que se ve claramente como en los rotiferos la
sustancia de reserva mas importante es el carbohidrato. Por el
contrario, cuando llegamos a los rangos de tamafio que

corresponden a los cladéceros (> 300 wym), la importancia de 1los
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FIGURA 31. Proporcidén de proteinas, carbohidratos Y

lipidos para diversos tamafios, obtenidos a partir de 1los

resultados expuestos en la Tabla 48,

carbohidratos disminuye, siendo ahora la principal sustancia de

reserva el conjunto lipidico.

En segundo lugar, con estos datos podriamos intentar
responder a una pregunta de gran interés, ¢quien invierte mas en
reproduccidén, las especies mas grandes o las mas pequefias?. Al
observar la Figura 31, en principio lo que se deduce es que a
medida que 1la especie es mayor, presente mas cantidad de
sustancias de reserva. Esto puede ser falso, como se vera a

reglédn seguido. En la Figura 31 se ve que el porcentage de
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proteinas, varia muy poco entre las 100 vy lés 1000 um.
Exactamente un 1.6%. Por el contrario, entre 1las 1000 a 1las
2000 uym, se produce una pequeila bajada, seflalada con una flecha,
que es de un 3.17%. Luego, de nuevo, la disminucién en el
porcentaje de proteinas ‘se realiza de forma gradual,
disminuyendo un 1.45% entre las 2000 a las 3500 um. ¢A que se
debe esa mayor disminucidén entre ese rango de tamafio? y, ¢que
relacidon tiene esto con el hecho de saber qué especies acumulan

mas sustancias de reservaz.
La respuesta a la primera pregunta podria ser la siguiente.

Esta sibita disminucidén en relacidén a la tendencia general,
podria deberse a que todos los célculos se han realizado para
concentraciones de alimento en el medio que, oscilaban alrededor
de 1los 20 ug/ml de proteina. Esta concentracién de alimento es
6ptima para las especies mas pequeflas, ya que se vid como
Brachionus calyciflorus y Keratella tropica aumentaban muy poco
su contenido en proteinas cuando el alimento era cercano a la
concentracién anterior (Figura 16 y 17). Por el contrario, las
especies de mayor talla, necesitan mucho mas alimento para
llegar a su maximo contenido en proteinas. Esto se ve muy
claro, para Daphnia magna en las Figuras 5y 7, en las que se
observa como los individuos de mayor talla, conforme aumenta el
alimento, continuan incrementando su contenido en protelnas.
Loégicamente, esto significa, que las cantidades de alimento
detectadas en los ecosistemas muestreados en este trabajo, no

son los Optimos para las especies mayores, hecho que ya se ha
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comentado a lo largo del trabajo.

Por lo tanto, las variaciones detectadas en el contenido
proteinico de 1las especies, podrian ser debidas simplemente a
este hecho, lo que estaria enturbiando los resultados, ya que no
estamos comparando a las especies en las mismas condiciones.
Para ver si.esto era asi, en vez de <calcular el contenido en
proteinas, carbohidratos y 1lipidos de 1las tres especies de
claddceros a las concentraciones de alimento anteriores (15.95 y
22.23 ug de proteinas totales/ml), se calcularon de nuevo los
valores pero utilizando una concentracién de alimento que fuera
Optima también para las especies mas grandes: 40 ug de
proteinas totales/ml. Como para los rotiferos las
concentraciones de alimento, en que se obtuvieron los datos,
eran cercanas a su Optimo alimenticio, servian los datos

originales.

Los nuevos datos obtenidos estan expresados en la Tabla 49.
Con estos se obtuvieron nuevas regresiones entre el contenido en
proteinas (P), carbohidratos (C) y lipidos (L) de las especies,

con respecto al tamafio medio de estas (T):

-5 2

(20) P = 1.623-10 - T (r?2= 0.98, p< 0.001)
-6 1.813

(21) C = 3.445-10 - T (r?2= 0.98, p< 0.001)
-8 2.353

(22) L = 5.3 10 T (r?2= 0.98, p< 0.001)
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TABLA 49.- Cantidad de proteinas, carbohidratos (Ch) y lipidos
correspondientes a las distintas especies. Los valores correspondientes a
los cladbceros fueron calculados para una concentracién de 40 ug de
proteinas totales/ml. Los valores de los rotiferos son los gque se tenian de

las concentraciones de proteinas totales de 15.95 y 22.23 ug/ml.

