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RESUMEN

RESUMEN

En ambientes acuaticos las interacciones troficas juegan un papel muy importante

en la regulacién de las densidades y composiciones de los diferentes niveles troficos
de la comunidad. El impacto de los depredadores de los niveles méas altos de la
cadena trofica puede causar modificaciones en los niveles mas bajos por efectos
trasmitidos de un nivel al otro en forma de cascada. En el presente estudio se analiz
el efecto de dos depredadores, uno vertebrado: el pez autoctono Galaxias maculatus
(Salmoniformes, Galaxiidae), y otro invertebrado: Parabroteas sarsi (Copepoda,
Calanoidea), sobre la dindmica de la comunidad de lagos oligotréficos andinos. En
ambos casos se evalud si los cambios en los niveles superiores de la cadena
alimentaria, producidos por estos depredadores, se conectan con los niveles mas

bajos afectando la biomasa fitoplanctdnica (cascada trofica).

Para analizar si la depredaciéon por G. maculatus afecta de manera significativa la
estructuracion del zooplancton y si los efectos se trasladan al nivel de los
productores primarios se realizaron 2 experimentos in situ en mesocosmos en el lago
Escondido (Rio Negro, Argentina). Se utilizaron tratamientos sin peces, tratamientos
con diferentes densidades de peces y tratamientos con remocién manual del
zooplancton. Dado que la produccion primaria se encuentra fuertemente limitada por
la baja disponibilidad de fosforo y nitrdgeno, se realizd un andlisis de reciclado de
nutrientes a través de los peces, para un estudio integral de la respuesta
fitoplanctonica a la presencia de peces. Estos experimentos de campo fueron
complementados con 2 experimentos de laboratorio llevados a cabo en acuarios con
dos tamafios de G. maculatus. En estos experimentos se analizé el efecto diferencial
de las estructuras de tamafios de G. maculatus en el reciclado de nutrientes y en las
relaciones N:P. Tanto los experimentos de campo como los de laboratorio
demostraron que G. maculatus reduce sustancialmente, a través de la depredacion,
las abundancias de los crustaceos de mayor tamafio e incrementa significativamente

las concentraciones de fésforo y nitrégeno a través de la excrecién. G. maculatus
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favorecio el crecimiento algal tanto por el aporte de nutrientes generado, lo cual
produjo un incremento de las tasas reproductivas del fitoplancton, como por la fuerte
depredacidn sobre el zooplancton de mayor tamafio, lo cual disminuy6 la mortalidad
algal. El tratamiento con remocion manual de los pastoreadores mostrd un
incremento en el fitoplancton, pero este fue significativamente menor al observado
en los tratamientos con peces dado que G. maculatus disminuye las tasas de pastoreo
aumentando ademas las concentraciones de los dos nutrientes que limitan el
crecimiento de las algas. De esta manera los efectos de G. maculatus no concluyeron
con la simple interaccion depredador-presa entre G. maculatus y los crustaceos del
lago, sino que dicha interaccion se traslada en forma de cascada hasta el nivel de
productores, favoreciendo la produccidn fitoplanctonica.

Por otro lado, la estructura de tamafios de la poblacion de G. maculatus afecto las
tasas de reciclado de nutrientes, dado que fueron los peces mas pequefios los que
tuvieron mayores tasas de reciclado masa especifica. Esta relacion inversa entre el
reciclado de nutrientes masa especifico y el tamafio de los peces, podria explicarse
por las mayores tasas metabdlicas de los peces pequefios. La relacion N:P fue
incrementada por los peces jugando un papel muy importante en la dindmica de la
comunidad fitoplanctonica debido a que las especies algales poseen distintos
requerimientos de P y N y los cambios en las relaciones N:P pueden causar
variaciones en la composicion fitoplanctonica del lago.

Debido a que G. maculatus es una especie que se mueve en cardimenes y presenta
altas densidades locales dentro del lago, es probable que este pez genere una alta
heterogeneidad espacial en la liberacion de nutrientes. G. maculatus podria entonces
tener un importante efecto como generador de parches de baja limitacion por

nutrientes con cambios en las relaciones Nyu.:Pept.

El tamarios de los peces y el momento del dia son dos factores que pueden afectar la
dieta de los peces y por ende el reciclado de nutrientes. Para analizar la variacion de
la actividad de alimentacion-excrecion de diferentes tamafios de G. maculatus a lo
largo de un ciclo diario en funcion de los cambios de dieta, se realizaron
experimentos in situ en microcosmos en el lago Moreno Oeste (Rio Negro,

Argentina). Los movimientos diarios de G. maculatus y sus efectos sobre la

iv
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comunidad pelagica fueron analizados indirectamente en funcion de los contenidos
estomacales a diferentes horas de dia.

Los analisis de contenido estomacal revelaron que G. maculatus alterna entre una
dieta pelagica durante la noche y una dieta litoral durante el dia, disminuyendo asi el
riesgo a ser depredado por otros peces. Esta caracteristica hace de G. maculatus una
especie con la capacidad de promover el movimiento de nutrientes dentro del lago y
contribuir con el aporte de nuevos nutrientes a la zona pelagica. Aunque un aumento
en la proporcidén de dieta litoral parece promover un mayor reciclado de fosforo en
G. maculatus, los experimentos realizados no fueron suficientes como para

direccionar la respuesta del reciclado en funcion de la dieta.

El lago Rivadavia (Chubut, Argentina) fue elegido como ambiente de estudio de las
interacciones tréficas con depredadores invertebrados, dada la presencia en este lago
del copépodo depredador Parabroteas sarsi. Los andlisis del efecto de éste
depredador sobre la dindmica de la comunidad del lago se llevaron a cabo a través
de 2 experimentos in situ en microcosmos, y experimentos de depredacion en
laboratorio. El depredador P. sarsi redujo significativamente las abundancias del
copépodo pastoreador Boeckella michaelseni, el cual domina el grupo de crustaceos
dentro del lago. En funcion del cambio producido por P. sarsi a nivel de los
herbivoros, el efecto en cascada sobre los productores resultd débil, ya que no se
observaron cambios a este nivel. Por ultimo se llevaron a cabo estudios de
distribuciones verticales del zooplancton dentro del lago Rivadavia, para el analisis
del comportamiento de evasion a la depredacion por peces. Tanto el copépodo
pastoreador B. michaelseni como el cladécero Daphnia cf. commutata realizan
migraciones verticales ocupando los estratos superiores del lago durante la noche, en
busqueda del alimento y bajando a zonas mas profundas durante las horas del dia,
donde la relativa oscuridad del agua del lago ofrece un refugio a la depredacion
visual de los peces. Dado que la depredacion por invertebrados es independiente de
la luz, P. sarsi permanecié en las zonas profundas, aprovechando el refugio ofrecido
por la zona afética (debajo de los 30 m de profundidad), evitando el costo energético
de la migracion vertical y esperando la llegada de las presas (B. michaelseni) durante

las horas del dia, momento en que se solapan las distribuciones verticales de ambos
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copépodos. El tamafio y la pigmentacién de P. sarsi en el lago Rivadavia son
menores a los que esta especie presenta en ambientes sin peces, logrando asi ser

menos vulnerable a la depredacion visual de los peces del lago.

En sintesis, tanto G. maculatus como P. sarsi controlaron las abundancias de los
crustaceos de los lagos, pero solo el efecto de G. maculatus se reflejé en un aumento
de la biomasa fitoplanctdnica debido al evidente aumento de las concentraciones de
fosforo y nitrégeno en forma disponible, a través de los productos de excrecién y
egestion de los peces. Este aporte de nutrientes resulta de gran importancia para el
crecimiento fitoplanctonico dado que disminuye la limitacion por recursos existente

en estos lagos oligotroficos.
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ABSTRACT

Trophic interactions play an important role in the regulation of abundances and

composition of the different trophic levels in aquatic communities. Top predators
can modify lower levels by cascading effects. The aim of this study was to analyse
the effect of the vertebrate predator: Galaxias maculatus (Salmoniformes,
Galaxiidae), and the invertebrate predator: Parabroteas sarsi (Copepoda,
Calanoidea) on the plankton community dynamics of oligotrophic lakes. Changes
produced by these predators in the top of the food web have been studied in order to
analyse the indirect effects on lower levels and phytoplankton biomass responses

(trophic cascade).

In order to analyse the effects of G. maculatus on zooplankton constitution and
trophic cascade effects on primary producers, two field experiments were carried out
in Escondido Lake (Rio Negro, Argentina). Enclosures with different abundances of
fish, no fish and manual removal of zooplankton were used as treatments. Since
primary production is strongly limited by low phosphorus and nitrogen availability,
nutrient recycling by fish was analysed to integrate phytoplankton response to fish
presence. Allometric variations in nutrient recycling, and N:P ratio were analysed
through two laboratory experiments using different fish size. In both field and
laboratory experiments G. maculatus strongly reduced crustacean abundances and
increased phosphorus and nitrogen concentrations through excretions. G. maculatus
facilitated algal growth by reducing nutrient limitation which increased
phytoplankton growth rate, and reducing zooplankton grazing, which diminished
algal mortality. Treatments with manual removal of grazers showed an increase in
phytoplankton abundance, but this increase was significantly lower than that
observed in fish treatments. Therefore predator-prey interaction between G.
maculatus and crustaceans propagates through the food web as trophic cascade,

favouring phytoplankton development.
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Size structure of fish population affected nutrient recycling rates because smaller
fish had higher mass-specific nutrient release. This increasing mass-specific nutrient
release with decreasing body mass of G. maculatus could be explained through the
higher metabolic rate of smaller fish. The N:P ratio was increased by fish indicating
that G. maculatus can strongly influence phytoplankton community by changes in
nutrient ratios.

The fact that G. maculatus is a species that moves in schools implies that high local
densities are common in this species. The great spatial heterogeneity in fish density
would generate very high spatial heterogeneity in nutrient release. G. maculatus
would have an important effect as would generate patches of low nutrient limitation

with shifts in Nyua:Pepr.

Fish size and day time are two factors that can affect diet of fishes and nutrient
recycling. Therefore, a microcosm field experiment was run in Lake Moreno Oeste
(Rio Negro, Argentina) in order to evaluate variations in food-excretion activity of
different size of G. maculatus. The experiment was carried out in three different day
times in function of G. maculatus diet changes. Daily movements of G. maculatus
and their effects on pelagic communities were indirectly analysed by stomach
contents, at different day times. These analyses revealed that G. maculatus alternates
between littoral prey during the day, and pelagic prey during the night, diminishing
in this way the risk to be preyed by other fishes. This behaviour gives G. maculatus
the ability to promote nutrient translocation across habitats and contributes with
“new” nutrients in the pelagic zone. Although the increase in the proportion of
littoral prey seems to promote higher phosphorus recycling by G. maculatus, the
results of this experiment were not sufficient to elucidate the recycling dynamics in

relation with the diet.

The studies of trophic interactions with invertebrate predators were carried out in
Lake Rivadavia (Chubut, Argentina), since the predator copepod Parabroteas sarsi
inhabits this lake. Two field and one laboratory experiments were run to test the
effect of this predator in the dynamics of plankton. These experiments revealed that

P. sarsi reduced significantly Boeckella michaelseni abundances, the dominant
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crustacean species of Lake Rivadavia. Although grazers were diminished by the
predator, cascading effects resulted weak, because there were not changes in
phytoplankton level. Vertical distributions were additionally analysed in order to
assess possible vertical refuge of zooplankton against visual fish predation. The
copepod B. michaelseni and the cladoceran Daphnia cf. commutata showed an
upper distribution during night, where they can graze in food-rich surface waters,
and occupy the deeper layer during daytime where the relatively turbid waters offer
refuge against visual predation. The predatory copepod P. sarsi showed a vertical
distribution towards deeper layers of the water column both at midday and at night,
indicating that the copepod had an effective refuge against visual predation. The
overlap of B. michaelseni and P. sarsi daytime distribution allow P. sarsi to prey on
B. michaelseni below the euphotic zone, avoiding the energetic cost of vertical
migration since prey capture mechanisms by calanoid copepods were observe to be
independent of light. The specimens of P. sarsi from Lake Rivadavia are less
coloured and smaller in body size than those from fishless ponds reducing the risk of
attack by the fishes of the lake.

In summary, G. maculatus and P. sarsi diminished the abundances of the
crustaceans of lakes, but phytoplankton biomass was enhanced only in presence of
G. maculatus because of the increment phosphorus and nitrogen concentrations
through G. maculatus excretion and egestion processes. This contribution of
nutrients is very important for phytoplankton growth since reduces the nutrient

limitation that exists in these oligothrophic lakes.
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CASCADA TROFICA CON PECES (EXPERIMENTOS DE CAMPO)

INTRODUCCION

El estudio de las interacciones troficas entre diferentes niveles de la cadena

alimentaria ha promovido una creciente comprension del funcionamiento de
sistemas lénticos y I6ticos (Lampert & Sommer 1997). En particular, en
comunidades pelégicas de lagos, la regulacion de la biomasa de los niveles troficos
ha merecido mucha atencién al ser vista como una medida racional de manejo de los
mismos (Gulati et al. 1990). En tal sentido, esta regulacion tiene como base tedrica
dos hipotesis generales. Una de ellas es la vision més clasica del control desde abajo
o control bottom-up, donde se considera que la biomasa de un nivel trofico esta
directamente determinada por el nivel inmediato inferior (McQueen et al. 1986). La
otra hipdtesis considera un control desde arriba o control top-down, donde la
biomasa de un nivel estd determinada por el efecto del nivel inmediato superior a
través de la depredacion y el pastoreo (McQueen et al. 1986). Estas dos hipotesis
tienen impactos de diferente naturaleza debido a que un control desde abajo, a través
de la disponibilidad de recursos, controla las tasas de reproduccion y crecimiento
individual y poblacional, mientras que un control desde arriba controla las
densidades poblacionales, la biomasa y el tamafio corporal de los individuos a traves

de las tasas de depredacidon y pastoreo (Gliwicz 2002).
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Ha sido bien demostrado que los procesos top-down juegan un papel muy
importante en la regulacion de las densidades y composiciones de los diferentes
niveles troficos. Es en este sentido que los peces comenzaron a adquirir un rol
importante dentro las investigaciones realizadas de los ecosistemas acuaticos como
controladores top-down, a partir de 1965 con los estudios de Brooks & Dodson y su
hipétesis de eficiencia de tamafio. Esta hipotesis postula que los peces planctivoros
al ser depredadores visuales, consumen selectivamente a los zooplancteres de mayor
tamarfo corporal, tendiendo a eliminarlos del ambiente y cambiando la comunidad
zooplancténica a una comunidad dominada por especies pequefias (Gliwicz &
Pijanowska 1989). Esto explica por qué los grandes zooplancteres dominan
ambientes sin peces o ambientes donde existe una baja depredacion. Es de esta
manera que los peces dejaron de ser estudiados y manejados con el Gnico fin de
optimizar la pesca comercial y deportiva, y comenzaron a ser reconocidos dentro del
campo de la limnologia como importantes variables que regulan la estructura de la
comunidad del plancton y la calidad de agua de los lagos. La presencia o ausencia de
peces en sistemas lénticos comenzo entonces, a ser considerado un factor de gran
importancia por su rol en la regulacion de las estructuras de tamafios del
zooplancton. Esto generé un nuevo pensamiento sobre los efectos de los peces en
ecosistemas acuaticos (Matthews 1998), ya que los zooplancteres de gran tamafio
generalmente tienen mayores tasas de pastoreo masa especifico que el pequefio
zooplancton, pudiendo pastorear ademas un amplio rango de tamafios y morfologias
de fitoplancton (Sterner 1989). De esta manera, una comunidad dominada por
zooplancton de pequefio tamafio, produce un incremento en la biomasa y
productividad fitoplanctédnica, debido a las menores tasas de pastoreo (Carpenter &
Kitchell 1993). Es asi que el efecto de los peces planctivoros no solo afecta la
estructura de la comunidad del zooplancton, sino que sus efectos pueden trasmitirse
indirectamente hasta el nivel de productores. El pensamiento de que los peces no
solo afectan al nivel trofico inmediatamente inferior, sino que sus efectos pueden
trasmitirse en forma de cascada hasta el nivel de productores, fue postulado por
Carpenter et al. (1985) con la teoria de cascada trofica. Esta teoria plantea que un
incremento en la abundancia de depredadores en los niveles mas altos de una cadena

alimentaria, puede afectar al nivel de productores por efectos top-down trasmitidos
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en forma de cascada de un nivel al otro. Cada nivel tréfico estd inversamente
relacionado a los niveles de arriba y debajo de él, en donde las interacciones
depredador-presa se trasmiten de un eslabon al siguiente. En ambientes acuaticos, la
hipdtesis de cascada trofica plantea que el aumento de la abundancia de peces
planctivoros favorecerd indirectamente al nivel de productores, debido a que los
peces eliminaran a los grandes zooplancteres, disminuyendo la presién de pastoreo
de éstos hacia el fitoplancton y explicando asi la respuesta positiva del fitoplancton a
los peces. Si a esta cadena alimentaria se le agrega un nivel tréfico superior (peces
piscivoros), se producirdn efectos en cascada inversos, en donde la biomasa
fitoplanctonica se verd disminuida, traduciéndose en una mayor transparencia del
agua. Aqui, la presencia de peces piscivoros reducira la densidad de peces
planctivoros, incrementandose entonces la abundancia de grandes zooplancteres

quienes pastorearan fuertemente sobre el fitoplancton.

Si bien el efecto top-down a través de la depredacién o pastoreo determina el
rendimiento en biomasa de cada nivel tréfico, es la disponibilidad de recursos el
factor que fija la potencialidad de los mismos (Carpenter 1988, McQueen et al.
1989). Por eso, la hipotesis de cascada tréfica explica sélo el 50% de la variabilidad
en la produccion primaria que no puede atribuirse a la carga de nutrientes (Carpenter
et al. 1985). Es asi que tanto la competencia por recursos, o control bottom-up, como
el control top-down y sus efectos en cascada, son muy importantes en la dinamica y
composicion de especies en ambientes acuaticos, por lo que ambos son
complementarios y no contradictorios, actuando conjuntamente y resultando dificil
su separacion (Attayde & Hansson 1999, Gliwicz 2002).

En los sistemas oligotroficos, el desarrollo de la biomasa fitoplanctdnica se
encuentra fuertemente controlado por un efecto bottom-up, debido a que existe una
baja disponibilidad de nutrientes, especialmente de fdésforo y nitrogeno (Wetzel
2001), y una gran demanda de éstos por parte del fitoplancton (McQueen et al.
1986). Se ha demostrado que todo proceso de reciclado interno de estos nutrientes
resulta muy importante en estos ambientes. En este sentido, el reciclado de
nutrientes a través del zooplancton y de los peces ha sido reconocido como una

fuente importante de nutrientes para el crecimiento del fitoplancton (Lamarra 1975,
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Lehman 1980, Sterner 1986, 1989, Brabrand et al. 1990, Reinertsen et al. 1990,
Vanni & Findlay 1990, Kraft 1992, Schindler 1992, Schindler et al. 1993, Lampert
& Sommer 1997, Persson 1997a, 1997b, Queimalifios et al. 1998, Attayde &
Hansson 1999, entre otros). Tanto peces como zooplancton pueden afectar la
estructura de la comunidad fitoplanctdnica por variaciones en las tasas y relaciones
del reciclado de nutrientes (Reinertsen et al. 1986, Elser et al. 1988, Vanni &
Findlay 1990, Schindler 1992, Vanni & Layne 1997). De esta manera, el
zooplancton herbivoro puede producir una mortalidad selectiva sobre ciertas
especies algales, mientras simultaneamente contribuye con el crecimiento algal a
través del aporte de nutrientes en formas disueltas y disponibles para los productores
(Lehman 1980, 1984, Sterner 1986, 1989, Balseiro et al. 1997, Queimalifios et al.
1998). Por su parte, los peces planctivoros pueden incrementar la biomasa del
fitoplancton directamente por la reduccion del pastoreo a través del zooplancton
(Lynch & Shapiro 1981, Carpenter et al. 1985), e indirectamente a través del los
procesos de excrecion y egestion, como una fuente de aporte de nutrientes al
fitoplancton, estimulando asi el crecimiento algal (Vanni & Findlay 1990, Schindler
1992, Vanni & Layne 1997, Attayde & Hansson 1999, entre otros). Adicionalmente,
Threlkeld (1987) ha demostrado que los peces muertos también pueden ser
importantes fuentes de aporte de nutrientes para el crecimiento del fitoplancton.

Algunos autores opinan que la excrecion de nutrientes por peces explica la mayor
parte de los efectos de éstos sobre la biomasa algal total, sugiriendo que los cambios
en el zooplancton a traves del pastoreo no fueron un mecanismo muy importante por
el cual los peces afectaron al fitoplancton (Vanni & Findlay 1990, Schindler 1992,
Vanni & Layne 1997). Attayde & Hansson (2001a) han demostrado que los peces
afectan al fitoplancton a través del reciclado de nutrientes independientemente de
sus efectos sobre el pastoreo del zooplancton. Algunos trabajos muestran que los
peces pueden reciclar nutrientes a tasas que superan la entrada externa de nutrientes
(Brabrand et al. 1990, Persson 1997b). Adicionalmente al propio aporte de
nutrientes que realizan los peces, éstos pueden incrementar indirectamente las tasas
de reciclado de nutrientes del zooplancton (Ramcharan et al. 1996), ya que la

eliminacién de los grandes zooplancteres favorece el desarrollo de pequefios
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zooplancteres, quienes poseen mayores tasas de reciclado masa especificas (Sterner
1989).

Es claro entonces que los efectos de los depredadores sobre los niveles troficos mas
bajos no deben ser vistos como un simple efecto top-down ya que también puede
ocurrir a través de mecanismos bottom-up (Attayde & Hansson 1999). Esto significa
que los efectos de cascada tréfica de los depredadores tope sobre la comunidad algal
ocurren a través de mecanismos que son mucho mas complejos que una simple

variacion en las tasas de consumo (Vanni & Layne 1997).

Los lagos andinos han sido estudiados en diferentes aspectos de su trama trofica
(Modenutti et al. 1998). Estos estudios sefialaron la potencial importancia que
poseerian las larvas y juveniles del pez autoctono Galaxias maculatus (Jenyns)
(Salmoniformes, Galaxiidae) en la estructuracion del zooplancton (Modenutti et al.
1993). Por otro lado, el zooplancton resultdo decisivo en sus efectos sobre el
fitoplancton a través de un reciclado diferencial de nutrientes (Balseiro et al. 1997) y
de cambios en las proporciones de nanoplancton y fitoplancton de red (Queimalifios
et al. 1998). Estos estudios enfocan aspectos parciales de la trama trofica por lo que
el presente trabajo pretende encarar un estudio integral, complementando los
aspectos previamente investigados, para comprender el efecto de los peces sobre
toda la trama trofica. El trabajo enfoca sobre el papel que desempefia G. maculatus
en la dinamica de las poblaciones peldgicas de un lago oligotrofico. Para esto, se
realizaron 2 experimentos in situ en mesocosmos donde se analizé si la depredacion
por G. maculatus afecta de manera significativa la estructuracion del zooplancton y
si los efectos se trasladan al nivel de los productores primarios. El reciclado de
nutrientes a través de los peces fue estudiado de manera conjunta, para un analisis

integral de la respuesta fitoplancténica a la presencia de peces.
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En este capitulo se plantean tres hipétesis:

1. El incremento de la densidad de peces provocard cambios en la estructura del
zooplancton.

2. Los cambios en la estructura del zooplancton impactaran diferencialmente
sobre las distintas fracciones de tamario del fitoplancton.

3. Como consecuencia del incremento en la densidad de peces se producira un
aumento de la densidad del fitoplancton por un efecto en cascada a partir de
la disminucion de pastoreadores y del reciclado de nutrientes producido por

los peces.
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Lago Escondido

El lago Escondido (41°03’ S; 71°34’ O) es un lago pequefio y oligotréfico (Balseiro
& Modenutti 1990, Diaz & Pedrozo 1993), ubicado dentro del Parque Nacional
Nahuel Huapi a 764 m s.n.m. y a 38 km al oeste de San Carlos de Bariloche
(Patagonia, Argentina) (Figura 1.1). Este lago tiene un éarea de 8 ha, con una
profundidad méxima que fluctia entre 7 y 8 m, y una profundidad media de
aproximadamente 5,5 m. Es un lago con régimen monomictico calido, con periodos
de mezcla completa durante el otofio-invierno y un corto periodo de estratificacion
entre octubre tardio y diciembre (Balseiro & Modenutti 1990). Las concentraciones
de oxigeno disuelto son altas, llegando al 100 % de saturacion durante la primavera
(e incluso sobresaturacion en la superficie), disminuyendo en las partes mas
profundas a valores de 87 %, durante los periodos de estratificacion térmica
(Balseiro & Modenutti 1990). Dentro del Parque Nacional Nahuel Huapi, el lago
Escondido es el ambiente que posee la concentracion mas alta de materia organica
disuelta (COD = 2,66 mg I") (Morris et al. 1995), provocando una menor
transparencia al agua, y en consecuencia, una mayor extincion de las radiaciones
fotosintéticamente activas, y fundamentalmente de radiaciones de corta longitud de
onda (UVR). A pesar de la elevada concentracion de COD, la transparencia de este
lago es alta, con una visibilidad del disco de Secchi que alcanza su maxima
profundidad, exceptuando los periodos de primavera y verano, donde la visibilidad
de dicho disco disminuye hasta los 6,5 - 7 m (Balseiro & Modenutti 1990).

En un estudio anual realizado por Diaz y Pedrozo (1993) en el lago Escondido, se
registraron concentraciones de amonio entre 3y 138 g I, con una media de 32 pg
I, mientras que los valores de nitrato variaron entre no detectables y 20 ug I'*. En
ese estudio, los muestreos con los maximos valores de amonio y nitrato fueron
precedidos por numerosos dias de lluvia y nieve. Esto se explica al considerar que en
regiones montafiosas con cuencas de rocas graniticas y lagos oligotroficos, las

precipitaciones constituyen la fuente principal de nitrogeno en los ambientes




F

[t

CASCADA TROFICA CON PECES (EXPERIMENTOS DE CAMPO)

acuaticos (Wetzel 2001), pudiendo elevar las concentraciones de este nutriente luego
de largos periodos con precipitaciones.

Durante el mismo periodo estudiado por Diaz & Pedrozo (1993), las
concentraciones de fosforo reactivo soluble (PRS), fluctuaron entre no detectables y
7 ug Iy el fosforo total (PT) vari6 de 3 a 11 pg I™* con picos en primavera y verano,
y la relacion N:P varié entre 1,5y 182 (media = 39).

La densidad del fitoplancton presentd un minimo invernal, y un maximo durante el
verano, con mayor proporcion de nanoplancton que de fitoplancton de red (Diaz &
Pedrozo 1993, Pérez et al. 2002).

El zooplancton de este ambiente estd representado por rotiferos y crustaceos de
pequefio tamafio (<1 mm de largo corporal). La densidad del zooplancton presentd
un minimo en invierno (mayo-junio) y un maximo en verano (febrero-marzo), con
variaciones en el nimero total de individuos de hasta un orden de magnitud
(Balseiro & Modenutti 1990). Los crustaceos se encuentran dominados por el
cladocero Bosmina longirostris (O.F. Miiller) y el copépodo calanoideo Boeckella
gracilipes Daday, registrandose ambos durante todo el afio, con meses de maxima
abundancia. Durante el periodo estudiado por Balseiro y Modenutti (1990) Bosmina
longirostris presentdé dos picos de maxima densidad en los meses de febrero y
marzo, y un pico de menor tamafio en el mes de noviembre, mientras que Boeckella
gracilipes presentd un pico en primavera tardia y un segundo pico, de menor
imporancia, en la transicion entre verano y otofio.

La fauna ictica del lago Escondido estd representada por la coexistencia de dos
especies nativas: G. maculatus y Percichthys trucha (Cuvier & Valenciennes)
(Balseiro & Modenutti 1990, Semenas 1999).

La vegetacion circundante del lago Escondido, esta compuesta por bosque nativo de
coihue (Nothofagus dombeyii (Mirb.) Blume), ciprés (Austrocedrus chilensis (D.
DON) Florin et Boutleje) y fire (Nothofagus antarctica (G. Foster) Oesterd),
encontrandose también presentes el arrayan (Luma apiculata (D.C.) Burret), la cafia
colihue (Chusquea culeou Desv.) y la patagua (Myrceugenia exsucca (DC.) Berg)
(Cabrera 1976).

El lago Escondido posee una extensa y muy vegetada zona litoral, con un gran

desarrollo de la macrofita sumergida Potamogeton linguatus Hangstrom, y la
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palustre Schoenoplectus (= Scirpus) californicus (Junco) (Meyer) Sojak. La
distribucion de P. linguatus es continua, ubicandose entre los 2 a los 5 metros de
profundidad, con extensiones variables dependiendo de la pendiente del terreno
(Figura 1.1) (AAdn Suérez 1997). El junco se localiza desde la linea de costa hasta
los 2 metros de profundidad y esta ausente en un sector de la costa noroeste donde la
pendiente es muy pronunciada (Figura 1.1) (Afion Suarez 1997). La zona central del
lago se encuentra parcialmente colonizada por bajas densidades de Nitella sp. (Afidn
Suérez 1997).
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b
Referencias:
D Schoenoplectus californicus
I:’ Potamogeton linguatus Escala
I Muelle [P B |
50m 100 m

Figura 1.1. a) Mapa de referencia con la ubicacion del lago Escondido b) Detalle de
lago Escondido con indicacion de su batimetria, y distribucién de las dos

especies de macroéfitas mas importantes, cubriendo la totalidad de la zona
litoral del lago.
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Descripcién de Galaxias maculatus

Galaxias maculatus (Pisces: Galaxiidae) es una especie de pequefio tamafio con una
extensa distribucion en el Hemisferio Sur. Esta especie es considerada como
diddroma (McDowall 1968a), presentando ademas formas encerradas en Australia,
Nueva Zelandia y Sudamérica (Ringuelet et al. 1967, McDowall 1968b, 1971),
siendo las poblaciones de Argentina en su mayoria encerradas.

McDowall (1971) cité que los adultos de G. maculatus en Sudamérica pueden
alcanzar los 7 cm de longitud, aunque observaciones personales muestran que
alcanzan longitudes cercanas a los 9 cm. La coloracion de fondo de esta especie
contiene tonalidades dorado verdosas, y la region dorsal del cuerpo y la cabeza
contiene manchas oscuras y flancos con manchas alargadas en sentido transversal.
Las larvas y juveniles tienen zonas transparentes o traslucidas, aumentando la
coloracion con la edad (Barriga et al. 2002) (Figura 1.2). La poca coloracion de los
primeros estadios de G. maculatus posiblemente les permite sobrevivir en zonas
pelagicas, disminuyendo la depredacion por otros peces.

G. maculatus es una especie clasificada como carnivora eurifagica (McDowall
1968b, Pollard 1973). Las formas encerradas de Australia y Argentina presentan
cambios ontogenéticos y estacionales dentro de sus dietas, comenzando sus vidas
como peces planctivoros, y a medida que crecen, cambian progresivamente a una
dieta combinada de presas litorales y zooplancton (Pollard 1973, Cervellini et al.
1993, Battini 1997). Las larvas mas pequefias (7,68 £ 3,29 mm), se alimentan de
nauplii de copépodos (100-300 um) y de algas como Achnanthes sp., Cymbella sp.,
Oocystis sp., Cosmarium sp. y Staurastrum sp. (Cervellini et al. 1993, Battini 1997).
Los ejemplares mas grandes (26,8 + 6,3 mm) se alimentan de zooplancton de mayor
tamafio como rotiferos, copépodos y claddceros (Cervellini et al. 1993, Modenultti et
al. 1993, Battini 1997). Los adultos depredan sobre insectos, anfipodos, copépodos,
cladoceros, larvas de quirondmidos y corixidos (Cervellini et al. 1993, Modenutti et
al. 1993, Battini 1997).

G. maculatus es un componente importante dentro de la fauna nativa de peces de los
lagos Andinos (Ringuelet et al. 1967, Azpelicueta et al. 1996), existiendo numerosos

estudios sobre la biologia y ecologia de esta especie (Cussac et al. 1992, Cervellini
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et al. 1993, Modenutti et al. 1993, Battini 1997, Barriga et al. 2002, entre otros). Sin
embargo, ninguno de estos trabajos esta relacionado con los efectos en cascada que
produce esta especie en la zona peldgica, ni con el reciclado de nutrientes que este

pez promueve.

Figura 1.2. Pigmentacion de distintos estadios de G. maculatus. a) adulto, b) estadio
temprano.
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EXPERIMENTOS DE CAMPO EN MESOCOSMOS

Ambos experimentos de mesocosmos (también Ilamados méas adelante: clausuras o

limnocorrales) se llevaron a cabo en meses de primavera tardia.

Disefios experimentales

e Experimento 1

Este experimento se realiz6 en el mes de diciembre de 2001 y tuvo el propésito de
cuantificar el efecto de diferentes densidades de G. maculatus sobre los distintos
niveles de la cadena tréfica planctonica. El disefio experimental consistio en la
exposicion de G. maculatus a densidades naturales de fitoplancton y zooplancton. El
efecto en cascada fue evaluado a través de mediciones periddicas de concentraciones
de nutrientes y de clorofila a, asi como las de densidades de fitoplancton y
zooplancton. Los ejemplares de G. maculatus empleados fueron de tamafio pequefio
con un largo total de 4,21 + 0,18 cm (media * error estandar).

Se llevaron a cabo 3 tratamientos con 5 réplicas cada uno con un total de 15

clausuras:

(1) Sin peces: clausuras con densidades naturales de plancton y ausencia peces.

(2) Baja densidad de peces: clausuras con densidades naturales de plancton y

presencia de 4 individuos de G. maculatus (24 indiv. m™).

(3) Alta densidad de peces: clausuras con densidades naturales de plancton y

presencia de 8 individuos de G. maculatus (48 indiv. m™).

Este experimento tuvo una duracién de 9 dias, con muestreos periddicos en los dias
0,2,4,7y09.

13
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e Experimento 2

Este experimento se llevd a cabo en el mes de noviembre de 2002 y tuvo el
propdsito de continuar con la evaluacion de los efectos en cascada producidos por G.
maculatus. A diferencia del experimento 1, en este experimento se utilizé una Unica
densidad de peces, la cual fue intermedia a las densidades utilizadas en el
experimento anterior: 6 individuos por clausura (= 36 indiv. m®). Adicionalmente,
se incluy6 un tratamiento denominado remocion, en el cual el zooplancton de mayor
tamafio fue removido periédicamente de las clausuras, utilizando una red manual de
202 pm con el fin de simular una depredacion por peces. La remocion fue gradual y
se llevd a cabo en todos los dias de muestreo, previo a la extraccion de las muestras
para los analisis. El propdsito de este tratamiento remocion, fue separar los efectos
de depredacidn y reciclado de nutrientes por G. maculatus dentro de las clausuras.
De esta manera, se disefid un experimento que permitiese determinar si la sola
depredacién por peces sobre el zooplancton, se traduce a los niveles inferiores de la
cadena trofica. Los peces empleados fueron de menor tamafio que los utilizados en
el experimento de diciembre de 2001, con un largo total de 3,71 + 0,03 cm (media +
error estandar).

Al igual que en el experimento de diciembre, en este caso se utilizo un total de 15

clausuras, repartidas en 3 tratamientos con 5 réplicas cada uno:

(1) Sin peces: clausuras con condiciones naturales de fitoplancton y zooplancton
y ausencia de peces.

(2) Remocion: clausuras con condiciones naturales de fitoplancton y
zooplancton, ausencia de peces y remocion periddica y manual del
zooplancton dentro de las clausuras.

(3) Peces: clausuras con condiciones naturales de fitoplancton y zooplancton y la

presencia de 6 individuos de G. maculatus.
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Las mediciones realizadas fueron las mismas que las del experimento de diciembre
de 2001: concentraciones de nutrientes y clorofila a, asi como densidades de
fitoplancton y zooplancton. La duracion de este experimento fue de 8 dias, con

muestreos periddicos en los dias 0, 2, 4,6y 8.

El criterio para la eleccion del volumen de los contenedores y la densidad de
depredadores se baso en cuestiones de manipulacion como asi también en lograr que
el efecto de los peces sobre el zooplancton y el fitoplancton del lago sea medible a
corto plazo. La manipulacién de los experimentos a campo es compleja debido a que
las unidades experimentales sufren roturas con gran facilidad por estar expuestos a
las condiciones ambientales reinantes. A medida que se aumenta el tamafio de las
unidades experimentales, aumentan también los riesgos de ruptura y se incrementa

la complejidad del experimento.

Aunque no se tiene un dato preciso de la densidad de G. maculatus en el lago
Escondido, existen valores de referencia de sus densidades en la laguna Ezquerra
(lago poco profundo que se ubica cerca del lago Escondido), de 1-8 indiv. m™
(Cussac et al. 1992). Por esta razon, se es conciente que las densidades de peces
utilizadas en los experimentos de mesocosmos resultan altas a nivel global del lago.
Sin embargo, el hecho que G. maculatus es una especie que se mueve en
cardimenes (Barriga et al. 2002) implica que una alta densidad local es comun en
esta especie. Observaciones directas de los cardimenes del lago Escondido
(observaciones personales) y analisis de ecosonda basados en datos de Cussac et al.
(1992), muestran que las densidades de G. maculatus dentro de los cardimenes
alcanzan los 60-100 indiv. m™ (Reissig et al. 2003). De esta manera, en los
experimentos de mesocosmos se utilizaron densidades superiores a la densidad
global del lago pero similares, o incluso inferiores, a las que se encuentran en los

cardimenes de poblaciones naturales.
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Unidades experimentales

Para los experimentos de campo se utilizaron mesocosmos, los cuales fueron
construidos con bolsas de PVC transparente de 200 um de espesor, con capacidad de
167 litros (1 metro de profundidad y 46 cm de diametro). EI PVC utilizado posee
una transmitancia del 88,50 + 0,33 % (media + error estandar), en el rango de
longitudes de onda entre los 340 y 800 nm (Figura 1.3). Dado el alto valor de
transmitancia en estas longitudes de onda, se puede deducir que el material de las

clausuras no afectd ni la visibilidad de los peces, ni la fotosintesis de los

productores.
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Figura 1.3. Transmitancia del material utilizado (PVC) en clausuras. Las lineas
punteadas indican el rango de longitudes de onda que presentan un valor

de transmitancia de 88,50 £ 0,33 % (media * error estandar).

16



SR

e CASCADA TROFICA CON PECES (EXPERIMENTOS DE CAMPO)

Cada clausura fue llenada con 167 | de agua natural del lago, extraida de 1 metro de
profundidad, con la utilizacion de una bomba de achique, conectada a una bateriay a
una manguera (Figura 1.4). El llenado se realizé colocando la bomba dentro de una
red de 55 um, de manera de evitar el pasaje del zooplancton a través de la bomba
debido a que pueden verse dafiados por las fuerzas de colisién y succion que la
bomba produce (Figura 1.4). De esta manera las clausuras fueron primariamente
llenadas con agua y organismos del plancton menores a 55 pum. El zooplancton vy el
fitoplancton mayor a 55 um fue posteriormente colectado por medio de barridos
verticales (desde una profundidad de 5 m) con la utilizacion de una red conica de
plancton de 40 cm de didmetro y 55 pum de malla. Lo capturado con los barridos
verticales fue colocado en un contenedor comdn y posteriormente afiadido a las
clausuras en densidades homogéneas. El volumen filtrado a través de los barridos
fue similar al volumen de todas las clausuras, de manera que al distribuir el
zooplancton en cada una de las clausuras resulté en densidades cercanas a las

naturales.

Figura 1.4. Esquema de llenado de los limnocorrales.
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Una vez llena, cada clausura fue cerrada en la parte superior por medio de precintos
plasticos, quedando asi como contenedores hermeéticos sin contacto con el exterior
(Figura 1.4). Estos modelos de mesocosmos cerrados evitan el ingreso de
componentes ajenos al experimento como pueden ser: hojas de arboles, polvo del
ambiente 0 excrementos de aves, entre otros, que se encuentran altamente cargados
de nutrientes (especialmente nitrogeno y fosforo) (Wetzel 2001). Al proyectar un
andlisis exhaustivo de los nutrientes dentro de las clausuras, se considerd necesaria
la utilizacion de mesocosmos cerrados para evitar el ingreso de agentes ajenos al
experimento. De esta manera, los mesocosmos fueron abiertos sélo en los momentos
de los muestreos, teniendo control sobre el ingreso de nutrientes dentro de los
mismos. Una vez cerrados, y antes de la adicion de los peces y de dar inicio al
experimento, cada mesocosmos fue incubado a 50 cm por debajo de la superficie del
agua, por un periodo de 24 horas, con el fin de dar un tiempo de aclimatacién a los
organismos del plancton.

En el extremo inferior de cada clausura se colocé un peso con el propdsito de
mantener sumergidas a las mismas, mientras que el extremo superior fue amarrado a
un soporte de hierro. Cada soporte fue suspendido sobre la superficie por medio de
boyas plasticas y mantenidos en su lugar a través de un sistema de pesas fijadas al
fondo del lago, con el fin de evitar el hundimiento y/o arrastre de los soportes debido
a las fuerzas del viento. En cada soporte se amarraron entre 2 y 3 clausuras (Figura
1.5).
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Figura 1.5. a) Foto con detalle de limnocorral, b) disposicion de los limnocorrales

dentro del lago.

El dia del llenado de los limnocorrales, dos clausuras extras a las que fueran
destinadas para el experimento, fueron llenadas siguiendo el mismo procedimiento
descrito arriba, y destinadas a la conservacion de los peces por un periodo de 24 hs.
Estas 2 clausuras denominadas clausuras de aclimatacion, tuvieron el propdésito de
aclimatar los peces a las condiciones de experimentacion. Transcurridas 24 horas,
los peces fueron retirados y transferidos a un contenedor térmico con agua del lago.
Luego de realizar los muestreos en cada una de las clausuras, para evaluar las
condiciones iniciales (muestreo denominado dia 0), los peces fueron afiadidos a las
clausuras asignadas aleatoriamente a tratamientos con peces, dandose inicio al
experimento. Las clausuras fueron nuevamente cerradas y suspendidas a 50 cm de la

superficie.

Debido al alto riesgo de rotura que sufren las clausuras por las fricciones y
manipuleo que reciben durante el experimento, debio emplearse un elevado nimero

de réplicas para garantizar precision en el experimento y poseer una buena
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estimacion del error experimental. Por esta razén, en ambos experimentos se
emplearon 5 réplicas por tratamiento. En el transcurso de los experimentos, algunas
clausuras sufrieron pinchaduras en el PVC, con la consecuente pérdida de agua,
teniendo que ser descartadas del experimento. En el experimento de diciembre se
descartd una clausura del tratamiento sin peces al dia 2 y en el de noviembre se
descartd una clausura del tratamiento sin peces al dia 4 y una clausura con peces al
dia 2, quedando en estos casos 4 réplicas de dichos tratamientos, luego de la

eliminacion de las clausuras dafadas.

Captura y mediciones realizadas a los peces

Los peces fueron capturados en la zona litoral del lago utilizando una red de arrastre
de 20 m de largo, 1,6 m de altura 'y 12 mm de apertura de malla la cual contenia una
seccion central de 10 m de largo y 1 mm de apertura de malla. Este tipo de redes
facilité la captura de un gran nimero de ejemplares en un corto periodo de tiempo,
debido a que barre una extensa area y permite interceptar cardimenes enteros. El
gran nimero de G. maculatus capturados en los arrastres posibilitd una seleccién de
ejemplares de tamafio homogéneo, para ser utilizados en los experimentos de
limnocorrales.

Al finalizar la captura de peces con el arrastre de la red, se seleccionaron los
ejemplares de menor tamafio, y se los colocé en un contenedor térmico cerrado
evitando el excesivo manipuleo de los mismos. La seleccion de tamarios se llevo a
cabo debido a que en los experimentos se expondria a G. maculatus a una dieta
exclusivamente planctonica, y son los peces mas pequefios 10s que poseen un mayor
porcentaje de este tipo de dieta (Cervellini et al. 1993, Battini 1997). No fue viable
la utilizacion de larvas de G. maculatus (estadio con dieta exclusivamente
planctonica), debido a que éstas son muy fragiles y mueren facilmente con el
manipuleo de la captura. Si bien no se realizo la determinacion de estadios de los
ejemplares seleccionados para los experimentos, los tamafios de los mismos se
corresponden con tamafios de juveniles (o adultos pequefios) de G. maculatus, que
presentan un gran porcentaje de dieta planctonica (Cervellini et al 1993, Battini

1997). Los peces seleccionados fueron colocados dentro de un contenedor térmico
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cerrado, e introducidos posteriormente en las clausuras de aclimatacion donde
permanecieron por un periodo de 24 hs previo a la iniciacién del experimento.

Una vez finalizados los experimentos, los peces fueron recuperados del interior de
las clausuras con la utilizacién de redes manuales, e inmediatamente sacrificados
con una solucién saturada de CO,. Seguidamente fueron trasladados al laboratorio
donde se les realizaron mediciones de peso, utilizando una balanza de 0,01 g de

precision, largo total y largo estandar, utilizando un calibre de 0,02 mm de precision.