Especie #g proteina/ind #g9 Ch/ind pg lipido/ind
Filinia terminalis 0.13 0.011
Keratella tropica 0.18
Brachionus calyciflorus 0.34 0.04 0.006
Ceriodaphnia reticulata 20.34 0.81 0.54
Daphnia longispina 44.6 1.55 1.37
Daphnia magna 53.6 4.94 4.7

TABLA 50.- Cantidad de proteinas, carbohidratos (Ch) y lipidos
correspondientes a diversos tamaﬁos} obtenidos desarrollando las ecuaciones

20, 21 y 22.

Tamafio (um) ng proteina/ind #g Ch/ind ¢g lipido/ind
100 0.162 0.014 0.002
200 0.648 0.051 0.014
500 4.05 0.269 0.118
1000 16.19 0.946 0.618
2000 64.76 3.32 3.16
3000 145.7 6.94 8.20
3500 198.3 9.17 11.79
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FIGURA 32. Proporcién de proteinas, carbohidratos Y

lipidos para diversos tamafios, obtenidos a partir de 1los

resultados expuestos en la Tabla 50.

Con estas nuevas regresionés, se calculd de nuevo el
contenido en proteinas, carbohidratos y 1lipidos que 1le
correspondian a diversos tamafios (Tabla 50). En la Figura 32,
se representa los porcentajes de estos datos. Ahora se ve que
la proporcidén de proteinas es praéticamente la misma para todo
el espectro de tamafios, y que por consiquiente la inversidn en
sustancias de reserva, cuando la concentracién de alimento es la
Optima, es la misma independientemente del tamafio. Esto es lo
mismo que han obtenido otros autorés como por ejemplo Golden et
al. (1987), que observaron que el contenido en lipidos para

varias especies de claddceros era proporcional al tamafio, y que
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por lo tanto las especies mas pequeflas, acumulaban en proporcién
la misma cantidad de sustancias de reserva. Ahora bien, cuando
el alimento escasea, la situacién puede cambiar. Se ha
observado que las especies mas grandes son capaces de mantener

poblaciones, a concentraciones de alimento que las especies mas

pequefias no lo consiguen.

Es importante mencionar, que para poder hacer la
comparacién entre las especies, se ha tenido que poner a todas
en condiciones Optimas de alimento. Esto no debe de 1llevar al
error de concluir que las sustancias de reserva en, por ejemplo
un individuo de 3500 uym (Figura 31) son siempre un 10% del
total. Como se ha visto a lo largo del trabajo, las sustancias

de reseva pueden oscilar mucho.

En el experimento realizado con Brachionus calicyflorus, el
contenido en carbohidratos 1llegé a ser cercano al 75% a un

determinada concentracidén de alimento (Figura 22).

Otro ejemplo claro puede ser el de Daphnia magna en la
laguna Dulce donde, el 20-12-88, las sustancias de reserva
representaban mas del 60% de la biomasa (Figura 12), calculando

ésta como la suma de proteinas, carbohidratos y lipidos.

Es decir, esta comparacién se ha hecho en condiciones
6ptimas, pero no se puede saber lo que ocurre cuando el alimento
escasea. En los experimentos en el laboratorio con Brachionus
calyciflorus, se vidé como ;a inversidén en sustancias de reserva

a altas y bajas concentraciones era muy similar (Figura 21). Es
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decir, esa era la inversién minima de la especie que, a bajas
concentraciones de alimento se debia a que no podia invertir mas
y, a altas concentraciones parecia que era una estrategia para
poder ahorrar energia produciendo mads neonatos. El problema, es
que no se tienen datos sobre el comportamiento de los claddceros
a bajas concentraciones de alimento, para poder comparar ambos
grupos. Precisamente cuando escasea el alimento, es cuando las
comparaciones son m&s interesantes ya que, aquellas especies que
sean mas eficientes explotando medios con bajos recursos serén
capaces de desplazar a las otras. De 1los estudios realizados
hasta ahora, parece concluirse que 1los claddceros siempre
desplazan a los rotiferos cuando el alimento escasea (Gilbert,
1985) y esto, en parte, viene causado por el hecho de que los
clad6ceros toman las particulas mas eficientemente que 1los
rotiferos (Gilbert, 1988). Por lo tanto, cuando el alimento es
limitante, los rotiferos no pueden competir con los cladéceros.
Otro factor que podria estar influyendo, es el mencionado por
Goulden et al. (1987) y que ya se comentd anteriormente, y es
el hecho de que 1los embriones de las especies mads pequefias,
consumen mas sustancias de reserva en proporcién a su tamafio,
que las especies mayores, teniendo por lo tanto desventaja,
cuando hay poco alimento. Seria también interesante poder
comprobar si, esta mayor eficiencia de los cladéceros, a bajas
concentraciones de alimento, se traduce en que son capaces de
invertir mis en sustancias de reserva que los rotiferos vy,
debido a esto, son capaces de mantener la poblacién cuando hay