Muestreo de los mesocosmos

En los dias de muestreo, la parte superior de cada clausura fue elevada sobre la
superficie del agua, eliminando el precinto de cierre para poder acceder al muestreo
de las mismas. Una vez finalizado el muestreo cada clausura fue devuelta a su
colocacion inicial, para continuar con la incubacion de las mismas.

Debido a que los nutrientes pueden verse incrementados por la muerte de los peces
(Threlkeld 1987), la sobrevivencia de G. maculatus dentro de las clausuras fue
visualmente controlada en los dias de muestreo. En caso de muerte de algin
ejemplar, se procedi6 a retirarlo de la unidad experimental evitando que la
descomposicion del pez incrementara la concentracion de nutrientes dentro de la
clausura. De esta manera se tratd de evitar la sobreestimacion del reciclado de
nutrientes a través de los peces vivos. Debido a que en caso de muerte, el pez
retirado no fue reemplazado por otro ejemplar (quedando la clausura con menor
densidad de peces), los datos de reciclado de nutrientes y consumo de zooplancton
fueron corregidos en el momento de su analisis de acuerdo a la densidad de peces
presentes en cada dia de muestreo.

En cada fecha de muestreo se tomo el registro de la temperatura del agua (con 0,2°C
de precision) y la concentracion de oxigeno disuelto (utilizando un oximetro YSI
59B), no encontrandose variaciones entre los tratamientos. La temperatura dentro de
los limnocorrales fue igual a la temperatura del lago en los dos primeros metros, y la
concentracion de oxigeno se mantuvo entre el 86 y el 97 % de saturacion. Luego de
estas mediciones, y del control de la supervivencia de los peces, las clausuras fueron

muestreadas utilizando un muestreador Ruttner de 2 litros de capacidad. En todos los
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casos, 6 litros de agua fueron retirados de cada clausura en cada dia de muestreo,
correspondiendo esto a tres extracciones con la Ruttner. Dos litros fueron guardados
en una botella plastica (previamente lavada con acido y enjuagadas con agua
destilada), la cual se traslado al laboratorio dentro de un contenedor térmico para el
andlisis de nutrientes, clorofila a y fitoplancton. Los otros cuatro litros fueron
filtrados en el campo a través de una red de 55 um de abertura de malla para las
determinaciones de abundancia y composicion del zooplancton. Las muestras de
zooplancton fueron fijadas con formaldehido al 4%, y llevadas al laboratorio para su

analisis.

Analisis de muestras en laboratorio

e Densidad zooplanctdnica

El recuento e identificacion taxondmica del zooplancton se llevé a cabo a partir de
las muestras filtradas y fijadas en formaldehido 4%. El recuento de los crustaceos se
realiz6 en camaras de Bogorov de 5 ml, bajo microscopio estereoscpico, mientras
que los rotiferos fueron identificados y contabilizados en camaras de Sedgwick-

Rafter de 1 ml, bajo microscopio directo.

e Densidad fitoplanctonica

Para el analisis de la densidad fitoplanctonica, 200 ml de muestra fueron separados
en botellas plésticas y fijados con lugol acético. Posteriormente el recuento celular e
identificacion taxondmica se llevaron a cabo de acuerdo con la técnica de Utermohl
bajo microscopio invertido (Uterméhl 1958).

El limite entre nanoplancton y fitoplancton de red fue determinado en los 20 um de
dimension linear maxima, GALD (Greatest Axial Linear Dimension) (Reynolds
1984).
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La diversidad de especies fue calculada utilizando el indice de diversidad de

Simpson como 1/D, siendo:

D= Zni (ni _1)
N(N -1)

donde,
n; = namero total de organismos de una especie en particular

N = namero total de organismos de todas las especies
Las tasas netas de crecimiento (g) de del fitoplancton de red y del nanoplancton,
fueron determinadas siguiendo Lehman & Sandgren (1985):
g= In (Nf/ N,) | At
donde,
N; = concentracion algal inicial en células ml™

N; = concentracion algal final en células ml™

At = intervalo de tiempo involucrado entre una y otra medicion

e Andlisis de clorofila a (Cl a)

Para las determinaciones de concentraciones de Cl a, 150 ml de muestra fueron
filtrados a través de filtros GF/F Whatman, y las concentraciones de clorofila fueron
determinadas utilizando el fluorometro (Turner AU-10) luego de la extraccion en

etanol al 90 %, siguiendo los procedimientos de Nusch (1980).

e Analisis de nutrientes

El fésforo fue separado en cuatro fracciones diferentes de acuerdo a la naturaleza de

las moléculas involucradas: el fosforo total (PT), estd definido como la suma de
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todas las especies de fosforo del ambiente (ya sea organico, inorganico, disuelto o
particulado); el fésforo particulado total (PPT) es el fosforo asociado a particulas
organicas o inorganicas que son retenidas por un filtro de fibra de vidrio (GF/F); el
fosforo disuelto total (PDT), constituye la fraccion disuelta del fésforo total (ya sea
orgénico o inorganico). Por ultimo, el fésforo reactivo soluble (PRS) forma parte
del PDT, y est4d compuesto mayormente por ortofosfato (PO,*). El PO, es la forma
de fésforo mas importante que puede ser usada directamente por los organismos,
aunque algunas algas pueden utilizar otras formas como ésteres organicos (Wetzel
2001).

Las fracciones de PT, PDT y PRS fueron analizadas usando la técnica de reduccion
con &cido ascorbico (APHA 1989) previa digestion con persulfato de potasio en el
caso del PT y PDT. Las determinaciones de fésforo total (PT) fueron realizadas con
agua sin filtrar, mientras que las determinaciones de fosforo disuelto total (PDT),
fosforo reactivo soluble (PRS) y amonio (NH,") se realizaron con agua filtrada a
través de filtros GF/F. El fosforo particulado total (PPT) se obtuvo por diferencia
entre el PT y el PDT. El N-NH," fue determinado utilizando el método de azul de
indofenol (APHA 1989).

Los valores de concentraciones de PDT y NH," que fueran liberados por G.
maculatus, fueron obtenidos como la diferencia entre las concentraciones del
nutriente en los tratamientos con peces y los tratamientos sin peces. Estos valores
seran referidos de aqui en adelante con el subindice Gm de la siguiente manera:
PDTgm Y N-NH, g, respectivamente.

Las relaciones nitrdgeno:fosforo fueron referidas como las relaciones molares entre

el N de amonio y el P de fésforo disuelto total, simbolizada dicha relacion como

Nnra:Pror.

Anadlisis estadisticos

Las diferencias estadisticas en las concentraciones de nutrientes, zooplancton y
clorofila a entre los diferentes tratamientos, fueron evaluadas utilizando el test de

ANOVA de dos vias con muestras repetidas en el tiempo. En caso de encontrar
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diferencias significativas entre tratamientos se aplico el test de Tukey de
comparaciones multiples, con el fin de determinar los grupos homogeéneos.

Debido a que las muestras repetidas representan la situacion mas comun de falta de
independencia entre las muestras (Quinn & Keough 2002), y siendo la
independencia necesaria para un andlisis de correlacion, se utilizé la correlacion de
Spearman pero s6lo como una medida descriptiva de la situacion, por lo cual no se
informara el valor de probabilidad. Se utilizé la prueba de autocorrelacién Box-
Ljung (Ferran Aranaz 2001) para comprobar la no independencia de los datos.

La correlacion fue utilizada para evaluar descriptivamente las relaciones entre la
concentracion de clorofila a y el fésforo particulado total (PPT) a lo largo del
tiempo. Esta correlacion se llevo a cabo para analizar si el aumento de la biomasa
fitoplanctonica lleva a un aumento en el PPT, debido a que el fitoplancton incorpora
fosforo disuelto en sus células transformandolo en fésforo particulado. La
correlacion de Spearman fue también utilizada para evaluar descriptivamente la
relacion entre el incremento en la biomasa algal ([Cl a] - [Cl a.]) vy la
concentracion de fosforo disuelto total liberado por G. maculatus (PDTgy), al
tiempo t-1. Esta segunda correlacion, permitid evaluar si el fitoplancton utilizé el

PDT liberado por G. maculatus, para desarrollarse en biomasa.
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RESULTADOS

Densidad zooplanctonica

Al inicio de ambos experimentos, la comunidad zooplanctonica del lago estuvo
dominada por rotiferos (Tabla 1.1), mientras que el crustaceo mas abundante en
ambas fechas fue el copépodo Boeckella gracilipes, seguido por una baja densidad
del cladécero Bosmina longirostris y unos pocos ejemplares de copépodos
ciclopoideos. Aungue la composicién del zooplancton del lago fue semejante en
ambas fechas, la densidad de crustaceos fue mayor en noviembre de 2002 que en
diciembre de 2001 (Tabla 1.1) con lo cual al armar los mesocosmos, las clausuras
del experimento 1 (dic. 2001) tuvieron menor densidad de crustaceos que las
clausuras del experimento 2 (nov. 2002) (Tabla 1.1).

Tabla 1.1. Densidades iniciales (indiv. I': media + error estandar) de crustaceos totales
(Boeckella gracilipes + Bosmina longirostris + ciclopoideos) y rotiferos
totales en ambos experimentos en clausuras. Los datos de densidades en el

lago se dan como valor de referencia para ambas fechas.

Tratamientos Crustaceos Rotiferos
= Sin peces 4,38 +1,81 386 + 132
g Baja densidad de peces 4,25+ 1,27 227 £ 30
é Alta densidad de peces 3,80 0,70 289 + 44
(i Lago (5 m prof.) 1,00 413
~ Sin peces 41,05+4,31 411+ 95
% Remocion 33,85+ 3,32 485 + 88
% Peces 39,00 + 1,27 492 + 21
u% Lago (5 m prof.) 17,25 405
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En ambos experimentos, la abundancia de los crustaceos dentro de los mesocosmos
disminuy6 dréstica y significativamente en los tratamientos con peces (Figura 1.6,
Tabla 1.2). En el experimento 1, los crustaceos fueron reducidos a una densidad de
cero en el dia 2 de incubacion, tanto en el tratamiento con alta, como en el
tratamiento con baja densidad de peces (Figura 1.6a). En el experimento 2, la
reduccién de los crustaceos a un valor de cero tuvo lugar en el dia 6 de incubacién
(Figura 1.6b), dado que en este experimento los valores iniciales de crustaceos
dentro de los mesocosmos fueron un orden de magnitud superiores que las
densidades iniciales del experimento 1 (Tabla 1.1). Estos resultados manifiestan que
G. maculatus ejerce una gran depredacion hacia el zooplancton de mayor tamafio.

En el tratamiento remocion del experimento 2, también se observo una disminucion
en las densidades de crustaceos a través del tiempo (Figura 1.6b), por lo que dicho
tratamiento se considerd exitoso ya que se logro, a través de la remocion manual,
una reduccion gradual del zooplancton de mayor tamafio. De esta manera, se
cumplié con el objetivo de dicho tratamiento de disminuir la presion de pastoreo de
los crustaceos hacia el fitoplancton. Esta disminucion fue menor (aunque no
estadisticamente significativamente) que la generada por la depredacion por peces
(Figura 1.6b, Tabla 1.2) y los crustaceos no fueron eliminados de las clausuras
(como en el caso del tratamiento con peces), sino que éstos fueron reducidos a
aproximadamente la mitad de su densidad inicial (Figura 1.6b).

Los tratamientos sin peces de ambos experimentos mantuvieron densidades de
crustaceos significativamente superiores a las de los tratamientos con peces y a las
del tratamiento remocion para el caso del experimento 2 (Figura 1.6, Tabla 1.2).
Esto demuestra que las disminuciones de crustaceos observadas en los otros
tratamientos se corresponden unica y exclusivamente a la depredacion por parte de
los peces (para los casos de tratamientos con peces) o a la remocion manual aplicada
(para el caso del tratamiento remocion). Las variaciones que se observaron en las
densidades de crustaceos en el el tratamiento sin peces del experimento 1 (Figura
1.6a), probablemente puedan ser atribuidas a errores de muestreo debidos a la baja

densidad de crustaceos presentes en los mesocosmos (Tabla 1.1).
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La densidad de rotiferos totales disminuy6é progresivamente en todos los
tratamientos de ambos experimentos (Figura 1.7), sin manifestar diferencias
significativas entre tratamientos (Tabla 1.2). Dado que la abundancia de rotiferos
tuvo el mismo patron decreciente en todas las clausuras en ambas fechas de
experimentacién, y que los tamafios de peces utilizados no consumen rotiferos
(Cervellini et al. 1993), puede considerarse entonces que los rotiferos no lograron
aclimatarse a las condiciones presentes dentro de las mismas. Se descarté al UV
como posible efecto negativo sobre los rotiferos debido a que su extincion en el lago
Escondido es muy alta dada la alta concentracion de carbono organico disuelto
(Morris et al. 1995). En particular el 1% de 320 nm se ubica a 60 cm de profundidad
y si se considera la profundidad de los mesoscosmos es dificil pensar que fuera la
radiacion UV el factor que estuviera afectando negativamente la sobrevivencia de

los rotiferos.
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Tabla 1.2. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para las
abundancias de crustaceos y rotiferos totales de ambos experimentos en
mesocosmos. A 'y B representan grupos con diferencias significativas luego
de aplicar el test a posteriori de Tukey entre medias de los tratamientos. S.:
Sin; B.D.: baja densidad; A.D.: alta densidad; * diferencias significativas;

n.s.: sin diferencias significativas.

Factor Valor P Tratamientos

S. Peces B.D. Peces A.D. Peces

4 (tratamiento 0,004 =« A B B
- Crustaceos< dia 0,253 n.s.
*2 | dia x trat. 0,050 =
[¢B)
%
— ~ )
s tratamiento 0,614 ns. A A A
x
W | Rotiferos < dia <0,001 =*

S dia X trat. 0,375 n.s.

S. Peces Remocién Peces
- Curatam
tratamiento <0,001 = A B B

«~ | Crustaceosy dia <0,001 =
= (dia X trat. <0,001 =«
[¢D)
e
< |
s (tratamiento 0,415 n.s. A A A
x
W | Rotiferos < dia <0,001 =

N\ \dia X trat. 0,574 n.s.
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Densidad fitoplanctonica

Durante el experimento 1 (diciembre de 2001), la comunidad algal del lago en la
zona pelégica estuvo dominada por la fraccion nanoplanctonica (978,74 + 72,68
indiv. I'"), superando en uno o dos érdenes de magnitud al fitoplancton de red (82,62
+ 28,28 indiv. I'). En esta fecha, la fraccion del nanoplancton represent6 el 93 % de
la densidad total del fitoplancton, y el grupo algal dominante dentro de esta fraccién
fue el de los nanoflagelados < 5 pm (326,88 + 45,32 indiv. I'"), seguida por los
nanoflagelados entre 5 y 10 um (164,08 + 14,61 indiv. 1), Chrysochromulina sp.
(110,66 + 14,48 indiv. I'*) y Rhodomonas lacustris (Pascher & Ruttner) Javornicky
(106,84 + 14,52 indiv. I'"). Contrariamente a la situacion del experimento 1, durante
el experimento 2 (noviembre de 2002), la comunidad algal del lago en la zona
pelagica estuvo dominada por fitoplancton de red (1866,5 + 188,1 indiv. I™). La
contribucion del fitoplancton de red a la densidad total de algas fue del 53 %
mientras que el nanoplancton representé el 47 % restante (1655 + 167 indiv. I'"). La
dominancia de esta fraccion durante el segundo experimento estuvo directamente
relacionada con la abundancia de la cianoficea Coelosphaerium kuetzingianum Nég.
(Figura 1.8a), quien represento el 94 % del fitoplancton de red (1765,38 + 192,14
indiv. I"). La crisoficea Dinobryon divergens Imhof (Figura 1.8b) domind en
segundo lugar, representando el 4 % de esta fraccion (76,63 + 20,28 indiv. I™).
Ambas especies representan colonias con células pequefias, que por su alta relacion
superficie/volumen son fuertes competidoras de recursos (Reynolds 1984). Por otra
parte, la estructura de colonia le confiere un refugio al pastoreo por el zooplancton.
La fraccion de nanoplancton de este experimento, al igual que en el experimento

anterior, estuvo mayormente representada por los nanoflagelados < 5 pum.
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Figura 1.8. Fotos tomadas con microscopio directo de las dos especies dominantes
dentro del fitoplancton de red durante el experimento 2. a) colonia de

Coelosphaerium kuetzingianum b) colonia de Dinobryon divergens.

En el experimento 1, la comunidad fitoplancténica dentro de los mesocosmos se vio
fuertemente incrementada en los tratamientos con peces, mientras que en los
tratamientos sin peces estas densidades permanecieron sin variaciones (Figura 1.9a).
Esto muestra un fuerte efecto positivo de G. maculatus sobre el incremento de los
productores primarios. Asimismo se observé un aumento significativamente mayor
del fitoplancton total en el tratamiento con alta densidad de peces que en el
tratamiento con baja densidad de peces (Figura 1.9a, Tabla 1.3), mostrando una
relacion positiva entre la biomasa de peces y el crecimiento de los productores. El
fuerte aumento del fitoplancton total de este experimento, estuvo directamente
relacionado con el crecimiento de la fraccion nanoplanctonica (Figura 1.10a) debido
a que el fitoplancton de red permanecié con poca variacion (Figura 1.11a).

En el experimento 2 la presencia de G. maculatus también produjo un gran
crecimiento del fitoplancton total (Figura 1.9b), el cual fue significativamente mayor
que el aumento observado en los tratamientos remocién y tratamientos sin peces
(Figura 1.9b, Tabla 1.3). Estos dos ultimos tratamientos presentaron similares
valores en las densidades del fitoplancton total (Figura 1.9b, Tabla 1.3). EI aumento
en el fitoplancton total del tratamiento con peces, se debié tanto al crecimiento del
nanoplancton como al crecimiento del fitoplancton de red (Figuras 1.10b y 1.11b),
mientras que en los tratamientos remocion y sin peces, dicho aumento estuvo
principalmente producido por el crecimiento del fitoplancton de red (Figuras 1.10b y

1.11b). Esto altimo puede explicarse debido a que los mesocosmos pertenecientes a
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los tratamientos remocidn y tratamientos sin peces tenian crustaceos pastoreadores
(Figura 1.6b), los cuales se alimentan de nanoplancton y no asi del fitoplancton de
red. De esta manera, la fraccion no pastoreada tuvo ventajas sobre la fraccion
pastoreada (nanoplancton) a la hora de utilizar los nutrientes liberados por los
zooplancteres presentes. Sin embargo, en el tratamiento remocion se observé un
mayor crecimiento de la fraccion nanoplancténica que en el tratamiento sin peces
(Figura 1.10b) debido a que la presion de pastoreo fue reducida al disminuir las
densidades de crustaceos (Figura 1.6b).

Tanto el experimento 1 como el experimento 2 muestran un efecto significativo del
tiempo en el crecimiento del fitoplancton, asi como también un efecto significativo
de la interaccion tiempo y tratamiento (Tabla 1.3). Ambos experimentos revelan que
G. maculatus estimul6 el crecimiento del fitoplancton. El experimento 1 muestra que
una mayor biomasa de peces estimula un mayor crecimiento algal, mientras que el
experimento 2 muestra que el crecimiento algal estimulado por G. maculatus es
mayor que el provocado por la sola eliminacion manual de los pastoreadores
(tratamiento remocion). Este ultimo experimento demuestra asimismo que la
presencia de crustaceos ejerce una fuerte presion de pastoreo sobre el nanoplancton,

favoreciendo asi el crecimiento del fitoplancton de red.
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Tabla 1.3. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para las
densidades de las diferentes fracciones de fitoplancton dentro de las
clausuras de ambos experimentos. Fito total: fitoplancton de red +
nanoplancton. A y B representan grupos con diferencias significativas luego
de aplicar el test a posteriori de Tukey entre medias de los tratamientos. S.:
sin; B.D.: baja densidad; A.D.: alta densidad; * diferencias significativas.

Factor Valor P Tratamientos

S. Peces B.D. Peces A.D. Peces

4 (tratamiento’ 0,001 = A A B
Nanoplanctork dia <0,001 =*
_dia x trat. <0,001 =
—
2 (tratamiento 0,025 = AB A B
qu< Fitored < dia 0,006 =*
‘::.’_ | dia X trat. <0,001 =
- (tratamiento® 0,001 = A A B
Fito total < dia <0,001 =
\ | dia X trat. <0,001 =«
S. Peces Remocion Peces
4 (tratamiento <0,001 = A A B
Nanoplanctor< dia <0,001 =
dia x trat. <0,001 =
N
o (tratamiento <0,001 = A A B
§< Fitored < dia <0,001 =
E,’_ | dia x trat. <0,001 =
“ (tratamiento <0,001 = A A B
Fito total < dia <0,001 =«
\ | dia x trat. <0,001 =

! LLas comparaciones entre los tratamientos Sin peces y Baja densidad de peces a través del test de Tukey
aunque no mostraron diferencias significativas, revelaron valores de P cercanos a la significancia (P =
0,054 para el caso del nanoplancton y P = 0,058 para el caso del fitoplancton total)
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Diversidad de especies fitoplanctonicas

La presencia de peces no afecto en gran medida la diversidad de especies
fitoplanctonicas, dado que durante el experimento 1 ésta disminuyo tanto en el
tratamiento con peces como en el tratamiento sin peces, sin mostrar diferencias
significativas entre ellos (Figura 1.12a, Tabla 1.4). En el experimento 2, la
diversidad de especies permanecié aproximadamente constante en el tratamiento sin
peces y en el tratamiento remocion, incrementandose levemente en presencia de
peces (Figura 1.12b). En este dltimo caso sOlo se encontraron diferencias

significativas entre el tratamiento con peces y el tratamiento sin peces (Tabla 1.4).

. Experimento 1 Experimento 2

a)
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- © 6

g, a b
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2 41 4
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g 0 T T T T T T T T T T O

.S dia0 dia2 dia4 dia7 dia9 dia0 dia2 dia4 dia6 dia8
Dias de incubacioén Dias de incubacion

—@— Sin peces—A— Baja densidad de peces —&— Alta densidad de peces —— Remocién —&A— Peces

(Q/1) uosdwis ap a21puy |9p pepIsIanI]

Figura 1.12. Diversidad del indice de Simpson para el fitoplancton de ambos

experimentos.
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Tabla 1.4. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para la
diversidad de fitoplancton calculadas a partir del indice de Simpson. Ay B
representan grupos con diferencias significativas luego de aplicar el test a
posteriori de Tukey entre medias de los tratamientos. B.D.: baja densidad;
A.D.: alta densidad; * diferencias significativas; n.s.: sin diferencias
significativas.