poco alimento.
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Una vez hecho este comentario, se puede pasar a estudiar un
tercer aspecto dentro de este apartado. En vista de las buenas
relaciones encontradas entre las especies estudiadas se podria
intentar buscar algunas ecuaciones, que nos permitieran calcular
la biomasa de aquellas. En rotiferos, el volumen de 1los
individuos, calculado segin la forma geométrica de las especies,
se ha usado con mucha frecuencia como indicador de 1la biomasa
(Grdnberg, 1973; Ruttner-Kolisko, 1977). Existen algunos
trabajos en los que se han obtenido buenas ecuaciones entre el
volumen y el peso de los individuos para varias especies
(Morales-Baquero et al., 1988; Pauli, en prensa). Para las
especies mayores, lo mas facil y mas real es medir el peso seco
de los animales (Dumot et al., 1975; Rosen, 1981; Culver et al.,
1985), aunque existe el problema de que los métodos de
preservacidén usados normalmente, producen una disminucién de 1la
biomasa (Giguére, 1989). También existen trabajos en los que se
ha utilizado el volumen como indicador de la biomasa (Lawrence
et al., 1987). En todos los casos, al iqgual que ocurria con los
rotiferos, también se han obtenido buenas ecuaciones para poder
calcular la biomasa de los individuos. Lbégicamente, este tipo
de ecuaciones tienen un gran interés ya que son de gran ayuda

para poder hacer estimas de produccién secundaria.

El principal problema que tiene este tipo de trabajos, es
gque hay fuertes variaciones en la biomasa por individuo de una
misma especie, dependiendo de donde se realice el estudio. Un

ejemplo puede ser el de Keratella cochlearis (Morgan et al.,
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1980), cuyo peso por individuo (en wg) variaba entre 0.05
(Ekolu), 0.122 (Balata), 0.2 (Zelenetzkoye/Akulkino) vy 0.64
(Lagunas de Bélgica). En crustdceos las variaciones son todavia
mas acusadas. Por ejemplo, Yan y Mackie (1987) observaron que
un individuo no grdvido de Holopedium gibberum de 1 mm de
tamafio, podia variar hasta un 86% su peso, dependiendo de en que
lago se encontrard. Ademads de estas variaciones espaciales,
también se dan variaciones temporales que, también, son mucho
mas acusadas en los crust8ceos. Estas variaciones ya han sido
resaltadas a 1lo largo de este trabajo, y en funcién de ello se
hicieron tanto los muestreos en varias lagunas como en una misma

laguna a lo largo del tiempo.

Estas fuertes oscilaciones, dan lugar a que las ecuaciones
obtenidas por algunos autores tengan una marcada componente
local, no pudiendo ser aplicadas en otros cuerpos de agua e

incluso, en distintas épocas del afio.

El alimento es el principal factor que da lugar a esa
fuerte variacidén espacial de la biomasa ya que, se pueden dar
cambios en el tamafio, la calidad, composicién y sobre todo
cocentracidon del mismo. Las variaciones temporales vienen dadas
principalmente por cambios en el estado reproductivo de la
poblacidn. Esto se ve claramente en los resultados obtenidos
con el PTP, CTP Y LTP en este capitulo. Los PTP predichos
solian ser mas bajos que los observados, cuando el alimento era
bastante mas alto de 20 ug de proteina total/ml y a su vez los

CTP y LTP predichos eran muy bajos en comparacidn con los
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observados, cuando los individuos entraban en fase de acumular

sustancias de reserva para aumentar la poblacidn.

Para poder solucionar los problemas anteriores, se intentéd
calcular la biomasa de las especies, pero teniendo en cuenta la
cantidad de alimento asi como el estado reproductivo de 1la

poblacidn.

De los resultados obtenidos en el campo con los rotiferos,
se observd que las variaciones en el contenido en carbohidratos
y lipidos eran muy pequefias. Los cambios mds importantes se
daban en el contenido en proteinas y venian determinados por la
cantidad de alimento disponible. Debido a esto, en principio,
para poder estimar la biomasa en este grupo, simplemente
bastaria con tener en cuenta la concentracién de alimento. Por
lo tanto, 1lo que se hizo fue, calcular el contenido en
proteinas, carbohidratos y lipidos a distintas concentraciones
de proteina total, para las distintas especies. Esto se hizo
con las tres especies de claddceros (Daphnia magna, Daphnia
longispina Y Ceriodaphnia reticulata) y con el rotifero
Brachionus calyciflorus, que es del Gnico de gque se disponen
suficientes datos de los tres componentes celulares. Para las
tres especies de cladbceros, las proteinas, carbohidratos vy
lipidos, se calcularon en funcidén de las ecuaciones obtenidas
para los animales no gravidos, en las que 1las variables
independientes eran el tamafio y 1la proteina total. Para
Brachionus calyciflorus las proteinas se calcularon usando la

ecuacién representada en la Figura 16. Como el contenido en
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carbohidratos y lipidos en Brachionus calyciflorus variaba poco,
se obtuvo el valor medio del rango entre el valor maximo y el
minimo encontrado para la Cl (en el caso de los carbohidratos),
y contando todas las clases en el caso de los lipidos, debido a
la escasez de datos. El valor medio de los carbohidratos fue de
0.055 y de 0.006 pg/ind para los lipidos. Estos valores fueron
sumados al contenido de proteina obtenido para cada
concentracidén de alimento. Los resultados obtenidos para cada
una de las especies, se exponen en la Tabla 51. Con estos datos
se obtuvo wuna regresién potencial entre el tamafio de cada
especie y la biomasa a cada una de 1las concentraciones de
alimento expresadas en la Tabla 51. Los valores de las
constantes A y B de estas regresiones, se exponen en la Tabla
52. Por 0ltimo, se obtuvieron dos nuevas ecuaciones entre el
alimento y cada una de estas constantes:

-8 2.345
(23) A =3.1-10 - C r?= 0.88

-0.1388
(24) B = 2.803 - C r?= 0.94

C = yg proteina total/ml.

Por lo tanto, sabiendo 1la concentracién de proteinas
totales existentes en el agua, es posible calcular las
constantes A Y B por medio de las ecuaciones anteriores (23 vy
24), vy una vez obtenido estas constantes es posible calcular la

biomasa que le corresponde a una especie de un tamafio
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Tabla 51.- Valores de biomasa obtenidos para varias especies a distintas
concentraciones de alimento, asi como los tamafios medios de cada una de

estas especies.

€971

Brachionus calyciflorus Ceriodaphnia reticulata Daphnia longispina baphnia magna
ug PROTEINA Tamafio Biomasa Tamafio Biomasa Tamafio Biomasa Tamafio Bioma;;—

TOTAL/ML (um) {pg/ind) (pm) {vg/ind) {um) (vg/ind) (pm) (vg/ind)
50 0.712 15.17 52.08 65.83

40 0.65 13.85 47.53 63.23

30 150.35 0.568 750 12.32 1650 42.31 2350 60.05

20 0.454 10.47 35.98 55.81

10 0.258 7.95 27.40 49.20

5 0.063 6.08 21,00 - 43.36



TABLA 52.- Valores de la intercepcidén (A) y de 1la pendiente (B) de las
regresiones potenciales obtenidas entre el tamafio medio y la biomasa de las
especies, a diferentes concentraciones de alimento. Los tamaflos medio y los
valores de biomasa usados para calcular las regresiones, son los que se

indican en la Tabla 51.

v#g proteina total/ml A B r?

-4

50 1.629-10 1.694 0.98
-4

40 1.390-10 1.706 0.99
-4

30 1.078-10 1.728 0.99
-5

20 6.855-10 1.772 0.99
-5

10 1.904-10 2,086 0.97
-7

5 5.070-10 2.381 0.95

determinado.

La mejor manera para poder comprobar la validez de estas
ecuaciones, es aplicandola a los datos de otros autores. Uno de
los pocos trabajos en los que estas comparaciones pﬁeden ser
hechas, es en el realizado por Morales-Baquero et al. (1988),
ya que presentan datos sobre la biomasa (estimada a partir del
volumen medio de 1la poblacidn) y los tamafios medios de
poblaciones de la especie Euchlanis dilatata, en varias 1lagunas
de alta montafia, y también se exponen 1los valores de
concentracién de clorofila a. Por lo tanto se puede tener wuna
idea del alimento existente en esos cuerpos de agua. Para poder
pasar los valores de clorofila a (en pg/1l) a valores de proteina

total (en 'ug/ml), se realizé una regresién entre ambos
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parametros a partir de los resultados obtenidos en este trabajo
en todas 1las lagunas muestreadas (Tabla 2). La ecuacidn
obtenida fue la siguiente:

0.267
(25) ¢ = 7.7-Chl r?= 0.55

Chl = clorofila a (en ug/l).