Factor Valor P Tratamientos

Sin Peces B.D. Peces A.D. Peces

4 tratamiento 0,699 ns. A A A
§<5- Dia <0,001 *
L ,

dia x trat. 0,391 ns.

Sin Peces Remocién Peces

N tratamiento 0,007 * A AB B
§<5_ dia 0,065 n.s.
= dia x trat. 0,241 ns.

Tasas de crecimiento del fitoplancton

El célculo de las tasas de crecimiento realizado en base a la concentracion inicial
(dia 0) de células fitoplanctdnicas, muestra claramente que en presencia de peces, las
tasas de crecimiento del nanoplancton son positivas y significativamente superiores
a las de los tratamientos sin peces (Figuras 1.13a y ¢, Tabla 1.5). La presencia de
peces estimuld fuertemente el crecimiento de la fraccion nanoplanctonica durante
todos los dias de incubacidn, exceptuando el segundo dia del experimento 2 donde
aun en presencia de peces se observo una tasa de crecimiento negativa, aunque ésta
fue de menor magnitud que la de los tratamientos remocién y sin peces (Figura
1.13c). El nanoplancton del tratamiento sin peces en el experimento 1 también
mostré tasas de crecimiento positivas aunque éstas fueron muy inferiores a las
observadas en los tratamientos con alta y baja densidad de peces (Figura 1.13a,

Tabla 1.5). Contrariamente, el nanoplancton del tratamiento sin peces en el
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experimento 2 mostrd tasas de crecimiento negativas exceptuando el Gltimo dia de
incubacion (Figura 1.13c). En el tratamiento remocion del experimento 2, las tasas
de crecimiento de la fraccion pastoreable fueron superiores a las del tratamiento sin
peces, pero significativamente menores que las del tratamiento con peces (Figura
1.13c, Tabla 1.5). Estas tasas de crecimiento muestran que al eliminar a los
pastoreadores, disminuyendo la mortalidad algal, los peces estimulan fuertemente el
crecimiento de la fraccion nanoplancténica. Sin embargo, las diferencias observadas
entre el tratamiento remocién y el tratamiento con peces (Figura 1.13c), asi como las
diferencias entre el tratamiento con alta y baja densidad de peces (Figura 1.13a),
muestran que no sélo la remocion de los crustdceos detond el crecimiento del
nanoplancton, sino que los peces generan algin otro beneficio que estimula el
crecimiento de esta fraccion.

En el caso del fitoplancton de red, las tasas de crecimiento también fueron positivas
y superiores en los tratamientos con peces que en los tratamientos sin peces,
exceptuando el segundo dia de incubacién (Figuras 1.13b y d, Tabla 1.5). En el caso
del experimento 1 las tasas de crecimiento del fitoplancton de red fueron muy
inferiores a las producidas en la fraccidén nanoplancténica (Figuras 1.13 ay b). En el
tratamiento sin peces de este primer experimento, el fitoplancton de red presentd
tasas de crecimiento negativas debido a que entre el dia 0 y el dia 1 de incubacion
existio una gran disminucion de la biomasa de esta fraccion fitoplanctonica,
permaneciendo luego en bajas concentraciones (Figura 1.11a), por lo que al calcular
las tasas de crecimiento en relacién a las concentraciones iniciales (dia 0) da como
resultado valores negativos. En el experimento 2, las tasas de crecimiento del
fitoplancton de red luego del dia 2 de incubacion mostraron valores positivos en
todos los tratamientos (Figura 1.13d) y en el tratamiento con peces estos valores
fueron muy similares a los presentados por el nanoplancton (Figura 1.13c). Esto
ultimo puede deberse a que el fitoplancton de red de este segundo experimento
(Coelosphaerium kuetzingianum y Dinobryon divergens) no se veria fuertemente
reducido ante un incremento en el nanoplancton dado su alto poder competitivo por
ser especies coloniales con células de gran relacion superficie/volumen. Al igual que

en el caso del nanoplancton, las tasas de crecimiento del fitoplancton de red en este
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segundo experimento fueron significativamente mayores en el tratamiento con peces
que en los tratamientos remocion y sin peces (Figura 1.13d, Tabla 1.5).
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Figura 1.13. Tasas de crecimiento (media % error estandar) de nanoplancton (<20 um) y
fitoplancton de red (>20 um) en las incubaciones del primer (a y b) y
segundo (c y d) experimento. Todos los calculos fueron realizados con
referencia al dia inicial (dia 0).
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Tabla 1.5. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para las tasas

de crecimiento calculadas con referencia al dia 0, de las diferentes

fracciones de fitoplancton dentro de las clausuras de ambos experimentos. A

y B representan grupos con diferencias significativas luego de aplicar el test

a posteriori de Tukey entre medias de los tratamientos. S.: sin; B.D.: baja

densidad; A.D.:. alta densidad; * diferencias significativas; n.s.. sin

diferencias significativas.

Factor Valor P Tratamientos
S. Peces B.D. Peces A.D. Peces
[ (tratamiento <0,001 =« A B B
: Nanoplanctons dia 0,023 =
S | dia x trat. 0,288 n.s.
§,_< rtratamiento 0,039 * A AB B
n Fitored < dia 0,182 ns.
| dia x trat. 0,883 ns.
> S. Peces Remocion Peces
rtratamiento <0,001 * A A B
o |Nanoplanctor} dia <0,001 =
§<  dia x trat. 0,521 ns
qg) (tratamiento 0,018 = A A B
u%- Fitored < dia <0,001 =«
| dia x trat. 0,496 n.s
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La Figura 1.14 muestra la relacion entre las tasas de crecimiento del fitoplancton
entre dias sucesivos, y la densidad de crustdceos presente. Mientras que en el
experimento 1 no se registro ninguna tendencia en particular, en el segundo
experimento tanto las tasas de crecimiento del nanoplancton como las del
fitoplancton de red estuvieron inversamente relacionadas a la densidad de
pastoreadores (Figuras 1.14c y d). Esto resulta l6gico en el caso del nanoplancton
dado que la presencia de crustdceos aumenta las tasas de pastoreo y por ende la
mortalidad del mismo, siendo entonces esperable que las tasas de crecimiento del
nanoplancton disminuyan a medida que se incrementa la densidad de los
pastoreadores. Sin embargo, en el caso del fitoplancton de red se esperaria una
relacion contraria, en donde ante la presencia de una mayor concentracion de
crustaceos, disminuya la competencia por recursos y favorezca el crecimiento de la
fraccion no pastoreable. Al observar la Figura 1.14d se observa que es el tratamiento
con peces, con muy poca concentracion de crustaceos, en donde se presentan las
mayores tasas de crecimiento del fitoplancton de red, mientras que las tasas de
crecimiento de los tratamientos remocion y sin peces no muestran mayores
diferencias entre si. Esto revela que fueron los peces quienes estimularon en mayor
medida el crecimiento del fitoplancton de red, independientemente a la competencia
generada al eliminar el pastoreo sobre la fraccion nanoplancténica. Aqui se observa
entonces, que a pesar que los peces aumentan la competencia entre el fitoplancton de
red y el nanoplancton, estimulan a través de una via diferente el crecimiento de
ambas fracciones.

La ausencia de relacién entre las tasas de crecimiento del fitoplancton y la
concentracion de crustaceos durante el experimento 1 (Figura 1.14a y b) puede
deberse a la baja concentracion de crustaceos presente en dicho experimento (Tabla
1.1), no permitiendo una correcta interpretacion de la relacion entre la concentracion

de crustaceos vs. tasas de crecimiento.
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Tasas de crecimiento (dia'l)
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Figura 1.14. Tasas de crecimiento (media * error estandar) de nanoplancton (<20 um) y

fitoplancton de red (>20 um) en funcion de las densidades de crustaceos
durante el primer (a 'y b) y segundo (c y d) experimento. Los célculos de
tasas de crecimiento fueron realizados con referencia al dia anterior. Para
el experimento 2 se muestra la recta de ajuste (P < 0,05). — recta de
ajuste; ---- intervalo de confianza (95%);
Nanoplancton: (R? = 0,34; y = 0,19 + 0,006x); Fitoplancton de red: (R* =
0,32; y = 0,22 + 0,004x).

intervalo de prediccion.
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Clorofila a

Acompariando los resultados de las densidades de fitoplancton, las concentraciones
de clorofila a se vieron significativamente incrementadas en los tratamientos con
peces de ambos experimentos, mientras que en los tratamientos sin peces la clorofila
a permanecié aproximadamente constante (Figura 1.15, Tabla 1.6). En ambos
experimentos se observa un efecto significativo del tiempo y de la interaccion
tiempo-tratamiento en el incremento de la clorofila a (Tabla 1.6).

Durante el experimento 1 se observo que la mayor densidad de peces estimula un
mayor crecimiento algal dado que el tratamiento con alta densidad de peces presento
un aumento significativamente mayor en la concentracién de clorofila a que el
tratamiento con baja densidad de peces (Figura 1.15a; Tabla 1.6).

El tratamiento remocidn del experimento 2, tuvo un aumento progresivo en la
concentracion de clorofila a, aunque éste fue significativamente menor que el
observado en el tratamiento con G. maculatus (Figura 1.15b, Tabla 1.6). Esto ultimo
y la presencia, de una alta densidad de fitoplancton de red, no pastoreables, durante
este experimento, muestra que el crecimiento del fitoplancton estimulado por G.

maculatus no se debe Unicamente a la remocion de los crustaceos.
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Tabla 1.6. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para las
concentraciones de clorofila a dentro de las clausuras de ambos
experimentos. A, B y C representan grupos con diferencias significativas
luego de aplicar el test a posteriori de Tukey entre medias de los
tratamientos. B.D.: baja densidad; A.D.: alta densidad; * diferencias

significativas.

Factor Valor P Tratamientos

Sin Peces B.D. Peces A.D. Peces

. tratamiento <0,001 * A B C
§<5- dia <0,001 =
u dia x trat. <0,001 =

Sin Peces Remocion Peces
N tratamiento 0,005 =* A A B
g_ dia <0,001 *
L dia x trat. <0,001 =*

Las respuestas de la biomasa fitoplanctonica a los tratamientos de ambos
experimentos, se encuentran representadas como el cociente entre la media de [Cl a]
de los tratamientos con peces o remocion, y la media de la [Cl a] de los tratamientos
sin peces (Figura 1.16). Los valores mayores que 1 indican un aumento en la
concentracion de Cl a, observandose una rapida respuesta positiva tanto en los
tratamientos con peces como en el tratamiento remocién, dado que en estos
tratamientos la [Cl a] fue mayor que en las clausuras sin peces a partir del dia 2 en
algunos casos, y del dia 4 en otros. La respuesta del fitoplancton al tratamiento con
peces fue mayor que la observada en el tratamiento remocion (Figura 1.16b), asi
como la respuesta del fitoplancton ante una alta densidad de peces fue superior a la

observada frente una baja densidad de peces (Figura 1.16a).
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Nutrientes

La fraccion de fosforo reactivo soluble (PRS) presentd valores muy bajos (< 1 pg 1)
en ambos experimentos, debiendo ser considerados como concentraciones
indetectables, razén por la cual estos valores no se presentan en los resultados. Las
bajas concentraciones de PRS medidas no resultan sorprendentes, desde el punto de
vista de que el lago Escondido es un lago oligotrofico, por lo que los nutrientes
liberados en forma disponible para las algas (como el PRS), son rapidamente
tomados por éstas sin ser detectados en el ambiente.

Los analisis de fosforo total (PT) y fdsforo disuelto total (PDT) mostraron
tendencias similares en ambos experimentos. Ante la presencia de G. maculatus las
concentraciones promedio de ambas fracciones de fosforo se vieron incrementadas
considerablemente en los dos experimentos y fueron significativamente mayores a
las concentraciones de los tratamientos sin peces (Figuras 1.17 y 1.18, Tabla 1.7).
Los mayores niveles tanto de PDT como de PT se presentaron en el tratamiento con
alta densidad de peces del experimento 1 (Figuras 1.17a y 1.18a). El tratamiento con
peces del experimento 2 presentd menores niveles acumulativos de PDT que los
tratamientos con peces del experimento 1. Esto puede deberse a las diferencias entre
ambos experimentos en la composicion fitoplanctonica.

El promedio de la concentracion de N-NH," y la relacion Nyu.:Ppor N0 mostraron
tendencias claras en el experimento 1 (Figuras 1.19a y 1.20a). Contrariamente a
esto, en el experimento 2, la concentracion de N-NH,” se incrementd
significativamente en el tratamiento con peces, permaneciendo sin variaciones
importantes en los tratamiento sin peces y remocion (Figura 1.19b, Tabla 1.7). La
relacion Nyw.:Pppr de este Gltimo experimento también se incrementé en el
tratamiento con peces (Figura 1.20b), aunque las diferencias no fueron significativas

en ausencia de peces (Tabla 1.7).
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Tabla 1.7. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para las

concentraciones de fosforo total (PT), fosforo disuelto total (PDT), fosforo

particulado total (PPT), amonio (NH4") y la relacion Nyp.:Ppot dentro de las

clausuras en ambos experimentos. A y B representan grupos con diferencias

significativas luego de aplicar el test a posteriori de Tukey entre medias de

los tratamientos. S.: sin; B.D.: baja densidad; A.D.: alta densidad *

diferencias significativas; n.s.: sin diferencias significativas.

Experimento 1

Experimento 2

Factor Valor P

(PT < 0,001
PDT < 0,001

< PPT < 0,001
N-NH," 0,033
\NnHe:PeoT 0,063
(PT 0,005
PDT 0,049

{ PPT 0,028
N-NH,4" 0,014
(NnHe:PeoT 0,016

Tratamientos

S. Peces B.D. Peces A.D. Peces
A A B
A B B
A A B
A A B
A A A

S.Peces  Remocion Peces
A A B
A AB B
A AB B
A A B
AB A B

Todos los valores de P de los factores dia y dia x tratamiento del exp. 1 fueron < 0,001. En el

exp. 2 todos los valores de P del factor dia fueron < 0,001 y los valores de P del factor dia x
tratamiento fueron: PT = 0,175; PDT = 0,109; PPT = 0,137; N-NH," = 0,003; Nyu«:PeoT =

0,008.
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El fosforo particulado total (PPT) en los tratamientos con peces estuvo
positivamente correlacionado en ambos experimentos, con la concentracion de
clorofila a (Tabla 1.8). Esta correlacion, aunque de forma descriptiva y no con un
valor de probabilidad, indica que el crecimiento del fitoplancton esta directamente
relacionado con la incorporacion de fosforo dentro de la biomasa de las algas,
transformando asi fésforo disuelto disponible en fosforo particulado. EI PPT se
incrementd durante los dias de incubacion en los tratamientos con peces y este
incremento fue significativamente mayor que frente a la ausencia de peces en el caso
del tratamiento con alta densidad de peces del experimento 1, y el tratamiento con
peces del experimento 2 (Figura 1.21, Tabla 1.7). En el caso del experimento 2
también se observo un incremento (aunque menor al observado en el tratamiento con
peces) en los tratamientos sin peces y remocién (Figura 1.21b). En aumento del PPT
de estos dos ultimos tratamientos se atribuye probablemente al incremento
observado del fitoplancton total (Figura 1.9).

Por otro lado, el incremento de la biomasa algal (Cl a; — Cl a,) del experimento 1,
estuvo positivamente correlacionado hasta el dia 7 con el PDTg, al tiempo t-1
(Tabla 1.8), demostrando que el PDT liberado por G. maculatus estuvo rapidamente
disponible para el fitoplancton, permitiendo el incremento de su biomasa. Esta
ultima correlacion no existio en el experimento 2 (Tabla 1.8), debido a que a pesar
de observarse un incremento en la Cl a, el PDTg,, medido en este experimento fue
bajo, no necesariamente por un bajo reciclado de fosforo a traves de los peces, sino
probablemente relacionado a una répida incorporacion del mismo por parte del

fitoplancton o bacterias del medio.
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Tabla 1.8. Coeficientes de correlaciones de Spearman para las correlaciones entre: “el
incremento de la Cl ay el PDTgy” y entre “concentracion de Cl ay PPT”.
Incremento de la Cl a = diferencia en la concentracion de Cl a del tiempo ty
del tiempo t-1; PDTgy = PDT suministrado por G. maculatus = diferencia
de PDT entre los tratamientos con peces y sin peces; PPT = fdsforo
particulado total = PT — PDT; B.D.: baja densidad; A.D.: alta densidad. No
se muestra el valor P debido a que las correlaciones fueron realizadas a
manera descriptiva ya que no se cumple el supuesto de independencia entre
los datos. La dependencia de los datos fue comprobado mediante el analisis

de autocorelacion Box-Ljung.

Tratamiento p N
B.D. Peces 0,71 25
Exp.1
Clavs. PPT A.D. Peces 0,84 25
Exp. 2 Peces 0,76 21
B.D. Peces 0,61 15
Exp.1
Clavs. PDTen A.D. Peces 0,85 15
al tiempo t-1
Exp. 2 Peces 0,06 16

Las diferencias en los tamafios de las muestras (N) se deben en la primera correlacion: a la eliminacion
(por rotura), de una de las réplicas del tratamiento con peces en el dia 2 del experimento 2; en la segunda
correlacidn: a la misma razén que la correlacion anterior para el caso del experimento 2, mientras que en

el experimento 1 no se incorporaron los datos del dia 9.
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DisScuUsION

En el dltimo tiempo se llevaron a cabo numerosos experimentos en clausuras para el
analisis de las interacciones troficas y manejo de ambientes acuaticos (Post &
McQueen 1987, McQueen et al. 1992, Ramcharan et al. 1996, Vanni et al. 1997,
Attayde & Hansson 2001a y b, entre otros). A pesar de existir diferencias en los
resultados de los diferentes autores sobre las respuestas del fitoplancton a la
presencia de peces, existe un consenso claro de que los depredadores vertebrados
reducen a los grandes individuos del plancton (Brooks & Dodson 1965, Hall et al.
1976, Lynch & Shapiro 1981, Carpenter et al. 1987). Tanto la hipétesis de eficiencia
de tamafios (Brooks & Dodson 1965), como la teoria de cascada trofica (Carpenter
et al. 1985), plantean que los peces depredan sobre crustaceos de gran tamarfio (> 1
mm) favoreciendo el crecimiento de rotiferos y pequefios crustaceos (< 1 mm). La
mayoria de los trabajos sobre cascada trofica, fueron realizados en ambientes con
presencia de Daphnia, debido a que estos zooplancteres con sus altas tasas de
pastoreo (Cyr & Curtis 1999) pueden incrementar el impacto sobre el fitoplancton
(Brett & Golman 1996). En estos trabajos se muestra que los peces reducen
fuertemente a las daphnias, favoreciendo el crecimiento de pequefios pastoreadores
como Bosmina, copépodos calanoideos y rotiferos (Gliwicz & Pijanowska 1989,
Vanni & Findlay 1990, Ramcharan et al. 1996, Persson 1997a, Vanni & Layne
1997, Vanni et al. 1997, entre otros), quienes poseen menores tasas de pastoreo,
favoreciendo de esta manera el crecimiento del fitoplancton. El lago Escondido es
un ambiente donde no abundan crustaceos de gran tamafio (Balseiro & Modenultti
1990) sin embargo, este trabajo muestra que G. maculatus es capaz de detectar y
reducir a los crusticeos de pequefio tamafio como Bosmina longirostris y Boeckella
gracilipes. En este trabajo se demuestra ademas, que los efectos de este pez no
concluyen con la simple interaccién depredador-presa entre G. maculatus y estos
dos crustaceos, sino que dicha interaccién se traslada en forma de cascada hasta el
nivel de productores, favoreciendo la produccion fitoplanctonica como fuera
predicho por Carpenter et al. (1985) para ambientes con crustdceos de mayor
tamafo. El solo efecto de la depredacion de G. maculatus hacia los crustaceos del

lago (situacion simulada por el tratamiento remocidn), se refleja en un incremento de
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la densidad fitoplanctdnica y un cambio en la composicion de la comunidad algal, ya
gue el nanoplancton comienza a tomar mayor importancia dentro de la densidad
fitoplanctonica total. Es claro entonces que Boeckella y Bosmina, aun siendo
especies pequefias y con menores tasas de pastoreo que las de los grandes crustaceos
(DeMott 1982, Matveev & Balseiro 1990, Queimalifios et al. 1998, Balseiro et al.
2001), ejercen una presion importante sobre las algas comestibles, por lo que ante
una disminucion de esta presion, el nanoplancton incrementa sus densidades. Es asi
que en ambientes oligotroficos las tasas de pastoreo de estos pequefios zooplancteres
parecen ser suficientes para ejercer un control sobre los productores.

La hipotesis de eficiencia de tamafio predice que el tamafio 6ptimo de los individuos
crece a medida que decrece la concentracion de alimento (Brooks & Dodson 1965).
De esta manera, una baja disponibilidad de alimento y la competencia por recursos
favorece a los individuos y especies de gran tamafio como Daphnia. Sin embargo,
DeMott (1982) demuestra que Bosmina longirostris, a diferencia de Daphnia, tiene
apéndices aparentemente modificados para capturar y manipular células algales
individuales, permitiéndole seleccionar las células a consumir, y haciéndolo maés
eficiente frente a bajas concentraciones de alimento. Daphnia posee un sistema de
filtrado continuo que no le permite este tipo de seleccién y eficiencia, volviendo a
Bosmina mas eficiente en ambientes oligotréficos.

Es cierto que tanto Boeckella como Bosmina son eficientes en el control de las algas
pastoreables del lago Escondido, sin embargo, el desarrollo que puede lograr el
fitoplancton en ausencia de estos pastoreadores, se encuentra limitado por la
disponibilidad de recursos, a través de un efecto bottom-up. Es por ello, que el efecto
conjunto de la depredacion sobre el zooplancton y el aporte de nutrientes generado
por los peces, produce mayor crecimiento algal que la sola remocion de estos
pastoreadores (Figuras 1.13c-d, 1.15b y 1.16b). Esto dltimo no debe sorprender
desde el punto de vista que el lago Escondido es un ambiente oligotréfico y por
consiguiente limitado por nutrientes, razon por la cual el potencial de crecimiento
del fitoplancton se encuentra restringido. El aporte de nutrientes que realiza G.
maculatus tiene un efecto muy significativo sobre el crecimiento fitoplancténico, ya
que si bien en el experimento 1 se observd que ambas densidades de peces

disminuyeron la presion de pastoreo sobre el fitoplancton de igual manera (Figura
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1.6a), las tasas de crecimiento algal, y la biomasa fitoplanctonica fue mayor frente a
una alta densidad de peces (Figuras 1.9a, 1.13a-b y 1.15a). Esto ultimo se explica
por el mayor aporte de nutrientes proporcionados por la mayor densidad de G.
maculatus. Resulta claro entonces que el fitoplancton no so6lo se vio favorecido por
la reduccion de pastoreadores, sino que el aporte de nutrientes a través de los peces
explica gran parte del aumento de la biomasa fitoplancténica. Una mayor
disponibilidad de recursos se traduce en un mayor potencial de crecimiento, por lo
que en ausencia de fuertes pastoreadores, el crecimiento del fitoplancton proseguira
hasta que ocurra una limitacion por recursos.

La tasa neta de crecimiento de una poblacién algal es la diferencia entre la tasa
reproductiva y la mortalidad. El crecimiento algal puede deberse por lo tanto al
aumento de la tasa reproductiva o a la disminucion de la mortalidad. La tasa
reproductiva esta generalmente limitada por luz, temperatura y concentracion de
nutrientes, mientras las causas de la mortalidad mas importantes son el pastoreo y la
sedimentacion (Harris 1984, Reynolds 1984). Los resultados de este trabajo
muestran claramente que G. maculatus favorecio el crecimiento algal tanto por el
aporte de nutrientes generado, lo cual produjo un incremento de las tasas
reproductivas del fitoplancton, como por la fuerte depredacion sobre el zooplancton
de mayor tamafio, lo cual disminuy6 la mortalidad algal. De esta manera, el aumento
en la reproduccidn fitoplancténica junto con la ausencia de fuertes pastoreadores, se
traduce en un aumento significativo de la biomasa algal, proporcionando tasas de
crecimiento positivas e inversamente relacionadas a la densidad de zooplancteres de
mayor tamafo (Figuras 1.14c vy d).

Las mayores tasas de crecimiento del fitoplancton de red en presencia de peces
durante el segundo experimento (Figuras 1.13d y 1.14d) se debieron principalmente
al aporte de nutrientes realizados por los peces, lo que supone una disminucion de la
competencia y por ende un incremento en la capacidad reproductiva tanto del
nanoplancton como del fitoplancton de red. Esto se debe a que las especies que
dominaron el fitoplancton de red durante este experimento (Coelosphaerium
kuetzingianum y Dinobryon divergens) poseen, en relacion a otras especies del
fitoplancton de red, altas ventajas competitivas por los nutrientes, debido a su gran

relacion superficie/volumen. De esta manera, frente a un gran aporte de nutrientes la
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competencia se reduce, y el fitoplancton de red puede incrementarse pese a la
presencia de nanoplancton. En el caso del tratamiento remocién y tratamiento sin
peces del segundo experimento, el crecimiento del fitoplancton de red esta
relacionado a que ésta es una fraccién no pastoreada por el zooplancton presente,
otorgandole una ventaja competitiva en relacion al nanoplancton, y permitiéndole

monopolizar la mayor parte de los nutrientes presentes en el medio.

El zooplancton también juega un rol muy importante en el reciclado de nutrientes
dentro de la zona pelégica (Lehman 1980, Elser & Goldman 1991, Balseiro et al.
1997), siendo el zooplancton pequefio el que tienen mayores tasas de reciclado
masa-especificas (Sterner 1989). Dado que los peces favorecen el crecimiento del
pequefio zooplancton, estos pueden incrementar indirectamente las tasas de
reciclado de nutrientes por parte del zooplancton (Ramcharan et al. 1996). De esta
manera, los peces favorecen doblemente el reciclado de nutrientes en los ambientes
acudticos: 1) aporte de nutrientes a traves de sus productos de excrecion y 2)
incremento de las tasas de reciclado por parte del zooplancton.

La importancia de G. maculatus en el reciclado de nutrientes no implica que los
cambios inducidos por este pez en el pastoreo del zooplancton no sean importantes
para la regulacion de la comunidad fitoplancténica. McQueen et al. (1989)
postularon que en ambientes oligotroficos, el efecto top-down del zooplancton hacia
el fitoplancton se encuentra menos amortiguado que en ambientes eutréficos, por lo
que el zooplancton puede controlar efectivamente al fitoplancton. En este sentido se
demostré que Boeckella y Bosmina, a pesar de su pequefio tamafio, producen un
control sobre el crecimiento de la fraccién nanoplanctonica del fitoplancton. Es asi
que los cambios ejercidos por G. maculatus en la estructura y dinamica de la
comunidad pelagica del lago Escondido, se deben tanto a su rol en el reciclado de
nutrientes, como a los cambios producidos en el pastoreo del zooplancton y sus
efectos en cascada hasta el nivel de productores.

Los esfuerzos de cuantificar in situ la liberacion de nutrientes a través de los peces
es usualmente complicado debido a la simultanea captacion de nutrientes por el
fitoplancton. Los nutrientes liberados son rapidamente secuestrados por las algas y

contribuyen sustancialmente a las tasas de crecimiento de las especies (Lehman
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1980). Las concentraciones de nutrientes medidas representan un balance entre las
tasas de reciclado de nutrientes a través de los peces y una simultanea captacion de
estos nutrientes por el fitoplancton. Por ello resulta dificil en presencia de
fitoplancton, realizar un analisis de las tasas de reciclado de G. maculatus, y de la
relacion N:P en que estos nutrientes son liberados al ambiente.

El nitrégeno es liberado por los peces casi exclusivamente en forma de amonio
(Brabrand et al. 1990) el cual se encuentra inmediatamente disponible para las algas
(Attayde & Hansson 1999). De esta manera, el aumento observado en la biomasa
algal en los tratamientos con peces y la gran demanda de nitrogeno que esto
provoca, podria explicar la ausencia del incremento en las concentraciones de
amonio en las clausuras del experimento 1 (Figura 1.19a). En el caso del fdsforo,
Brabrand et al. (1990) expusieron que una gran proporcién de este nutriente liberado
por los peces planctivoros y bentivoros se encuentra rapidamente disponible para las
algas en forma de PRS, pero otra fraccion del fésforo es retenida en las heces y
necesita actividad microbiana antes de encontrarse disponible para las algas. Los
resultados de este trabajo conducen a asumir que una proporcion del fosforo liberado
por G. maculatus estuvo inmediatamente disponible para el crecimiento algal debido
a que en los tratamientos con peces, las algas tuvieron un sorprendente aumento de
sus densidades. Por otro lado, la biomasa algal estuvo positivamente correlacionada
con el PDTg, y en PPT (Tabla 1.8), implicando que una fraccion del fosforo
liberado por G. maculatus fue transformada en biomasa fitoplanctonica. Sin
embargo, el incremento de PDT en las clausuras con peces (Figura 1.18) podria
indicar que parte del fésforo liberado por G. maculatus necesita mayores procesos
microbianos antes de ser asimilado por las algas. El hecho que el PRS no fuera
detectado en estos experimentos, no implica que G. maculatus no libere fésforo en
esta forma, sino que estaria relacionado con que esta fraccién de fosforo es removida
del ambiente tan rapido como es generada.

Las diferencias entre ambos experimentos en las concentraciones de amonio y
fésforo medidas dentro de las clausuras, pueden relacionarse con diferencias en los
balances entre las tasas de reciclado y asimilacion de estos nutrientes. Se ha
demostrado que las tasas y relaciones de excrecién de los consumidores dependen,

entre otras cosas, de la calidad de alimento (Sterner & Hessen 1994) y que los
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cambios en la dieta afectan el reciclado de nutrientes de los peces (Sterner & George
2000). Sin embargo, G. maculatus estuvo expuesto, en ambos experimentos, a una
dieta pelagica, compuesta especialmente por Boeckella gracilipes, con lo que no
existié cambio evidente en la composicion de su dieta. Se ha demostrado también
que las tasas de reciclado de nutrientes varian con el peso corporal de los peces
(Schaus et al. 1997, Schaus & Vanni 2000). Si bien existié una pequefia diferencia
en las tallas de peces utilizados en ambos experimentos, es probable que las
diferencias medidas en las concentraciones de PDT y amonio, estén mayormente
relacionadas con variaciones en el aprovechamiento de los nutrientes mas que con
desigualdades en el reciclado de los mismos. En este sentido, hay que tener en
cuenta las amplias diferencias en la composicion de especies algales presentes en
ambos experimentos, lo que acarrea variaciones en los requerimientos y asimilacion
de nutrientes disponibles. Mientras en el experimento 1 el fitoplancton estuvo
dominado ampliamente por nanoflagelados, en el experimento 2, dominaron
Coelosphaerium kuetzingianum y Dinobryon divergenes, dos especies coloniales
pertenecientes al fitoplancton de red (Figura 1.8). El género Dinobryon esta
fuertemente relacionado con la mixotrofia (Bird & Kalff 1987, Jones & Rees 1994),
en donde combina una nutricién fototrofica, con una nutricion fagotrofica
obteniendo energia y nutrientes a través de la ingestién de particulas, especialmente
bacterias (Glde 1989, Bennett et al. 1990, Sanders 1991). Si bien en este trabajo no
se realizaron mediciones de concentraciones de bacterias, la presencia de grandes
cantidades de D. divergenes durante el experimento 2, podria relacionar
indirectamente la presencia de grandes densidades de bacterias en el ambiente. Dado
que las bacterias acuaticas tienen altos contenidos de fésforo y nitrégeno, y poseen
una gran relacion superficie/volumen, compiten fuertemente con las algas por estos
nutrientes (Lampert & Sommer 1997, Wetzel 2001). Por tanto, una alta
concentracion de bacterias en el ambiente y la gran competencia con el fitoplancton,
generaria una gran actividad microbiana en donde el PDT seria transformado en
PRS por hidrdlisis bioldgica a través de fosfatasas (Berman et al. 1990, Nedoma et
al. 2002). De esta manera el fosforo disuelto pasaria a PRS pudiendo ser incorporado
por algas y bacterias y explicando la baja acumulacién de fdésforo disuelto total

durante el experimento 2 (Figura 1.18b). La falta de correlacion entre el PDTg,, y el
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incremento de la Cl a (Tabla 1.8) durante el experimento 2, se relaciona con esta
baja acumulacion del fosforo disuelto en el ambiente. Dado que la presencia de G.
maculatus conllevd un marcado incremento en las densidades de fitoplancton total
(Figura 1.9b, Tabla 1.3), como asi también en la concentracion de Cl a (Figura
1.15b, Tabla 1.6), resulta evidente que la falta de correlacion entre el PDTg, Y la
concentracion de Cl a esta relacionada con una fuerte competencia por fésforo y una
rapida asimilacion del mismo.

Considerando que los mesocosmos no incluyeron presas de las zonas bentdnicas ni
litorales y que G. maculatus se alimenté exclusivamente de presas pelagicas, el
incremento significativo del fosforo total en los tratamientos con peces (Figura 1.17,
Tabla 1.7), no puede provenir de la importacién de nutrientes desde aquellas zonas a
la zona pelagica. Por lo tanto, este incremento sélo puede explicarse por la pérdida
de masa de los peces en la condicidon experimental y la consecuente pérdida neta de
nutrientes desde los peces hacia la columna de agua, como fuera observado también
por Vanni et al. (1997) en sus experimentos. Dado que G. maculatus elimino a los
crustaceos de los mesocosmos en los primeros dias de experimentacion (Figura 1.6),
resulta l6gico pensar que el aumento de PT se deba a la pérdida de masa corporal de
los peces a causa de su hambreado. De hecho, Vanni et al. (1997) comprobaron que
al finalizar los experimentos los peces habian perdido hasta un 34% de su peso
inicial, incluso con oferta de alimento dentro de las clausuras. Sin embargo, la
realizacion de célculos sencillos, con datos de contenidos corporales de P en los
peces, demuestran que el aumento de fésforo total observado dentro de las clausuras
con peces, resulta demasiado alto para ser explicado Unicamente con la pérdida de
masa de G. maculatus. Podria pensarse que el plastico de las clausuras (PVC) pudo
haber liberado fésforo al ambiente lo que explicaria el excedente de fésforo. Sin
embargo, hay que tener en cuenta que en el tratamiento sin peces del experimento 1,
en donde se utilizaron clausuras del mismo material, no se observo un incremento en
el PT (Figura 1.17a). Ademas, se realizaron pruebas con el PVVC de las clausuras que
comprueban que éste no libera fésforo.

Asi como las razones del incremento del PT en presencia de peces no estan
absolutamente claras, tampoco lo esta el aumento de PT observado en el tratamiento

sin peces y en el tratamiento remocion del experimento 2, que si bien estos aumentos
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no fueron significativos con respecto al tratamiento con peces (Tabla 1.7), existio un

pequefio incremento.

El crecimiento del fitoplancton total observado en el tratamiento sin peces del
experimento 2 (Figura 1.9b), se corresponde con el incremento en el fitoplancton de
red (Figuras 1.11b y 1.13d) y no con un aumento del fitoplancton pastoreable
(Figuras 1.10b y 1.13c) y se relaciona con la abundancia de especies coloniales
durante este experimento. La presencia de Boeckella y Bosmina en el tratamiento sin
peces favorecio a los agregados coloniales frente a la competencia con el
nanoplancton, tanto por la disminucion de esta ultima fraccion a traves del pastoreo,
como por la regeneracion de nutrientes disueltos a través del zooplancton (Lampert
& Sommer 1997). La presencia de peces, favorecid tanto al fitoplanton de red
(Figuras 1.11b y 1.13d) como a las algas pequefias y pastoreables (Figuras 1.10b y
1.13c), a través de la combinacion de un pastoreo reducido y el incremento de los

nutrientes disponibles (Ramcharan et al. 1996).

Debe tenerse en cuenta que en condiciones naturales el efecto de G. maculatus no
sera tan evidente y fuerte en la totalidad del lago, debido a que dentro de los
mesocosmos se impide la variabilidad natural del ambiente al restringir el
movimiento de los peces a un area determinada, provocando asi un efecto localizado
y muy fuerte sobre el zooplancton y el fitoplancton dentro de los mismos. Sin
embargo, debido a que G. maculatus es una especie que se mueve en cardimenes
(Barriga et al. 2002, Reissig et al. 2003) y presenta altas densidades locales, es
probable que este pez genere una alta heterogeneidad espacial en la liberacion de
nutrientes. En este sentido, los parches de nutrientes podrian depender mas del
amontonamiento de G. maculatus que de las abundancias globales de peces.
Mientras que la heterogeneidad de nutrientes puede considerarse efimera debido al
movimiento de los cardimenes, a la incorporacion a través de las algas y a la
difusion de nutrientes, G. maculatus podria tener un importante efecto como
generador de parches de baja limitacion por nutrientes con cambios simultaneos en

las relaciones Nyn.:ProT (Reissig et al. 2003).
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Aungue en estos experimentos los efectos de G. maculatus se vieron magnificados
por estar concentrados en un &rea delimitada por los mesocosmos, han contribuido a
explicar la participacion de G. maculatus dentro del lago tanto como depredador
activo del zooplancton como asi también en el reciclado de nutrientes que se
produce dentro del lago.

De acuerdo a Macchi (2004) las poblaciones de G. maculatus son depredadas por
percas y salménidos en otros ambientes, y s6lo por percas en este lago. Por esta
razon, la informacion resultante de este Capitulo puede contribuir al entendimiento y
evaluacion de los impactos que podria acarrear la manipulacion de peces

depredadores de G. maculatus en este lago.
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CAPITULO II

CASCADA TROFICA CON PECES (EXPERIMENTOS DE LABORATORIO)

INTRODUCCION

Se ha demostrado que los peces planctivoros pueden alterar la produccién primaria

tanto por reduccion del pastoreo, como por el aporte de nutrientes que éstos
producen a través de la excreciéon (Vanni & Findlay 1990, Persson 1997a, Vanni &
Layne 1997). Sin embargo, la magnitud de estos dos factores puede verse
modificada por la estructura de tamafios y el habito alimenticio de la poblacién de
peces. En primer lugar, las dietas de algunos peces omnivoros suelen presentar
cambios desde la planctivoria en los estados larvales y juveniles, a una alimentacion
bentonica en los estadios mas grandes. A pesar que adultos de especies omnivoras
suelen alimentarse de zooplancton cuando éste presenta grandes densidades (Yako et
al. 1996), la presion que ejercen es menor que la de larvas y juveniles. En el caso de
G. maculatus son los primeros estadios 1os que consumen una mayor proporcion de
dieta peldgica, aumentando con el tamafio la proporcién de presas litorales (Pollard
1973, Cervellini et al. 1993, Battini 1997). Son los peces que se alimentan de presas
litorales los que aportan una nueva fuente de nutrientes a la columna de agua,
provocando una traslocacion de nutrientes de la zona litoral a la zona pelagica
(Brabrand et al. 1990, Schindler et al. 1993).
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La estructura de tamafios de la poblacion de peces puede afectar a su vez, las tasas
de reciclado de nutrientes, dado que son los peces mas pequefios los que poseen
mayores tasas de reciclado masa especificas (Schaus et al. 1997, Schaus & Vanni
2000). De esta manera, una poblacion dominada por peces pequefios tendrd mayor
impacto sobre la densidad zooplanctonica y sobre las concentraciones de los
nutrientes, que una poblacion de igual biomasa dominada por peces mas grandes.

Dado que las algas poseen requerimientos especificos de nitrégeno y fésforo,
variando éstos entre especies algales, las concentraciones relativas de estos dos
nutrientes y su relacion N:P, puede determinar la biomasa fitoplanctonica y la
composicion de especies (Smith 1982, Suttle & Harrison 1988). Los cambios
inducidos por los peces en la relacion N:P, pueden tener entonces importantes
efectos en la competencia por recursos entre las especies de la comunidad

fitoplanctonica.

El presente capitulo pretende complementar los estudios realizados en mesocosmos,
puntualizando los efectos observados alli y encarando el efecto diferencial de las
estructuras de tamafios de G. maculatus en el reciclado de nutrientes y en las
relaciones N:P. Para esto se realizaron 2 experimentos de depredacion y reciclado de
nutrientes en laboratorio, para los cuales se utilizaron dos tamafios de G. maculatus.
Los tamafios utilizados, aunque diferentes, pertenecieron en ambos casos al rango en

que esta especie incluye una gran proporcion de dieta peldgica en su alimentacion.

Para el desarrollo de estos experimentos se plantearon las siguientes hipotesis:

1. Como consecuencia del reciclado de nutrientes producido por los peces se
produciran cambios en las relaciones elementales mensurables a nivel de las
concentraciones de nitrégeno y de fosforo.

2. Los cambios en el tamafio de G. maculatus se reflejaran sobre el reciclado de
nutrientes, existiendo una relacion inversa entre las tasas de reciclado y el

tamano de los peces.
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MATERIALES Y METODOS

EXPERIMENTOS DE LABORATORIO

Estos experimentos se realizaron en peceras de vidrio utilizando agua y poblaciones
planctonicas traidas del lago Escondido. La especie de pez utilizada para estos
experimentos fue G. maculatus, al igual que en los experimentos en mesocosmos.
Dado que el ambiente y el pez utilizados en estos experimentos son los mismos que

los de los experimentos en mesocosmos, éstos fueron detallados en el capitulo 1.

Disefos experimentales

e Experimento 1

En enero de 2002 se llevo a cabo el primer experimento de laboratorio en peceras.
En éste, se analizo el efecto de la presencia/ausencia de peces, sobre la depredacion,
reciclado de nutrientes, relaciones N:P y biomasa fitoplanctonica. Para este

experimento se utilizaron 3 réplicas por tratamiento:

(1) Sin Peces: peceras con fitoplancton y zooplancton natural, sin la presencia de
peces.
(2) Peces: peceras con fitoplancton y zooplancton natural, y la presencia de 3

ejemplares de G. maculatus (85,7 indiv. m™).

Para la puesta en marcha de este experimento se seleccionaron, de entre los peces
capturados, los de menor tamafio corporal, teniendo éstos un largo total = 4,02 +
0,31 cm (media % error estandar).

El experimento tuvo una duracion de 6 dias con muestreos regulares cada 24 hs.

En el dia 2 se produjo la muerte de un ejemplar de G. maculatus en una réplica del
tratamiento peces, el cual fue inmediatamente reemplazado por otro ejemplar de
reserva. Los peces de reserva fueron mantenidos en un contenedor de aclimatacion

bajo las mismas condiciones de luz, temperatura y alimento que los peces de las
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unidades experimentales. Dada la posibilidad de tener peces de reserva, se pudieron
mantener las mismas densidades de peces en cada una de las réplicas durante todo el

experimento.

e Experimento 2

En el mes de marzo de 2002 se llevo a cabo el segundo experimento de laboratorio
en peceras, con el propdsito de comparar los efectos generados por peces de menor
tamafio. Al igual que en el experimento de enero, se realizd la comparacion de los
efectos producidos por la presencia o ausencia de G. maculatus en relacion a las
densidades de zooplancton, biomasa fitoplanctdnica, concentracién de nutrientes y
relaciones N:P, utilizando 3 réplicas por tratamiento. En este experimentos se utilizo

un solo ejemplar de G. maculatus por pecera:

(1) Sin Peces: peceras con fitoplancton y zooplancton natural, sin la presencia de
peces
(2) Pez: peceras con fitoplancton y zooplancton natural, y la presencia de 1

ejemplar de G. maculatus (28,6 indiv. m™).

El largo total de los peces en este caso fue de 3,62 £ 0,19 cm (media % error
estandar). Este experimento tuvo una duracion de 5 dias con muestreos en los dias 0
(situacion inicial), 1, 2, 3y 5.

En esta ocasidn, no murid ninguno de los peces utilizados.

Debido a la diferencia en el tamafio de los peces utilizados en uno y otro
experimento en peceras, los dos experimentos fueron combinados para la evaluacion
de las relaciones alométricas en el reciclado de nutrientes. Para esto, los resultados

fueron expresados como pmol de nutrientes por g (peso htimedo de pez)™ por litro™.
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Unidades experimentales

Como unidades experimentales se utilizaron 6 peceras de vidrio de 50 litros cada
una. Previamente al montaje del experimento, cada pecera fue cuidadosamente
lavada con éacido clorhidrico 1 N y enjuagada con abundante agua destilada. Una vez
limpia, cada unidad experimental fue llenada con 35 litros de agua de lago. Este
agua fue recolectada del lago Escondido a una profundidad de 3 metros con la
utilizacion de un muestreador Schindler-Patalas de 12 litros. Un total de 230 litros
fueron traidos al laboratorio en contenedores plasticos lavados previamente con
acido clorhidrico 1 N y enjuagados con abundante agua destilada. Este agua contenia
las densidades naturales de fitoplancton y zooplancton presentes a los 3 metros de
profundidad del lago. Un pool extra de zooplancteres mayores a 202 um, fueron
adicionados a todas las peceras con el fin de que los peces tuvieran una mayor
concentracion de alimento dado el tiempo de permanencia en las mismas. Estos
zooplancteres fueron recolectados del lago Escondido por medio de barridos
verticales desde una profundidad de 6 metros con redes de 202 pum y colocados en
un contenedor comun con agua del lago. Una vez en el laboratorio, éstos fueron
distribuidos en las peceras, quedando cada una con una concentracion inicial
aproximada de 6 crustaceos I, en ambas fechas de experimentacion.