Del rango de clorofila a expresado para cada laguna en el
trabajo de Morales-Baquero (1988), se obtuvo el valor medio, el
cual era pasado a valores de upg de ptoteina total/ml por medio
de 1la ecuacidén anterior (25). Posteriormente, se calculd la
media para estas lagunas, que era de 8.8+0.56 wg de proteina
total/ml. Este valor fue el qﬁe se usd para calcular las
constantes A y B por medio de las ecuaciones 23 y 24. Una vez
obtenidas estas constantés, se calculé 1la biomasa de 1la
poblacidén en funcidn del tamafio medio de la poblacidén encontrado
en cada laguna (Morales—Baquero; 1988) y el nUmero de individuos

presentes en ellas (Morales—Baquéro et al., 1988).

En la tabla 53 se ve como los valores predichos segin las
ecuaciones anteriores, son parecidos a los obtenidos por los
autores, aunque estos Gltimos son siempre inferiores a los
predichos. En este trabajo (Morales-Baquero et al., 1988), los
autores comparan sus resultados con los predichos segin la
ecuacién dada por Dumont et al. (1975) para Euchlanis dilatata,
la que a diferencia de la expresada por Morales-Baquero et al.

(1988), estd obtenida midiendo el peso seco de los animales de
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TABLA 53.- Comparacién de los valores de biomasa de la poblacidén de la
especie Euchlanis dilatata dados por Morales-Baquero et al. (1988) en
varias varias lagunas de alta montafia ('), con 1los resultados predichos
seglin las ecuaciones obtenidas en este trabajo (?), y los predichos segfin la
ecuacidén dada por Dumont et al, (1975) para esta especie ('). Los valores

estén expresados en mg.

Lagunas (1) {?) (")
Majano 0.82 1.04 1.03
Gemelas 0.15 0.28 0.28
Caldera 0.08 0.1 0.1
Pefién Negro 0.24 0.31 0.31
Aguas Verdes 0.17 0.23 0.23
Rio Seco sup. 0.14 0.17 0.17
Caldereta 0.87 1.37 1.37
Rio Seco 0.04 0.05 0.05
Slete Lag. 2 0.08 0.11 0.11

" " 4 0.05 0.07 0.07
" " 6 0.18 0.24 0.24
" " 7 0.09 0.1 0.1
vVirgen Sup. 0.31 0.44 0.44
Virgen Inf. 0.06 0.09 0.09

una poblacidn que se desarrollaba en el lago Donk. En la Tabla
53, se ve como los valores predichos segin la ecuacidn dada por
Dumont et al. (1975), son idénticos a los predichos segin las
ecuaciones dadas en este trabajo. El problema es que en el
trabajo de Dumont et al. (1975), no se especifica ningin dato
que pueda dar una idea sobre la cantidad de alimento disponible

para los animales, y por lo tanto solo se puede suponer que la
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concentracidén de alimento seria cercana a los 8.8 ug de proteina

total/ml.

La biomasa de individuos no gravidos en cladbceros, también
puede ser predicha por medio de estas ecuaciones. Yan y Mackie
(1987) midieron la biomasa de individuos no gravidos de
Holopedium gibberum en 30 lagos de Canadad. Con estos obtuvieron
una ecuacién en la que la biomasa era estimada a partir de 1la
longitud. El Onico parametro que dan los autores, y que puede
usarse como indicador del alimento, es el valor del £fbsforo
total (PT) disuelto en el égua, el cual tiene un valor medio
para todos los lagos de 8.7 ug/l. Este valor es muy similar al
PT existente en el embalse de 1la Minilla en el que, a la
profundidad de 2 m la media fue de 8.32+3.16 ug/l1 en el periodo
comprendido entre Enero de 1987 a Agosto de 1988 (Casco,
comunicacidon personal). Debido a esta semejanza, se puede
considerar de wuna manera muy general, que la clorofila a media
existente en la Minilla, debe ser semejante a la existente en
estos lagos. Este valor de clorofila a en la Minilla fue de
2.47 ug/1l y, a partir de €l se obtuvo la concentracién media de
proteinas totales (9.8 ug/ml), supuestamente existente en esos
lagos. En la Tabla 54 se comparan los valores obtenidos
desarrollando 1la ecuacidn de Yan y Mackie y los predichos segin
las ecuaciones obtenidas en este trabajo. Se ve como los

resultados son semejantes.
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No se han podido encontrar otros trabajos que ademas de dar
la biomasa de las especies, den alguna informacidn que. nos pueda

dar una idea sobre el alimento existente.