Los ejemplares de G. maculatus fueron capturados en la misma fecha en que se
colectdo el agua y se hicieron los barridos verticales, desarrollando la misma
metodologia de captura que la que fuera utilizada en los experimentos en clausuras
de campo. Los peces fueron trasladados al laboratorio en contenedores térmicos
cerrados evitando cambios de temperatura. Una vez en el laboratorio, los peces
fueron acondicionados dentro de un contenedor cargado con agua de lago. Este
contenedor actu6 como recipiente de aclimatacion por un periodo de 24 h, previo al
inicio del experimento. Este periodo de aclimatacion tuvo el mismo proposito que en
el caso de los mesocosmos, en donde se trata de aclimatar a los peces a las
condiciones de experimentacion. Transcurridas 24 hs, los peces fueron transferidos a
las peceras de experimentacion, dandose inicio al experimento.

Durante el tiempo de experimentacion, las peceras fueron mantenidas en un cuarto

aislado, con controles de luz y temperatura. Las paredes laterales de los acuarios
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fueron cubiertos con material aislante para evitar ingreso de luz lateral. Este
aislamiento favorecié al mismo tiempo a los peces, al disminuir su estrés. La
temperatura del agua de las peceras se mantuvo a 17 + 2°C en ambos experimentos.
En la parte superior de cada pecera se coloco un tubo de luz fluorescente Fluora de
Osram®, conectado a un reloj controlador, el cual fue programado con un ciclo de
luz/oscuridad de 14/10 hs. De esta manera se tratd de reproducir las condiciones de
luz presentes en el lago en la estacion de verano. Cada unidad experimental dispuso

de un aireador para oxigenar el agua de las mismas.

Muestreo de las peceras

Para el muestreo de las peceras, se disefid un muestreador pequefio, simulando el
método utilizado por un muestreador Shindler-Patalas. Para esto, se utiliz6 un tubo
de PVC de 2,5 cm de didmetro y 33 cm de profundidad (162 ml de capacidad) con
cierre de valvula manual. Dicho tubo fue sumergido verticalmente dentro de las
peceras suficientes veces, hasta obtener una muestra de 1 litro. Esta muestra de agua
fue utilizada para el analisis de la densidad del zooplancton, concentraciones de
nutrientes, concentracién de clorofila a y relaciones N:P.

La supervivencia de los peces fue controlada varias veces al dia, reemplazando
eventualmente el pez muerto por un pez de reserva. La temperatura y la
concentracion de oxigeno fueron medidos en los momentos de muestreo. Las
variaciones de temperatura y oxigeno (medias £ errores estandares) dentro de las
peceras fueron de 17,96 + 0,21°C y 9,44 + 0,05 mg I, durante el mes de enero y de
15,10 + 0,38°C y 11,04 + 0,10 mg I, durante el mes de marzo, respectivamente.
Como es sabido, la temperatura influye en las tasas metabdlicas de los peces (Eckert
1990) con lo cual, la diferencia de temperatura observada en uno y otro experimento
pudo afectar la magnitud en el reciclado de nutrientes y las tasas de depredacion de
los peces en los distintos experimentos. Es esperable que en un mismo periodo de
tiempo, los peces del experimento de marzo tengan menor reciclado de nutrientes y
menor efecto de depredacién sobre el zooplancton que los peces del experimento de
enero, ya que en marzo los peces estuvieron expuestos a menor temperatura del

medio. Por esta razén y con el objetivo de realizar comparaciones entre los

73



e CASCADA TROFICA CON PECES (EXPERIMENTOS DE LABORATORIO)

experimentos de manera mas certera, es que lo datos fueron graficados en funcion
del tiempo de incubacion corregido por la temperatura media del agua de acuerdo
con las unidades téermicas acumuladas (UTA), lo que es de practica comun en cria de
peces (Cussac com. pers). Esta correccion se basa en multiplicar la temperatura

media del agua por el tiempo.
Al finalizar los experimentos, los peces fueron retirados de las peceras, anestesiados
con una solucién saturada de CO,, y seguidamente pesados con balanza de 0,01 g de

precision y medidos con un calibre de 0,02 mm de precision.

Analisis de muestras en laboratorio

Las metodologias utilizadas para el recuento e identificacion taxonémica del
zooplancton, asi como las metodologias empleadas para los analisis de nutrientes y
concentraciones de clorofila a, fueron las mismas que las que fueran detalladas en el
capitulo I.

Para evaluar las variaciones en la relacion entre el fésforo y el nitrégeno, se calculd

la relacion N:P como la relacion molar entre el N-NH," y el P-PDT (Nyua:Pror).

Anadlisis estadisticos

Las diferencias estadisticas en las concentraciones de nutrientes, zooplancton,
clorofila a, y Nyna:PppT, €ntre los tratamientos con y sin peces, fueron evaluadas

utilizando un ANOVA de dos vias con muestras repetidas en el tiempo.
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RESULTADOS

Peces

Las biomasas de peces utilizadas en cada uno de los experimentos se encuentran
detalladas en la Tabla 2.1. Los peces del experimento 2 fueron de menor peso

corporal que los peces del experimento 1.

Tabla 2.1. Media y error estandar del peso humedo de G. maculatus en cada uno de los

dos experimentos.

Peso individual Numero Biomasa total
de los peces (g) de peces (0) g peces I

. por . .
media error  pecera Media error media error

Experimento 1
0,24 0,018 3 0,71 0,013 0,019 0,0004
(enero)

Experimento 2
0,15 0,013 1 0,15 0,013 0,004 0,0004
(marzo)

Densidad zooplanctonica

La comunidad zooplactonica de ambos experimentos estuvo dominada por el
copépodo calanoideo Boeckella gracilipes, seguido por el claddcero Bosmina
longirostris el cual incrementd su representatividad en el experimento 2. Los
copépodos ciclopoideos permanecieron con muy bajas concentraciones en ambos
experimentos. Dentro de los rotiferos la especie Polyarthra vulgaris domind ambos

experimentos, seguida por los géneros Collotheca, Synchaeta, Keratella y
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Pompholix durante el experimento 1 y Collotheca, Synchaeta, Keratella y Gastropus
durante el experimento 2.

El filtrado total del volumen final de las peceras y la observacion bajo microscopio
esteresocopico del contenido del mismo, revel6 que tanto rotiferos como crustaceos
toleraron perfectamente las condiciones de laboratorio, ya que en en ausencia de
peces ambos permanecieron vivos y en perfectas condiciones hasta el final de los
experimentos.

Los crustaceos de ambos experimentos fueron reducidos significativamente ante la
presencia de G. maculatus, mientras que aumentaron sus densidades en el
tratamiento sin peces (Figura 2.1, Tabla 2.2). Esto mostré nuevamente el fuerte
efecto de depredacion que produce G. maculatus sobre los crustaceos del lago
Escondido, a pesar de su pequerio tamafio.

Los rotiferos por su parte, presentaron mayores densidades en los tratamientos con
peces que en ausencia de estos, exceptuando el ultimo dia del experimento 2 (Figura
2.2). Las diferencias en las abundancias de rotiferos entre tratamientos sélo fueron

significativas en el experimento 1 (Tabla 2.2).
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Tabla 2.2. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para las

densidades de crustaceos y rotiferos totales de ambos experimentos. *

diferencias significativas; n.s.: sin diferencias significativas.

Experimento 1 <

(enero)

Experimento 2 <

(marzo)

Crustaceos < dia

Rotiferos dia

Crustaceos < dia

Rotiferos dia

Factor Valor P
tratamiento 0,002
<0,001

dia x tratamiento <0,001
tratamiento 0,034
<0,001

dia x tratamiento 0,542
tratamiento 0,027
0,002

dia x tratamiento <0,001
tratamiento 0,941
0,006

dia x tratamiento 0,031
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Clorofila a

La concentracion de clorofila a disminuy6 significativamente a lo largo de los dias
de incubacidn, tanto en el tratamiento sin peces como en los tratamientos con peces
de ambos experimentos (Figura 2.3, Tabla 2.3). Pese a que existié una disminucion
en la presion de pastoreo en los experimentos con peces (Figura 2.1), no se
observaron diferencias significativas en la concentracion de clorofila a entre los dos
tratamientos (Tabla 2.3). Evidentemente, a pesar de los esfuerzos en simular las
condiciones del lago para un buen desarrollo de los individuos frente a condiciones
experimentales, no se logré alcanzar las condiciones necesarias para el buen
desarrollo de las algas. Dado que el fitoplancton es muy sensible a las condiciones
de luz, es muy factible que la luz proporcionada en laboratorio no fuera adecuada
para el proceso fotosintético de las algas. No se podria descartar la presencia de
especies mixotréficas que pudieran haber cambiado su metabolismo hacia la
heterotrofia (estado incoloro) en estas condiciones de luz. Sin embargo, de ocurrir
esto ultimo, las especies en estado heterotrofico no incorporarian los nutrientes del

medio en forma directa.

Tabla 2.3. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para las
concentraciones de clorofila a de ambos experimentos. * diferencias

significativas; n.s.: sin diferencias significativas.

Factor Valor P
] tratamiento 0,665 n.s.
Experimento 1
dia <0,001 -
(enero) _
dia x tratamiento 0,003 -
) tratamiento 0,526 n.s.
Experimento 2 i
dia <0,001 -
(marzo)
dia x tratamiento 0,355 n.s.
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Nutrientes

El hecho que no existié un buen desarrollo de las algas dentro de las peceras de
ambos experimentos (Figura 2.3), permitié evaluar con mayor fidelidad las tasas de
reciclado de nutrientes ya que no existio una gran superposicion entre los efectos de
reciclado de nutrientes y la asimilacion simultanea de los mismos por parte de los
productores del fitoplancton. Esto ultimo se debe a que las tasas de asimilacién se
vieron disminuidas como consecuencia de la declinacion de la biomasa
fitoplanctonica.

Ambos experimentos mostraron un sorprendente aporte de nutrientes por parte de
los peces en los sistemas acuaticos, ya que tanto el PDT, PT, como el NH,
presentaron incrementos significativos ante la presencia de peces mientras que
permanecieron sin variaciones en ausencia de éstos (Figuras 2.4, 2.5, 2.6 y 2.7;
Tabla 2.4). A su vez la diferencia observada en la magnitud del reciclado de
nutrientes entre ambos experimentos (Figuras 2.4, 2.5, 2.6 y 2.7) muestra que el
aporte es mayor frente a una mayor densidad de peces (experimento de enero)
(Tabla 2.1) dado que en el reciclado se suma el aporte que realiza cada uno de los
peces. Parte de la diferencia puede relacionarse también a que en el experimento de
enero el agua de las peceras tuvo aproximadamente 2°C mas de temperatura que en
el experimento de marzo. Esto Gltimo pudo inducir a una mayor tasa metabdlica en
los peces de este experimento y por ende, un aumento en el reciclado de nutrientes

que éstos realizaron.

En el experimento de enero existid un aumento significativo de las concentraciones
de fésforo particulado total en el tratamiento con peces (Figura 2.6a, Tabla 2.4),
mientras que en el experimento de marzo, el aumento observado en presencia de G.
maculatus fue levemente superior al tratamiento sin peces, sin que la diferencia
resultara significativa (Figura 2.6b, Tabla 2.4). Dado que no existié un aumento en
la biomasa fitoplanctonica durante los experimentos (Figura 2.3) a quien atribuir el
incremento de PPT, puede deducirse que el PPT estuvo contenido mayormente en
las heces de los peces y que éstas requeririan de procesos microbianos para que el P

guede disponible para las algas. Por otra parte, teniendo en cuenta que en el
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experimento 1 habia una mayor cantidad de peces y a su vez, de mayor tamafio
corporal que los utilizados en el experimento 2 (Tabla 2.1), puede considerarse que
la mayor acumulacion de fosforo particulado durante este primer experimento
(Figura 2.6) se debe al mayor numero de peces y a que las heces de estos son
probablemente de mayor tamafio y por lo tanto mas particuladas que las heces de los
peces mas pequefios utilizados durante el segundo experimento.

Pese a que existio un aumento del fosforo en forma particulada encontrandose esta
fraccion inaccesible para el fitoplancton de manera inmediata, también existio un
significativo incremento del fosforo en forma disuelta (Figura 2.5), indicando
nuevamente que G. maculatus representa una importante fuente de nutrientes para el
fitoplancton. El significativo aporte de nitrégeno en forma de amonio observado en
los tratamientos con peces (Figura 2.7, Tabla 2.4), también juega un papel muy
importante en la disminucion de la limitacién por recursos ya que el nitrégeno, junto
con el fosforo representan los dos nutrientes mas limitantes en el crecimiento del
fitoplancton,  demostrandose  entonces que los  peces  contribuyeron
significativamente al aporte de ambos nutrientes (Figuras 2.5y 2.7). Los cambios en
las relaciones de estos dos nutrientes juegan un papel muy importante en la dindmica
y composicién de las algas, debido a la diferencia entre especies en los
requerimientos de fésforo y nitrogeno. En este sentido G. maculatus incrementd la
relacion Nyn.:Pppt €n ambos experimentos (Figura 2.8) con lo que se deduce que la
presencia de este pez pude afectar la composicion de especies algales. Aunque el
incremento de la relacion Nyn.:Pppr SOl0 fue significativa en el experimento 1, el
experimento 2 tuvo un valor P cercano al limite de significancia (Tabla 2.4). Al
comienzo de ambos experimentos la relacion Nyp.:Pppt tuvo un valor aproximado de
2, permaneciendo con dicho valor en el tratamiento sin peces del experimento 1, y
aumentando levemente en el tratamiento sin peces del experimento 2. En presencia
de G. maculatus esta relacion se incremento considerablemente, aumentando 5 veces
su valor en el experimento 1 (Nyp.:Peor = 10), y dos veces en el experimento 2
(NnHe:ProT = 4).
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Tabla 2.4. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para

concentraciones de nutrientes y relacion molar Nnu,:Pppr de ambos

experimentos.  * diferencias  significativas; n.s.. sin diferencias
significativas.
Factor Valor P
PT PDT PPT NH," NNHa:PpoT

g Eratamiento <0,001* 0,006* 0,002* 0,001* 0,004*
§<d|’a <0,001* <0,001* <0,001* <0,001* <0,001*
,_% tjl'a X tratamiento <0,001* <0,001* 0,002* <0,001* <0,001*
.
8 tratamiento 0,004* 0,002* 0,490 n.s. 0,009* 0,072 n.s.
(1]
§< dia <0,001* <0,001* 0,321 n.s.  <0,001* <0,001*
u% dia x tratamiento <0,001* <0,001* 0,302 n.s. <0,001* 0,008*

\
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Relacidon alométrica en el reciclado de nutrientes

Debido a que el fitoplancton de las peceras no prosperé en ninguno de los dos
experimentos (Figura 2.3), se pude deducir que los nutrientes liberados por los peces
fueron mayormente acumulados en el agua de las mismas. Por esta razon y dada la
diferencia de tamarios en los peces utilizados en ambos experimentos (Tabla 2.1), se
logr6 evaluar la liberacion de nutrientes masa especifica de G. maculatus
expresando los valores de nutrientes como pmol nutriente (g himedo de pez)™ I
Como se espera desde el punto de vista de la diferencia de tamafios, los peces mas
pequefios utilizados en el experimento 2 (Tabla 2.1) tuvieron mayor reciclado de
nutrientes por unidad de masa que los peces mas grandes utilizados en el
experimento 1 (Tabla 2.1, Figuras 2.9 y 2.10), incluso al estar expuestos a una
menor temperatura del agua que los peces mas grandes. Contrariamente a lo
observado en el reciclado de PDT y NH,", la relacion Nyu.:Ppor por unidad de masa,

fue superior en los peces de mayor tamafio (Figura 2.11, Tabla 2.1).
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Figura 2.9. Reciclado masa especifica de PDT a través de G. maculatus en ambos
experimentos. enero: peces de 0,24 + 0,018 g de peso humedo; marzo:

peces de 0,15 + 0,013 g de peso humedo.
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Figura 2.10. Reciclado masa especifica de amonio a través de G. maculatus en ambos
experimentos. enero: peces de 0,24 £ 0,018 g de peso humedo; marzo:

peces de 0,15 + 0,013 g de peso humedo.
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Figura 2.11. Reciclado masa especifica de la relacion Nnp.:Peor, a través de G.
maculatus en ambos experimentos. enero: peces de 0,24 £ 0,018 g de
peso humedo; marzo: peces de 0,15 + 0,013 g de peso humedo.
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DiscusION

Al igual que en los experimentos en mesocosmos, los experimentos de laboratorio
mostraron un claro efecto positivo de G. maculatus sobre el reciclado de nutrientes y
un claro efecto negativo de este pez sobre Boeckella y Bosmina. Ambos crustaceos
fueron fuertemente disminuidos en presencia de G. maculatus, mientras que las
concentraciones de fosforo y nitrogenos asi como la relacion Nyu.:Pppr fueron
fuertemente incrementadas, demostrando que G. maculatus puede disminuir la
limitacion por estos recursos en el ambiente natural.

Debido a que el fitoplancton no se adecud a las condiciones de laboratorio, los
efectos de G. maculatus sobre la biomasa y composicion de los productores no
pudieron ser analizados en estos experimentos. Dada la disminucion del
fitoplancton, los nutrientes liberados por los peces no fueron inmediatamente
incorporados a la biomasa fitoplancténica, sino que fueron mayormente acumulados
en el agua de los acuarios. Esto Gltimo permitio realizar un mejor analisis de la
relacion N:P en el reciclado de G. maculatus ayudando asi, a la interpretacion de los
efectos producidos por los peces en condiciones naturales. La fraccion de PRS
siguid siendo indetectable dado que, a pesar de existir un decaimiento en la biomasa
fitoplanctonica, siempre se detectd una fraccion de fitoplancton vivo, el cual pudo
tomar el PRS liberado por los peces.

El incremento observado en la relacion Nyw.:Pepor €n presencia de G. maculatus,
puede deberse a que los copépodos y el claddcero Bosmina longirostris tienen
relativamente bajos contenidos de fosforo (Andersen & Hessen 1991), provocando
en G. maculatus una mayor eficiencia de asimilacion de este nutriente en relacion al
nitrégeno, y reflejandose en una alta relacién N:P en los productos de excrecion.
Esto juega un papel muy importante en la dinamica de la comunidad fitoplancténica
ya que las tasas de excrecion, y las relaciones en que son excretados los nutrientes,
mas que sus niveles acumulativos, son las variables de interés para el desarrollo de
diferentes especies algales. Dado que las especies algales poseen distintos
requerimientos de P y N, los cambios en las relaciones N:P pueden causar
variaciones en la composicion fitoplanctonica del lago, afectando fuertemente la

estructura de la comunidad fitoplancténica (Smith 1982). Los cambios en la
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composicion de especies se encuentran a su vez acompafiados de variaciones en los
contenidos de nitrogeno y fésforo dentro de las células fitoplanctonicas. Debido a
que los herbivoros son mas ricos en P y N que el fitoplancton y menos flexibles a
cambios en las relaciones elementales, su crecimiento puede verse retardado en
presencia de algas de baja calidad (bajas relaciones N:C y P:C) (Sterner & Hessen
1994). Es asi que los peces pueden afectar indirectamente la composicion de la
comunidad del zooplancton por cambiar la cantidad y calidad de su alimento.

Las tasas de reciclado masa especifico de P y N disminuyeron con el aumento del
tamafio corporal de G. maculatus, asi como fuera observado por otros autores en
diferentes especies de peces (Brabrand et al. 1990, Schindler et al. 1993, Schaus et
al. 1997, Schaus & Vanni 2000). Esta relacion inversa entre el reciclado de
nutrientes masa especifico y el tamafio de los peces, podria explicarse por las
mayores tasas metabolicas de los peces pequefios, quienes al impulsar el crecimiento
aumentan las tasas de consumo, promoviendo mayor depésito de nutrientes en sus
tejidos, e incluso asi, promoviendo un mayor reciclado de nutrientes. De acuerdo a
la hipétesis de tasas de crecimiento, los organismos con mayores tasas de
crecimiento requieren proporcionalmente mas fosforo debido al incremento de los
contenidos de biomoléculas como el ARN,, y ARN; para la sintesis de proteinas
(Sterner & Elser 2002). Siendo asi, el incremento de las tasas de crecimiento acarrea
un aumento en el contenido interno de fosforo disminuyendo la relacion N:P interna.
Dado que el reciclado de fésforo disminuye con el incremento de los contenidos
internos de este nutriente, es esperable que frente a la mayor produccién de biomasa
de los peces mas pequefios, éstos produzcan un mayor incremento de la relacién
Nnna:Pror €n sus produtos de excrecion. Sin embargo, los resultados de estos
experimentos mostraron que fueron los peces mas grandes los que reciclaron con un
N:P mas alto, por lo que esto no se veria soportado por la hipdtesis de tasas de
crecimiento. Sin embargo, hay que tener en cuenta que esta hipotesis fue postulada
en la comparacion de diferentes especies y quizas no es aplicable dentro de la misma
especie. En este sentido Vanni et al. (2002) encontraron también una relacion

positiva entre el N:P y el tamafio corporal en peces.
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CAPITULO Il

RECICLADO DE NUTRIENTES A TRAVES DE LOS PECES (EXPERIMENTOS DE

CAMPO)

INTRODUCCION

En los ultimos tiempos se ha descubierto que ciertos factores ecoldgicos y de

comportamiento, como los habitos alimenticios de los peces (Lamarra 1975,
Brabrand et al. 1990), el tamafio (Lamarra 1975, Brabrand et al. 1990, Kraft 1992,
Schindler et al. 1993, Reissig et al. 2003), los movimientos diarios (Brabrand et al.
1990, Schindler et al. 1993) y la composicion de la comunidad (piscivoros o
planctivoros) (Schindler et al. 1993), pueden inducir modificaciones en la
regeneracion de nutrientes por alterar las tasas, las relaciones estequiométricas y la
distribucion espacio-temporal de los nutrientes.

Los cambios en la dieta afectan el reciclado de nutrientes, dado que la composicién
de nutrientes dentro de los tejidos corporales de los peces depende del tamafio de los
mismos y de las especies (Davis & Boyd 1978, Sterner & George 2000), y los
procesos fisioldgicos mantienen un activo control de los contenidos de nutrientes en
los peces, independientemente del contenido en nutrientes del alimento que
consumen (Sterner & George 2000). Al cambiar de dieta cambia la eficiencia de
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asimilacion y por ende el reciclado de nutrientes para mantener la estequiometria
interna (Sterner & George 2000). Los movimientos de los peces dentro del lago
afectan la distribucion de los nutrientes excretados, dado que los peces que migran
diariamente entre la zona litoral y la zona pelagica pueden maximizar la
contribucién de nutrientes por transportarlos de una zona a la otra. Estos
movimientos que realizan los peces establecen una conexién importante entre el
bentos y los héabitat pelagicos (Lamarra 1975, Shapiro & Carlson 1982). Los peces
gue se alimentan y excretan dentro de la zona pelagica no aportan nutrientes nuevos,
sino que reciclan los nutrientes ya existentes volviéndolos nuevamente disponibles
para los productores. A diferencia de éstos, los peces que se alimentan del bentos y
excretan en la zona pelégica redistribuyen los nutrientes ligados al bentos y aportan
nuevos nutrientes a la zona pelagica, los cuales de otro modo no se encontrarian
disponibles para el crecimiento del fitoplancton (Brabrand et al. 1990, Caraco et al.
1992, Schaus & Vanni 2000). El aporte de nuevos nutrientes es de gran importancia
para el mantenimiento de la comunidad pelagica, debido a que en esta zona existe
una gran pérdida de nutrientes con la decantacion de los pellets y organismos
muertos hacia las zonas profundas (Sommer 1989, Balseiro et al. 1997).

El tiempo que transcurre luego del momento de la alimentacion, también resulta
importante en el reciclado de nutrientes, ya que el reciclado es maximo
(especialmente del fosforo) inmediatamente después de la alimentacion,
disminuyendo con el tiempo (Mather et al. 1995). Resulta claro entonces que el
reciclado de nutrientes por peces es el resultado de un conjunto de interacciones
complejas entre la ecologia y la fisiologia del pez (Schindler & Eby 1997), las cuales
deben ser tenidas en cuenta a la hora de analizar y manejar los sistemas acuaticos

gue tienen peces.

Dado que en los capitulos | y Il se abordo, dentro de los efectos en cascada, las
variaciones en el reciclado de nutrientes frente a cambios de tamafio y densidad de
peces, en este tercer capitulo se analizaran los cambios en el reciclado de nutrientes
frente a variaciones en los habitos alimenticios. Para ello se realizardn experimentos
in situ en microcosmos utilizando diferentes tamafios de peces y diferentes horas del

dia, dado que estos son dos factores que afectan la dieta de los peces. En estos
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experimentos cortos se medira qué proporcion del fosforo liberado por G. maculatus
se encuentra rapidamente disponible para algas y bacterias en forma de PRS.

En el presente capitulo se plantearon las siguientes hipotesis:
1. G. maculatus presentard cambios en su dieta asociados al tamafio y al
momento del dia.
2. Lavariacién en la dieta de G. maculatus producira cambios en el reciclado de
nutrientes.
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Lago Moreno Oeste

El lago Moreno Oeste (41°5° S; 71°33’ O) es un lago profundo y ultraoligotrofico
ubicado a 758 m s.n.m. Este lago posee un area de 6 km? y forma parte del sistema
del Nahuel Huapi (Patagonia, Argentina) (Figura 3.1). Su profundidad maxima es de
90 m y su transparencia es muy alta (profundidad de Secchi = 20 m). El lago
Moreno Oeste se ubica en una region de clima templado con temperatura media
anual de 8°C encontrandose bajo la influencia de los vientos del oeste y con
precipitaciones medias anuales de 1600 a 2000 mm (Planas 1996). Es un lago con
régimen monomictico calido con estratificacion estacional desde noviembre tardio
hasta abril (Queimalifios et al. 1999, Modenutti et al. 2000). Durante el periodo de
estratificacion directa el lago desarrolla una marcada termoclina alrededor de los 30
m de profundidad, con 11 a 18°C en el epilimnion y 7°C en el hipolimnion. El
periodo de mezcla ocurre durante el otofio tardio y los meses de invierno y la
temperatura es de 7°C en la totalidad de la columna de agua (Modenutti et al. 2000).
Este lago, es un ambiente con bajos contenidos de nutrientes, lo que le confiere la
clasificacion de ultraoligotrofico. Tanto las concentraciones del carbono orgénico
disuelto (COD), como las fracciones del fosforo (PT y PDT), y del amonio (NH,")
son muy bajas (COD 0,6 mg I'; PT 3,46 pg I''; PDT 1,81 ug Iy NH,* 12,05 pg 1)
y no se encuentran cambios remarcables a lo largo de la columna de agua (Pedrozo
et al. 1993, Queimalifios et al. 1999, Modenutti et al. 2000). La concentracion de
clorofila a epilimnética es menor a 0,6 pg I'*, mientras que en el metalimnion ésta se
incrementa a 1,5 pg 1™, produciendo un méaximo profundo de clorofila a los 30
metros de profundidad (Queimalifios et al. 1999). La comunidad de zooplancton esta
caracterizada por la presencia de rotiferos, con representacion de los géneros:
Polyarthra, Keratella, Synchaeta, Collotheca, Thichocerca y Conochilus, entre otros
(Modenutti 1998), y la dominancia de los crustaceos Ceriodaphnia dubia (Richard)
y Boeckella gracilipes. El grupo de ciliados esta caracterizado por la presencia de
individuos de tamafio medio (< 50 um) y dos especies de ciliados mixotroficos de

gran tamafio (> 80 um): Stentor araucanus Foissner & Woelfl y Ophrydium

98



Ao RECICLADO DE NUTRIENTES (EXPERIMENTOS DE CAMPO)

naumanni Pejler, mostrando este Gltimo un incremento en la densidad de células por
debajo de los 30 metros de profundidad, contribuyendo asi al maximo de clorofila
(Queimalifios et al. 1999).

En este lago conviven 5 especies de peces nativos G. maculatus, Galaxias platei
Steindachner, P. trucha, Odontesthes hatcheri (Eigenmann) y Diplomystes
viedmensis Mac Donagh, y tres especies de peces introducidos: Salmo trutta (L.),
Salvenilus fontinalis (Mitchill) y Oncorhynchus mykiss (Walbaum) (Milano et al.
2002).

Aunque no existe un estudio detallado sobre la fauna asociada al bentos del lago
Moreno, existen trabajos de relevamiento de organismos del bentos en lagos de la
zona, como el lago Mascardi (Bonetto et al. 1971) y el lago Escondido (Afidn Suarez
1997). Por otro lado, es posible conocer en parte la composicién de los organismos
bentdnicos de los lagos de la zona a partir de estudios sobre dieta de peces. En tal
sentido, Milano et al. (2002), exponen datos sobre la composicion de la dieta de G.
platei en varios ambientes, entre los que se encuentra el lago Moreno. De estos
trabajos se resume que los organismos asociados al bentos litoral de lagos de la zona
estdn numeéricamente mayor representados por anélidos (Oligoquetos), larvas de
insectos (Trichoptera y Diptera) y turbelarios. Los macrocrustaceos comunes en los
lagos de la zona son: Aegla spp. y Samastacus spinifrons (Philippi). Entre la
vegetacion y los detritos del litoral poco profundo se encuentra el anfipodo, Hyalella
prob. curvispina y sobre la vegetacion y en el perifiton se ubican gasterépodos.
Larvas de efemerdpteros y de odonatos también son frecuentes en la zona litoral de
los lagos de la zona.

La vegetacion circundante esta compuesta por bosque compuesto de Nothofagus

dombeyi y Austrocedrus chilensis (Grigera et al. 1989).
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Escala
1 Km

Figura 3.1. a) Mapa de referencia con la ubicacion del lago Moreno Oeste b) Detalle de

lago Moreno Oeste con indicacion de su batimetria.
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EXPERIMENTOS DE CAMPO EN MICROCOSMOS

El objetivo general de este experimento fue evaluar la variacion de la actividad de
alimentacion-excrecion de G. maculatus a lo largo de un ciclo diario en un ambiente
ultraoligotrofico. Los objetivos particulares fueron analizar las diferencias en el
reciclado de nutrientes de G. maculatus en funcién de los cambios de tamafio del pez
y la dieta ingerida. Los movimientos diarios de G. maculatus y sus efectos sobre la
comunidad pelagica fueron analizados indirectamente en funcion de los contenidos
estomacales a diferentes horas de dia.

La importancia de considerar las variaciones diarias en el reciclado de nutrientes se
basa en que la actividad de alimentacion de los peces, y en consecuencia la

excrecion de los mismos, puede variar dentro de un periodo de 24 horas.

Disefio experimental

A diferencia de los experimentos expuestos en los capitulos 1 y Il, en los que G.
maculatus fue expuesto a una dieta exclusivamente planctonica, el experimento
desarrollado en este capitulo se basé en la medicién del reciclado de nutrientes luego
gue G. maculatus haya ingerido las presas en el lago, ya sean litorales o pelagicas.
Las mediciones de los nutrientes liberados por los peces recién capturados se
realizaron introduciendo a los individuos de G. maculatus en contenedores plasticos
con 750 ml de agua de lago prefiltrada a través de filtros de nitrato de celulosa 0,45
pum de poro (MSI). En cada contenedor se colocé un solo individuo de G. maculatus.
Los peces fueron mantenidos en dichos contenedores por un periodo de 1 hora,
analizando la cantidad y composicion de los productos excretados una vez
transcurrido ese tiempo.

Dado que el objetivo de este experimento es evaluar la cantidad de nutrientes
liberados por G. maculatus (concentracion de nutrientes liberado por g de pez por
hora), y lograr detectar diferencias fehacientes con el control, se utilizaron
densidades de G. maculatus que resultan extremadamente altas comparadas con el
sistema natural, pero que facilita la interpretacién de los resultados sin afectar el

objetivo de este experimento.
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El experimento se realiz6 con un disefio de dos vias: momento del dia (mafana,
tarde y noche) versus tamafio de G. maculatus (pequefios, medianos y grandes). Se
incluyeron contenedores sin peces considerados como “controles” debido a que
partir de ellos se pretende determinar cualquier variacion en la concentracion de
nutrientes que sea independiente de la presencia de los peces. Los tamafios de los
peces utilizados en cada caso y los horarios de experimentacion estan indicados en la
Tabla 3.1.

Tabla 3.1. Resumen del disefio experimental con las horas de inicio y los tamafios de G.
maculatus utilizados en cada uno de los tratamientos (longitud total * error

estandar en cm).

Hora de inicio Control Peces pequeiios  Peces medianos  Peces grandes
Mafiana: 9 hs - 3,68 + 0,03 4,62 + 0,04 6,33+ 0,16
Tarde: 13 hs - 3,58 + 0,04 4,07 +0,11 5,46 0,22
Noche: 20 hs - 4,10 + 0,06 4,56 + 0,04 6,27 £ 0,08

Se realizd una serie de tratamientos con distintos tamafos de peces, en cada uno de
los momentos del dia (mafiana, tarde y noche). La serie de tratamientos de la tarde
tuvo 3 réplicas, mientras que las series de la mafiana y la noche contaron con 5
réplicas por tratamiento. Estas 3 series no pudieron realizarse dentro del mismo dia,
requiriéndose un dia diferente para cada horario. Esto se debi6 al tiempo (previo y
posterior al experimento), que demanda la preparacion y el analisis del experimento.
Este tiempo demandado se fundamenta en la preparacion de los contenedores, el
filtrado del agua utilizada, la captura y seleccion de los peces, asi como también el
filtrado a campo de las muestras extraidas de las botellas y los analisis quimicos
realizados en laboratorio. Los andlisis quimicos, especialmente los analisis de PRS,
no pueden dilatarse, dado que representa a moléculas facilmente asimilables, y

postergar su analisis puede alterar considerablemente los resultados del mismo.
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De esta manera, los 3 dias requeridos para el analisis de las variaciones diarias
estuvieron comprendidos entre el 23 de enero y el 14 de febrero de 2003.

Unidades experimentales

Para la realizacién de este experimento se utilizaron contenedores plasticos de 1
litro, los cuales fueron lavados cuidadosamente en el laboratorio con acido
clorhidrico 1 N, y enjuagados con abundante agua destilada. Para el llenado de los
contenedores se utilizd agua epilimnética colectada del lago el dia anterior al
experimento, la cual fue filtrada en el laboratorio a través de filtros de membrana de
nitrato de celulosa 0,45 um de poro (MSI). Este filtrado se realizé debido a que uno
de los objetivos principales de este experimento fue detectar si dentro de las formas
de liberacion de fosforo por parte de G. maculatus se encuentra el fosforo reactivo
soluble (PRS). La medicion de las tasas de reciclado de PRS es dificil debido a que
proporciona una fuente de fosforo rapidamente aprovechable, y por tanto su
captacion por parte de las algas y las bacterias puede ser extremadamente rapida,
confundiendo las estimaciones. Para evitar esto fue preciso utilizar agua filtrada con
el fin de eliminar a las algas y gran a parte de las bacterias.

El agua epilimnética fue colectada en el lago y trasladada al laboratorio para su
filtracion el dia anterior al experimento. Se realizé un primer filtrado a través de
filtros GF/F (0,7 um de poro), con el fin de lograr la eliminacion rapida del
fitoplancton, zooplancton y de las particulas de mayor tamafio. Este primer filtrado
permite que el paso del agua a través de los filtros de membrana (0,45 um de poro),
se realice con mayor velocidad y sin un excesivo taponamiento de los poros del
mismo. El segundo filtrado permiti6 la eliminacion de casi el total de las bacterias
presentes en el agua del lago (bacterias > 0,45 um) evitando asi que los productos
excretados por G. maculatus fueran utilizados o alterados por éstas. De esta manera,
se consiguié medir la totalidad de los productos excretados por los peces en su
composicion original. Cabe aclarar que el agua filtrada no era estéril, ni tampoco el
pez que se introdujo en el contenedor, pero esta metodologia redujo a un minimo el

efecto bacteriano en la captura de nutrientes.
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Los contenedores plasticos fueron llenados en laboratorio con 750 ml de este agua
filtrada y posteriormente guardados en incubadora durante un periodo aproximado
de entre 12 y 20 horas, evitando cambios de temperatura en el agua. Una vez
trasladados al lago, se procedié a la captura y seleccion de los peces para dar

comienzo al experimento.

Peces: captura, seleccion de tamaro y mediciones realizadas

Los peces fueron capturados con la misma técnica utilizada en los experimentos de
los capitulos | y Il (redes de arrastre). Una vez capturados, se seleccionaron
individuos pequefios, medianos y grandes, los cuales fueron introducidos en un
recipiente con agua epilimnética limpia (obtenida de la superficie del lago).
Posteriormente fueron trasladados a un contenedor pequefio conteniendo agua
filtrada a través de filtros GF/F y finalmente fueron trasladados a un dltimo
contenedor que contenia agua filtrada a través de filtros de membrana de nitrato de
celulosa 0,45 um de poro (MSI). Por altimo, se introdujo un pez por contenedor con
un total de 5 réplicas para cada tamafio en los horarios de la mafiana y la noche y 3
réplicas en el horario de la tarde. EI mismo namero de contenedores sin peces fueron
considerados como controles.

Los traslados de los peces de un contenedor a otro, tuvieron el objetivo de impedir
(lo mayor posible), que junto con los peces, se introdujera agua sucia dentro de las
botellas de experimentacion.

Los peces fueron recuperados al final del experimento y sacrificados con una
solucion saturada de CO,, evitando asi la regurgitacién de los contenidos del tubo
digestivo. Seguidamente fueron trasladados al laboratorio para las mediciones de
peso, largo total y largo estandar, utilizando los mismos instrumentos de medicién
que los expuestos en el capitulo I. Finalizadas estas mediciones, los individuos
fueron fijados con formaldehido al 4% para la posterior diseccion y andlisis de los

tubos digestivos.
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Incubacion y toma de muestras

Una vez introducidos los peces en los respectivos contenedores de experimentacion,
250 ml de agua fueron retirados de cada uno de ellos (incluidos los controles sin
peces), para las determinaciones de las concentraciones iniciales de los nutrientes.
Una vez extraidas estas muestras, se dejaron incubar los contenedores
experimentales por un periodo de una hora. La incubacién se realizo en la costa bajo
la sombra de los arboles, y colocando los contenedores apartados para que los peces
no fueran molestados. Mientras trascurria el tiempo de incubacién, las muestras
iniciales fueron filtradas a través de filtros GF/F con la utilizacion de bombas
manuales. Una vez filtradas, las muestras fueron guardadas en frascos prelavados
con &cido y agua destilada, y llevadas al laboratorio para los analisis de las
concentraciones iniciales de PDT, PRS y NH,". Transcurrido el tiempo de
incubacion, otros 250 ml fueron retirados de cada uno de los contenedores con el fin
de obtener las concentraciones finales de nutrientes. De la misma manera, se
procedio al filtrado y guardado de las muestras para su posterior analisis en
laboratorio.

Una vez en el laboratorio, se procedié al inmediato analisis de las muestras

extraidas.

Analisis de muestras en laboratorio

Las concentraciones de nutrientes (PRS, PDT y NH,") dentro de las botellas, fueron
analizadas siguiendo las metodologias explicadas en el capitulo | para los
experimentos de mesocosmos. En el caso del amonio sélo se utilizaron 4 réplicas de

la mafiana y la noche y 3 de la tarde para el anlisis de sus concentraciones.

Calculos realizados

Las concentraciones de nutrientes medidas en los controles fueron restadas de las de
los tratamientos con peces, para luego determinar la excrecion neta de nutrientes

como la diferencia de las concentraciones iniciales y finales dentro de los
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contenedores con peces. Dicha concentracion fue dividida por la biomasa del pez
presente en cada contenedor (peso himedo) y el tiempo de incubacion (1 hora),
expresando los resultados como pg de nutrientes liberados (PRS, PDT o NH,") por

gramo humedo de pez por hora.

Andlisis estadisticos

Se utilizaron ANOVA de dos vias para examinar cémo el tamafio de los peces
(pequefios/medianos/grandes) y el momento del dia (mafiana/tarde/noche), influyen
en el reciclado de nutrientes de los peces.

En caso de ser necesario, los datos fueron logaritmizados para lograr la normalidad
y/o homocedasticidad. Para las comparaciones maltiples de medias se utilizo el test
de Tukey.

Se utiliz6 un andlisis de componenetes principales (PCA) para la distribucion de

dietas en funcion de los tamafios de G. maculatus y la hora del dia.
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RESULTADOS

Contenidos estomacales de G. maculatus

Los anélisis de contenido estomacal revelaron que G. maculatus se alimenta durante
todo el dia, alternando entre una dieta pelagica y una dieta litoral. Los estomagos de
los tres tamarfios de G. maculatus contenian presas pelagicas en la mafiana (9 hs) y
primeras horas de la tarde (13 hs), mientras que las presas litorales fueron
dominantes durante las ultimas horas de la tarde (20 hs) (Figura 3.2, Tabla 3.2). El
cladocero Ceriodaphnia dubia es una presa de gran importancia para G. maculatus
debido a que existio una altisima representacion de este claddcero en los contenidos
estomacales de los tres tamafios de G. maculatus durante la mafana y la tarde
(Figuras 3.2 y 3.3, Tabla 3.2). En estos horarios, los contenidos de los peces méas
pequefios tuvieron una combinacion de dieta de C. dubia y el claddcero de menor
tamafio Bosmina longirostris, mientras que los peces mas grandes combinaron una
dieta de C. dubia con presas de mayor tamafio como adultos de insectos,
quironomidos y anfipodos (Figura 3.2, Tabla 3.2). Durante la noche, las presas
litorales dominaron los contenidos estomacales de todos los peces capturados. Los
peces mas grandes incluyeron adultos de insectos, larvas de quironémidos,
copépodos bentdnicos del orden Harpacticoida, y claddceros bentdnicos de la
familia Chidoridae. Los peces medianos, al igual que los peces grandes, incluyeron
copépodos y claddceros bentdnicos asi como también larvas de quironémidos vy el
cladocero B. longirostris, quien ademas de encontrarse en zonas pelagicas, se
refugia en las macrofitas de la zona litoral. Los contenidos estomacales de los peces
mas pequefios durante la noche tuvieron ejemplares de quidoridos, quironomidos y
algunos pequerfios insectos, pero fue Bosmina longirostris la que siguié dominando
como item alimenticio (Figura 3.2, Tabla 3.2).

Esta variacion en los contenidos estomacales de G. maculatus en los distintos
horarios permitié evaluar las diferencias en el reciclado de nutrientes, ligadas a las

variaciones en la dieta de este pez.
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Figura 3.2. Andlisis de Componentes Principales para los contenidos estomacales de

los ejemplares de G. maculatus en los diferentes tratamientos. Los nimeros
entre paréntesis representan el numero de réplicas que se encuentran
superpuestas en un mismo sitio del grafico. Pq (peces pequefios); Md
(peces medianos); Gr (peces grandes).
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Tabla 3.2. Contenido estomacal aproximado de los ejemplares de G. maculatus en los

diferentes tratamientos. Los valores de largo total estan expresados como

media + error estandar.

(@)
S Horario Largo total
S (cm)
Ma”a”a{ 3,68 + 0,03
wn
g< Tarde 3,58 +£0,04
o
Noche { 410+ 0,06
Maﬁana{ 4,62 +0,04
3
S
§< Tarde { 407+0,11
=
Noche { 456 + 0,04

Ejemplar

g~ W DN

W -

a b wN -

o~ whNE

wnN -

a b wN -

Contenido Estomacal

70% Bosmina, 30% Ceriodaphnia
50% Bosmina, 50% Ceriodaphnia

50% Bosmina, 50% Ceriodaphnia
20% Bosmina, 80% Ceriodaphnia
50% Bosmina, 50% Ceriodaphnia

100% Ceriodaphnia
80% Ceriodaphnia, 20% (Bosmina + Boeckella)
100% Ceriodaphnia

90% Bosmina, 10% insectos pequefios

80% Bosmina, 20% (quirondmidos + acaro + quiddridos)
95% Bosmina, 5% ciclopoideos

60% quironémidos, 40% quiddridos

100% Ceriodaphnia
100% Ceriodaphnia
100% Ceriodaphnia
100% Ceriodaphnia

95% Ceriodaphnia, 5% quironémidos

100% Ceriodaphnia
100% Ceriodaphnia

100% Ceriodaphnia

10% Bosmina, 50% quironémidos, 40% harpacticoideos
90% Bosmina, 10% adultos insectos

100% quironémidos

50% quironémidos, 30% quidoridos, 20% harpacticoideos
50% Bosmina, 50% harpacticoideos
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Grandes

Mafiana<X 6,33+ 0,16

<Tarde J 546+0,22

Noche < 6,27 £ 0,08

g b wdN -

[EEN

w

g b wN

95% Ceriodaphnia, 5% anfipodos

80% Ceriodaphnia, 20% adultos de insectos
80% Ceriodaphnia, 20% adultos de insectos
95% Ceriodaphnia, 5% quironémidos

80% Ceriodaphnia, 20% adultos de insectos

60% Ceriodaphnia,40% adultos de insectos

30% Ceriodaphnia, 30% quirondmidos, 30% quidoridos,
10% Bosmina

80% Ceriodaphnia, 20% adultos de insectos

50% quironémidos, 20% quidoridos, 30% harpacticoideos
20% quironémidos, 80% adultos de insectos

60% quironémidos, 35% anfipodos, 5% harpacticoideos
100% quironémidos

70% quiddridos 15% quirondmidos, 15% (ostracodos +
harpacticoideos)

Figura 3.3. a) Aspecto general del estmago de G. maculatus b) Corte transversal con

aspecto general de los estbmagos de G. maculatus llenos de Ceriodaphnia

dubia durante la mafiana y la tarde. Los puntos negros corresponden a los

ojos de C. dubia c) Aspecto general de los restos de C. dubia encontrados

dentro de los estbmagos de G. maculatus.
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Reciclado de nutrientes

El reciclado de nutrientes como valor absoluto fue mayor en los peces mas grandes y
menor en los méas pequefios pero el reciclado de nutrientes masa especifico a través
de Galaxias maculatus tuvo una relacion inversa con el tamafio de los peces (Figuras
3.4, 3.5y 3.6, Tabla 3.3). Los peces mas pequefios liberaron en relacion a su peso
mayor cantidad de fésforo y nitrégeno que los peces de mayor tamafo (Figuras 3.4,
3.5y 3.6, Tabla 3.3).