TABLA 54.- Comparacién de los valores de biomasa (en vg/ind)
correspondientes a varios tamaflos, para individuos no grividos de la especie
Holopedium gibberum segiin una ecuacién obtenida por Yan y Mackie (1987) (!),

con los resultados predichos segfin las ecuaciones obtenidas en este trabajo

().

Tamafio (um) ") (?)
800 3.1 5.25
1000 7.02 8.76
1500 22.41 20.06
1800 ’ 37.75 29.11

Cuando lo que se quiere es estimar la biomasa de individuos
gravidos, entonces es necesario también considerar el estado
reproductivo de la poblacién, ademds del alimento existente.
como de las especies de rotiferos no se disponen de datos sobre
el nimero de individuos en relacién al de los huevos, solo se
pudo trabajar con los datos existentes de los tres especies de
cladéceros. Lo que se hizo fue, trabajar directamente con 1los
datos de PTP (Tablas 37, 38 y 39), CTP (Tablas 41, 42 y 43) y
LTP (Tablas 45, 46 y 47), obtenidos para las tres especies de
cladéceros en las lagunas muestreadas. Las ecuaciones obtenidas

son las siguientes:

(26) In PTP = -8.067 + 1.319:1n T + 0.544:1ln C + 1.017-1n I
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(n= 34, r?= 0.97, SM= 0.056, F= 394, p< 0:001)

(27) 1n (CTP+1l)= -10+41.391-1nT+0,355-1nC-0.131-1nHE+0.841-1nI
(n= 34, r?= 0.82, SM= 0.3, F= 37, p< 0.001)

(28) 1In (LTP+1l)= -13.854+2:1nT+0.038:1nC~0.084+1nHE+1.016-1nI
(n= 34, r?= 0.76, MS= 0.68, F=27, p< 0.001)

T = tamafio medio en um

HE= nGmero de hembras/nimero de huevos y embriones
C = ug de proteina total/ml
I = nGmero de individuos por litro

A partir de estas ecuaciones es posible estimar la biomasa
de una poblacién o también la de un solo individuo, sabiendo el
alimento y el nimero de embriones o huevos/hembra existentes en
la poblacién. Estas ecuaciones no han podido ser
contrarrestadas con datos de otros autores, debido a que de
nuevo, no se ha podido encontrar trabajos en los que, ademas de
la biomasa, se diera alguna informacidn sobre el alimento
existente en el agua y sobre la cantidad de huevos y embriones

presentes en la poblaciodn.

En resumen, a lo largo de este trabajo se ha observado una
serie de regularidades importantes entre especies de talla y
morfologia muy diferentes, pero con una caracteristica comin, el
tipo de alimentacidén. Este patrén observado entre las especies,

ha sido wusado para obtener una serie de ecuaciones muy
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generales, que permiten hacer wuna estima sobre la biomasa de
cualquier especie filtradora del zooplancton, teniendo en cuenta
par@metros tan simples como 1la clorofila a, el nimero de
individuos de la poblacién, tamafio medio de 1la misma y la
cantidad de huevos y embriones. Logicamente, este modelo es muy
general, existiendo otra serie de factores que no han sido
tenidos en cuenta, pero que también pueden tener importancia en
un momento determinado. Uno de estos puede ser la temperatura,
ya que por ejemplo, se ha observado que a medida que ésta
aumenta, la cantidad de proteinas de los individuos
(Galkovskaya, et al., 1987) y el tamafio de 1los mismos

(Morales-Baquero, 1988) disminuyen.
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CONCLUSIONES

El contenido en proteinas de los individuos de las especies
de cladéceros y rotiferos, estd muy relacionado con la
cantidad de alimento disponible. Como la cantidad de
carbohidratos y las proteinas totales en el medio, son
buenos indicadores del alimento existente, es posible a
partir de é&stos (principalmente del Gltimo), calcular el
contenido en proteinas de los individuos para cada wuna de
las especies. Como los lipidos totales existentes en el
medio, son mads abundantes en proprocidén cuando el alimento
escasea, estan relacionadbs negativamente con el contenido
en proteinas de los individuos.

A medida que aumenta el alimento, el contenido en proteinas
se incrementa también, aunque este incremento, se hace
menos pronunciado cuando el alimento estd 1llegando al
6ptimo de cada especie.

El alimento necesario para alcanzar un estado nutritivo
6ptimo, es menor a medida que las especies son mas
pequefias, ahora bien, esto no implica que la concentracién
minima necesaria de alimento, sea también menor en las
especies mas pequefias.

Concentraciones altas de alimento benefician mas a las
especies mayores ya que, la concentracién Optima de
alimento es mayor en las especies de mayor talla. Ademas,

cada especie presenta un umbral maximo a partir del cual la
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densidad de particulas presentes le es perjudicial, ya que
se obstruye el aparato filtrador. Este umbral es menor a
medida que la especie es més pequeiia.

En los cladoceros 1los carbohidratos tienen un doble

funcidn: estructural, estando por ello relacionados con la
disponiblilidad de alimento; y de reserva , en cuyo caso
también estadn influenciados por la dindmica poblacional.
Debido a esto, el contenido en carbohidratos de los
individuos puede ser calculado, conociendo las proteinas
totales del medio y/o usando pardmetros poblacionales, como
el nimero de huevos y embriones por hembra y la cantidad de
proteinas totales de la poblacién.
En los rotiferos, 1los carbohidratos son la principal
sustancia de reserva. A pesar de esto, también estén
afectados por el alimento, aunque esta relacién no es
simple sino que adopta una forma de campana de Gauss.

Los 1lipidos son 1la principal fuente de reserva en
cladéceros y por lo tanto, los cambios que se producen en
este componente estin mAs determinados por el estado
reproductivo de 1la poblacidn, siendo posible calcular el
contenido en 1lipidos de 1los individuo a partir de
parametros poblacionales. 

Los 1lipidos en 1los rotiferos, tienen una funcioén
estructural, siendo cuantitativamente_poco importantes.
Dentro del grupo de 1los cladéceros, aunque solo se ha
estudiado una especie bentdnica, Simocephalus exspinosus.

Se ha encontrado un comportamiento opuesto entre las
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10.-

11.-

12.-

especies de habitats planctdénicos y bentdnicos de forma
que, cuando el alimento existente en el plancton es
abundante, resultan beneficiado los cladéceros plancténicos
y los bentbnicos parecen verse perjudicados. A pesar de
esto, como en el bentos el alimento existente es mayor que
en el plancton, el estado nutritivo en el que se encuentra
Simocephalus exspinosus, es casi siempre mejor
comparandolo, por ejemplo, con Daphnia magna, gque es una
especie que presenta un rango de tamafio similar.

En los cladbceros, cuandd se comparan individuos cultivados
en el laboratorio con los del medio natural, se observa que
a la misma concentracién de proteinas totales, éstos
ltimos se encuentran en un mejor estado de nutricidn ya
que, son capaces de explotar recursos, como el perifiton o
detritos del sedimento, que no tienen en los cultivos.

En los rotiferos, al contrario de lo que sucede con los
claddceros, a la misma concentracién de alimento, los
individuos cultivados en el laboratorio presentan un mejor
estado nutritivo que lds que se encuentran en el medio
natural. Esto se debe a que los rotiferos solo son capaces
de explotar el plancton y, en el laboratorio, al trabajar
con un cultivo monoespecifico, la cantidad de alimento
aprovechable es mucho mayor que en el medio natural.

Los claddéceros en el medio natural, en general no estan en
condiciones Optimas de alimento, y este efecto es mas
acusado a medida que aumenta el tamafio de 1la especie.

Incluso en una misma especie, los individuos de menor talla
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13.-

14.-

alcanzan mds facilmente el estato nutritivo éptimo que 1los
mayores. Los rotiferos, por el contrario, como necesitan
menos alimento, suelen estar en condiciones cercanas al
optimo nutricional.

Laé diferencias principales encontradas en Daphnia magna,
entre las hembras gravidas y las efipiales, es que estas
Gltimas presentan mayor contenido en lipidos y a su vez, la
formacién del efipio no se ve influida por la densidad de
la poblaciédn.

En los cladéceros, el factor que parece determinante para
que comiencen acumular sustancias de reserva para aumentar

su poblacién, es que la densidad de la poblacién sea baja.

15.- Alqunas especies como Daphnia magna, ‘comienzan su ciclo

16.-

después del periodo de verano en el que los individuos son
muy escasos y la poblacién se mantiene en un estado de
resistencia en forma de efipios. Al inicio del ciclo 1la
acumulacién de sustancias de reserva en los individuos es
muy importante ya que, se parte de muy pocos individuos Y,
por lo tanto, es necesario hacer una fuerte inversién en
reproduccién para aumentar 1la poblacién. A lo largo del
afio también se van dando ciclos en los que los individuos
acumulan sustancias de reserva pero, en esos casos la
cantidad de carbohidratos y lipidos es mucho menor ya que
se parte de una densidad de poblacién mayor.

En los cladéceros, las variaciones mas importantes en 1la
biomasa se dan en el tiempo, ya que son debidas a los

cambios en el estado reproductivo de la poblacidn, siendo
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17.-

los' carbohidratos y en mayor medida los lipidos, los
principales responsables de estas fuertes variaciones. Los
cambios en la biomasa en el espacio, no son tan
importantes, y estan causados por la cantidad de alimento
disponible en los cuerpos de agua. En este ﬁltimo caso, el
contenido en proteinas es el componente que mas varia.

La proporcidn de sustancias de reserva en los individuos
adultos, es similar en todas las especies de claddceros,
independientemente del tamafio. Sin embargo, esta relacién
no se mantiene en los neonatos ya que, en las especies mas
pequeiias, la proporcién de 1lipidos en los neonatos es
inferior en comparacién con las especies mayores. Esto
puede ser una de las causas de porque, cuando el alimento
escasea las especies de mayor tamafio dominan sobre las

pequeiias.

18.~ Al comparar los cladbceros y los rotiferos, a condiciones

19-'—

éptimas de alimento, ambos grupos invierten lo mismo en
sustancias de reserva, siendo aproximadamente un 10% de la
biomasa total, considerando ésta como 1la suma las
proteinas, carbohidratos y lipidos. Las oscilaciones en
las sustancias de reserva son muy grandes en ambos grupos,
pudiendo variar desde un 10 hasta un 75%.

En los cladéceros se ha observado como, a medida que el
alimento disminuye, aumentan las sustancias de reserva,
aunque no se ha podido determinar si a concentraciones muy
bajas se mantiene esta tendencia. En el caso de los

rotiferos, el estudio realizado en el laboratorio con
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20.-

21.-

22.~

Brachionus calyciflorus ha revelado que, cuando el alimento
disminuye, el contenido en carbohidratos por individuo
aumenta pero, al 1llegar a un determinado wumbral, el
alimento ya no es suficiente para mantener esa tendencia vy
comienzan a disminuir las sustancias de reserva.

La estrategia reproductiva observada en Brachionus
calyciflorus, cambia en funcidén del alimento disponible,
pero siempre estad encaminada a maximizar la produccién de
neonatos. Existe una cantidad minima de carbohidratos
necesaria para que el huevo se desarrolle, y ésta se da a
bajas concentraciones de alimento (por razones obvias) vy,
cuando el alimento es muy abundante ya que asi, al invertir
menos en cada huevo, se puede producir mayor nimero de
descendientes. Cuando la concentracién es intermedia, la
estrategia cambia. En este caso se da la cantidad maxima
de carbohidratos por individuo, consiguiendo asi que los
neonatos salgan mis desarrollados del huevo y por lo tanto
necesiten menos tiempo para 1llegar a adultos y poder
reproducirse.

Se han encontrado semejanzas importantes entre ambos
grupos, resaltando la regularidad observada en el contenido
medio en proteinas, carbohidratos y lipidos. Cada especie
presenta una determinada cantidad de estos componentes, que
estd en funcidn directa del tamafio de la misma.

Esta regularidad existente, ha permitido obtener ecuaciones
de tipo mas general, para calcular la biomasa de las

especies. Estas han sido aplicadas en algunos trabajos de
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otros autores, siendo 1los resultados predichos por estas

ecuaciones, semejantes a los observados por los autores.
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EPILOGO

Este trabajo, sienta las bases para abordar el estudio
de la alimentacidn de las especies planctdnicas filtradoras
desde un nuevo enfoque. Al individualizar el analisis,
permite abordar trabajos en ecosistemas naturales que,
antes presentaban dificultades como por ejemplo, estudios
de competencia, estimas de produccidén secundaria, dindmica
de poblaciones, etc. Por lo tanto, creemos que la
generalizacién de esta técnica, puede ser de gran utilidad

en en futuros estudios de alimentacidén en zooplancton.

Gracias por su paciencia.
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