Tabla 3.3. Tasas de excrecion de nutrientes para los diferentes tamafios de peces, sin
discriminacion de horario. Valores expresados como g nutriente (g pez)™

ht.
) Tamario Valor L, . media + error
Nutrientes . Valor maximo ,
de Peces minimo estandar
pequefos 5,6 16,9 9,03+0,95
PRS medianos 2,8 10,8 6,21 +£0,73
grandes 1,9 9,8 3,62 £ 0,57
pequerios 8,3 22 1254 +1,12
PDT medianos 35 145 8,47 £ 0,91
grandes 2,5 14 4,80 £ 0,85
pequefios 10 65 42,10 + 8,45
NH," medianos 4 72 45,03 + 251
grandes 3,7 31,6 18,09 £ 2,59
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Hg PRS (g pez)™ h™

0.0 05 1.0 1.5 2.0 25 3.0

peso humedo de pez (g)

Figura 3.4. Concentraciones de PRS liberados en funcién de los diferentes tamafios de
G. maculatus, a diferentes horas del dia (puntos de diferente color).
Valores expresados en una relacién masa especifica.—— curva de ajuste;

---- intervalo de confianza (95%); - intervalo de prediccion.
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25

20

[N
a1
1

10 -

Hg PDT (g pez)™ h™

25 3.0
peso humedo de pez (g)

Figura 3.5. Concentraciones de PDT liberados en funcion de los diferentes tamafios G.

maculatus, a diferentes horas del dia (puntos de diferente color). Valores

expresados en una relacion masa especifica. —— curva de ajuste;

---- intervalo de confianza (95%)j; - intervalo de prediccion.
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En las mediciones de concentraciones de amonio realizadas en laboratorio surgieron
inconvenientes en los analisis, por lo que las réplicas presentadas en la Figura 3.6 no
constituyen la totalidad de las muestras extraidas de los contenedores, debido a que
hubieron réplicas que se perdieron. Esta pérdida no permitio un posterior analisis
estadistico para el caso del amonio, por lo que la Tabla 3.4 s6lo muestra los

esultados de los ANOVAS realizados para las concentraciones de PRS y PDT.

100
: O 9hs
: R?=0,23
90 1 P <0.05 y =57,85- 28 X*° ® 13hs
’ A 20hs
80

g Amonio (g pez)™* h*

0.0 0.5 1.0 15 2.0 2.5 3.0

peso humedo de pez (g)

Figura 3.6. Concentraciones de amonio liberados en funcion de los diferentes tamafios
G. maculatus, a diferentes horas del dia (puntos de diferente color).
Valores expresados en una relacion masa especifica. — curva de ajuste;

---- intervalo de confianza (95%); - intervalo de prediccion.

El efecto del tiempo en el reciclado de PRS y PDT varia con el tamafio del pez
(interaccion significativa tamafio x horario, Tabla 3.4). En los peces pequefios la
excrecion de PRS se mantiene aproximadamente constante durante todo el ciclo

diario, mientras que en los peces medianos la excrecion durante la tarde y la noche
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es mayor a la producida durante la mafiana, y en los peces grandes la excrecion de la
noche es mayor a la producida durante la mafana y la tarde (Figura 3.7). La
excrecion del PDT durante el ciclo diario fue similar a la del PRS (Figura 3.8) para
los 3 tamafios de G. maculatus. Si bien los peces pequefios excretaron en todo
momento mayor cantidad de PRS y PDT por unidad de masa, s6lo existieron
diferencias significativas en los horarios de la mafiana y la tarde pero no asi en el
horario de la noche (Figuras 3.7 y 3.8, Tabla 3.5). Durante la mafiana, el reciclado
que produjeron los peces pequefios tanto de PRS como PDT, difirié
significativamente del reciclado que produjeron los peces medianos y grandes
(Figuras 3.7 y 3.8, Tabla 3.5). No obstante, durante la tarde el reciclado de los peces
medianos se aproximé al de los peces pequefios difiriendo estos dos del reciclado
producido por los peces grandes (Figuras 3.7 y 3.8, Tabla 3.5). En el horario de la
noche los peces grandes aumentaron su reciclado por unidad de masa, y aungue
siguieron reciclando menos que los tamafios méas chicos, las diferencias no fueron

significativas (Figuras 3.7 y 3.8, Tabla 3.5).

Tabla 3.4. Resultados de ANOVA de dos vias para las concentraciones de fdsforo
reactivo soluble (PRS) y fésforo disuelto total (PDT) a diferentes horas del
dia y diferentes tamafios de peces. * diferencias significativas; n.s.: sin

diferencias significativas.

Variable Factor Valor P
Tamaifio <0,001 *
PRS Horario 0,004 *
Tamafio x Horario® 0,042 *
Tamano <0,001 *
PDT Horario 0,868 n.s.
Tamafio x Horario* 0,024 %*

! Para apertura de interaccion ver Figuras 3.7 y 3.8 y Tabla 3.5.
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Figura 3.7. Gréfico de apertura de la interaccion Tamafio x Horario, para el caso del
PRS (para resultados estadisticos ver Tabla 3.5).

20
—&— Peces pequefios
—O— Peces medianos
—A— Peces grandes

15

10 -

g PDT (g pez)™ h™* (valores promedio)

\

mafiana tarde noche

Momento del dia

Figura 3.8. Grafico de apertura de la interaccion Tamafio x Horario, para el caso del

PDT (para resultados estadisticos ver Tabla 3.5).
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Tabla 3.5. Resultados de la apertura de la interaccion Tamafio x Horario para el PRS y

el PDT. A y B representan grupos con diferencias significativas luego de

aplicar el test a posteriori de Tukey entre medias de los tratamientos; P:

peces pequefios; M: peces medianos; G: peces grandes; * diferencias

significativas; n.s.: sin diferencias significativas; gl tratamiento = 2; gl error

= 30.
Tamarnios

Variable Valor F Valor P P M G
Tamaﬁo mafiana 16,95 < 0,001 * A B B

PRS < Tamafio targe 12,56 < 0,001 * A A B
Tamaﬁo mafana 17,67 < 0,001 * A B B

PDT § Tamano tarde 6,75 <0,01 * A A B
Tamafo noche 1,60 > 0,05 n.s. A A A

La relacion PRS/PDT mostr6 que el fésforo disuelto total liberado por G. maculatus

estuvo constituido en su mayor parte por fosforo reactivo soluble debido a que los

valores de dicha relacion estuvieron casi en su totalidad por encima de 0,5 (Figura

3.9). De esta manera, una gran proporcién del fésforo liberado por G. maculatus se

encuentra rapidamente disponible para algas y bacterias, favoreciendo asi el

incremento de la produccion primaria y bacteriana. La relacion PRS/PDT es similar

en todos los tamafios de peces dado que aunque la pendiente de la recta en funcién

del tamafio de G. maculatus es positiva, ésta resulta muy pequefia y no significativa

(Figura 3.9).
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Figura 3.9. Relacion PRS/PDT para los diferentes tamafios de G. maculatus a
diferentes horas del dia (puntos de diferente color). —— recta de ajuste;

---- intervalo de confianza (95%); - intervalo de prediccion.
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DiscusION

Se ha estudiado que G. maculatus realiza migraciones intralacustres a lo largo de su
ontogenia donde juveniles y adultos ocuparian la zona litoral y benténica del lago, y
las larvas estarian distribuidas en la zona limnetica (Cussac et al. 1992, Barriga et al.
2002). La captura de los peces utilizados en este experimento fue realizada en la
zona litoral del lago, pero su contenido estomacal de la mafiana y la tarde reflejo un
claro predominio de Ceriodaphnia dubia. Dado que este cladocero es de origen
pelagico (Balseiro com. pers.) encontrandose en el lago Moreno mayormente
distribuido a los 30 m de profundidad durante el dia (Balseiro et al. 2004), resulta
evidente que los peces realizan migraciones diarias entre la zona litoral y pelagica en
busqueda de sus presas. De esta manera G. maculatus aprovecha tanto la riqueza de
las presas pelagicas como asi también las presas litorales. Todos los tamafios adultos
de Galaxias tienen una alta selectividad hacia C. dubia dado que durante el
experimento, todos presentaron sus estomagos llenos de dicho claddcero. Por otro
lado, juveniles de G. maculatus tienen la capacidad de depredar sobre Ceriodaphnia
aun cuando sus densidades resultan indetectables a través de los métodos de
muestreo de zooplancton (Modenutti et al. 1993). Es claro entonces que
Ceriodaphnia representa una presa de gran valor para G. maculatus por lo que este
pez se mueve hacia la zona peldgica en busqueda de dicha presa. Sin embargo,
realizar estas migraciones bajo la luz del dia implica un gran riesgo para G.
maculatus dado que este pez es presa comin de muchas especies ictiéfagas como P.
trucha, S. trutta, O. mykiss y O. hatcheri (Macchi et al. 1999). Por esta razon, G.
maculatus busca refugio y proteccion en la oscuridad, y en la complejidad espacial
de macrdfitas y parches de vegetacion sumergida durante las horas del dia. A pesar
que las presas son més faciles de ver y mas abundantes en la zona pelagica que en la
zona litoral, los depredadores no se arriesgan a alimentarse en aguas abiertas durante
las horas del dia para evitar caer como presas de otro depredador visual, y s6lo salen
de su refugio al anochecer (Gliwicz 2003).

Para la mayoria de los peces, tanto el refugio como la abundancia de alimento estan
relacionados con la intensidad de luz y ésta cambia con la profundidad, turbidez y

radiacion recibida (Gliwicz 2003). Es evidente que la luz del dia beneficia la vision
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de G. maculatus a la hora de detectar a C. dubia, pero esta luz beneficia aln mas la
vision de los peces piscivoros. Por esta razén alimentarse a plena luz del dia fuera de
la proteccion hallada en la costa puede resultar ser muy costoso, convirtiendo al
hébitat en un lugar extremadamente beneficiado para los peces piscivoros. G.
maculatus debe entonces moverse hacia la zona pelagica en horas de la noche
aprovechando lo que se denomina “ventana antidepredadora”. El concepto de
“ventana antidepredadora” fue desarrollado por Clark & Leavy (1988) en donde se
postula que los movimientos diarios de los peces planctivoros seguirian el nivel de
iluminacion que esta justo entre dos intensidades criticas de luz: el minimo de
iluminacién necesaria para que un depredador piscivoro vea a los peces planctivoros
y el minimo de iluminacion necesaria para que los peces planctivoros localicen a sus
presas. Clark & Levy (1988) asumieron que en ambos procesos de depredacion
(planctivoro y piscivoro), las tasas de depredacién estan relacionadas a un rango de
deteccion visual. Sin embargo, el rango de deteccion en piscivoros debe ser mayor
que el de los planctivoros ya que la abundancia de los peces planctivoros es ordenes
de magnitud inferior que las del zooplancton. De esta manera, un depredador
piscivoro necesita ver sus presas desde una distancia mayor que la que necesita un
pez planctivoro para detectar sus presas. El rango de deteccion decrece con la
profundidad o el avance de la oscuridad. Como resultado, existe un estrato de la
columna de agua con un nivel de iluminacion intermedia denominada “ventana
antidepredadora”, donde el pez planctivoro escapa de la depredacion pero logra
detectar a sus presas. Durante la tarde, este estrato se mueve gradualmente hacia
arriba en la columna de agua permaneciendo durante la noche cerca de la superficie
y regresando a las capas profundas en la mafiana. Esta ventana antidepredadora se
hace mas marcada en ambientes transparentes que en ambientes turbios (Gliwicz
2003). Siendo el lago Moreno un ambiente altamente transparente se puede asumir
que G. maculatus realizaria un forrajeo nocturno o crepuscular en la columna de
agua en buasqueda de las presas pelagicas utilizando la “ventana antidepredadora”,
mientras que encuentra refugio en la zona litoral durante el dia. Los estdbmagos de G.
maculatus llenos de C. dubia durante los horarios de la mafiana (9 hs) y la tarde (13
hs) (Tabla 3.2), reflejan la migracion de este pez hacia la zona pelagica durante las

horas de la noche ya que la digestion de los contenidos estomacales emplea algunas

120



Ao RECICLADO DE NUTRIENTES (EXPERIMENTOS DE CAMPO)

horas. Los contenidos estomacales del muestreo de la noche (20 hs), reflejan lo
consumido durante la tarde en la zona litoral mientras G. maculatus se refugiaba de

la depredacion por otros peces.

Los movimientos diarios realizados por G. maculatus entre una zona y otra propagan
la contribucién de nutrientes hacia la zona limnética ya que Galaxias transporta
hacia alli los nutrientes consumidos en la zona litoral. Esto genera una llegada de
nuevos nutrientes a la zona pelagica, favoreciendo la regeneracion de fosforo y
nitrégeno y el crecimiento algal. Es evidente que Galaxias promueve un reciclado de
fosforo y nitrégeno, ya sea por consumir presas pelagicas o presas litorales,
quedando esto demostrado durante el desarrollo de esta tesis. Es indudable también
gue estos nutrientes pueden ser aprovechados por las algas generando un incremento
de su biomasa. Sin embargo, hasta aqui la fraccion de fosforo que resulta
inmediatamente disponible para las algas y bacterias no habia podido ser detectado
como forma de excrecion de G. maculatus. Esto se debio a que en los experimentos
presentados en los capitulos 1 y Il, el PRS fue aprovechado por las algal y
probablemente las bacterias, sin ser detectado en los analisis quimicos. La
eliminacién de algas y bacterias a través del filtrado realizado en el experimento de
este capitulo, permitié detectar qué proporcion de fosforo es liberado por G.
maculatus en forma de PRS. Aqui se demuestra que el PRS es liberado en grandes
cantidades existiendo una alta relacion PRS/PDT, y permitiendo ésto un gran e
inmediato aprovechamiento por parte de algas y bacterias del fosforo liberado por G.
maculatus.

En el capitulo Il, donde los peces fueron expuestos a una dieta exclusivamente
pelagica se demostrd que los peces de menor tamafio generan un mayor reciclado de
nutrientes masa especifico, debido a sus mayores tasas metabdlicas. Aqui se muestra
que esto es cierto independientemente de la dieta que este pez ingiera. Sin embargo,
un incremento en la proporcion de larvas y adultos de insectos en la dieta de G.
macualtus, parece aumentar el reciclado de nutrientes que este pez promueve. Es asi
que durante la noche, los tamafios méas grandes (con mayor proporcién de este tipo
de dieta) (Tabla 3.2), se acercaron al reciclado masa especifico generado por los

peces mas pequefios (Figuras 3.7 y 3.8).
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Los peces mantienen un activo control de los contenidos de nutrientes dentro de los
tejidos, independientemente del contenido en nutrientes del alimento que consumen
(Sterner & George 2000). Una variacion en los items alimenticios puede entonces
traer aparejado cambios en el reciclado de nutrientes por parte de los peces,
relacionados a las variaciones en los contenidos de nutrientes de las diferentes
presas. En G. maculatus se observé una dieta variada a lo largo del ciclo diario, ya
gue a la mafiana y la tarde se encontraron estdbmagos con predominio de presas
peldgicas, y a la tarde los estdmagos revelaron un predominio de dieta litoral. A
pesar que a la noche los peces mas pequefios presentaron una gran proporcion del
cladocero Bosmina longirostris dentro de sus estdbmagos, puede considerarse que
existio, al igual que en los otros tamafios de peces, un predominio de presas litorales
ya que este claddcero puede encontrarse tanto en la zona pelagica como en la zona
litoral bajo el refugio de las macrdéfitas sumergidas Potamogeton linguatus y
Schoenoplectus californicus (Bastidas 2004).

Considerando que la excrecion de lo consumido se da tempranamente en el proceso
digestivo (aproximadamente 8 horas) (Mather et al. 1995), s6lo en los peces mas
grandes se observé un cambio en las tasas de excrecion de fosforo relacionado al
cambio de dieta experimentado en las horas del dia. Al cambiar a una dieta litoral
estos peces aumentaron el reciclado masa especifico de fésforo aproximandose al
reciclado producido por los peces de menor tamafio (Figuras 3.7 y 3.8). Esto podria
explicarse en base a lo expuesto por Penczak (1985), quien postula que los insectos
litorales tienen mayor contenido de P, con lo cual es logico que G. maculatus
excrete mayores cantidades de P luego de alimentarse de estas presas. Sin embargo
dicha aseveracion no ha podido ser probada ya que la relacion N:P varia
enormemente entre las especies (Sterner & Elser 2002). Si fuera cierto que un
cambio hacia una dieta bentonica acarrea mayor reciclado de P, no se encuentra una
explicacion légica para el aumento en el reciclado de P de los peces medianos
durante la tarde ya que sin existir un cambio de dieta (Tabla 3.2), hubo un
incremento en el reciclado de fésforo de estos peces (Figuras 3.7 y 3.8). En los peces
mas pequefios, el cambio en la dieta a lo largo del ciclo diario no tuvo mayor
influencia en el reciclado de fosforo (Figuras 3.7 y 3.8) probablemente debido a que

en estos tamafios de G. maculatus siguieron predominando los cladéceros como

122



Ao RECICLADO DE NUTRIENTES (EXPERIMENTOS DE CAMPO)

presas mas abundantes. Es muy probable que los cambios de dieta observados en G.
maculatus acarreen variaciones en el reciclado de nutrientes, principalmente en el
reciclado de fosforo debido a que la excrecion del P es méas variable que la excrecion
del N (Mather et al. 1995), pero no resulta clara la direccion de dicho cambio a
través de los experimentos realizados en el lago Moreno.

Mather et al. (1995) exponen que las tasas de excrecion de P y N son maximas
tempranamente en el proceso digestivo y que disminuyen con el tiempo. Asi mismo,
las tasas de excrecién del P disminuyen mas tempranamente que las tasas de
excrecion del N, y que peces que se han alimentado en el Gltimo tiempo (dentro de
las Gltimas 8 horas) poseen las mayores tasas de excrecion de fésforo. Dado que G.
maculatus presentd el estdbmago lleno durante los tres momentos de captura
(mafiana, tarde y noche) es de esperar que sus tasas de excrecion sean altas durante
todo el dia, y que las variaciones en estas tasas se deban al cambio de dieta mas que

a variaciones en la tasa de alimentacion.
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CAPITULO IV

CASCADA TROFICA CON INVERTEBRADOS (EXPERIMENTOS DE CAMPO Y

LABORATORIO)

INTRODUCCION

La cascada trofica predice que los cambios que se producen en el tope de la cadena

alimentaria causan modificaciones en los niveles mas bajos, afectando a la biomasa
fitoplanctonica (Carpenter et al. 1985). En este escenario, los peces son considerados
especies clave (Benndorf 1995), mientras que los depredadores invertebrados
parecerian tener menor influencia; sin embargo, se ha demostrado que son
importantes promotores de la mortalidad del zooplancton herbivoro (Black &
Aristdn 1988, Wojtal et al. 1999, O’Brien 2001).

El posible impacto de los depredadores invertebrados en las cadenas alimentarias de
los lagos es dificil de predecir, debido a que al mismo tiempo son depredadores y
presas (Luecke et al. 1992). En el Hemisferio Norte, el cladocero depredador

Leptodora kindtii (Focke) puede ser considerado como un efectivo reductor del
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zooplancton herbivoro, disminuyendo de esta manera las tasas de filtrado (Herzig &
Auer 1990, Arndt et al. 1993), aunque el consecuente control de la biomasa algal es
leve (Gliwicz 1977). Por otro lado, el copépodo depredador Heterocope
septentrionalis Juday & Muttkowski fue capaz de reducir a Daphnia pulex Leydig y
Bosmina longirostris en las lagunas articas (O’Brien 2001); y en el lago Kinneret,
los copépodos ciclopoideos Mesocyclops ogunnus Onabamiro y Thermocyclops
dybowskii (Landé) produjeron también un gran efecto de depredacién sobre el
zooplancton herbivoro (Blumenshine & Hambright 2003). En los experimentos
realizados por Vanni & Findlay (1990), la larva de Diptera Chaoborus americanus
(Johannsen) deprimi6 al zooplancton herviboro y sus tasas de filtrado, pero esto no
se reflejo en un incremento del fitoplancton.

En ambientes con peces la abundancia de los depredadores invertebrados es
disminuida debido a que éstos poseen generalmente mayor tamafio corporal que el
zooplancton pastoreador y por ende mayor vulnerabilidad a la depredacion visual de
los peces (Gliwicz & Pijanowska 1989). La depredacion por peces esta inversamente
relacionada con el tamafio de los individuos y la intensidad de pigmentacion de las
presas ya que son las presas mas grandes y coloridas las que logran verse a mayor
distancia, proporcionando al pez una mayor distancia de reaccion hacia dichas
presas (Gliwicz 2003). Asi, los grandes y coloridos zooplancteres son muchas veces
excluidos de los ambientes con peces, dominando aqui las especies de pequefio
tamafo. Sin embargo, el refugio que proporciona la oscuridad de las capas
profundas de la columna de agua es ampliamente aprovechado por zooplancteres en
las horas del dia para evadir la depredacién visual de los peces (Gliwicz 2003). En
este sentido las especies mas conspicuas tienen mayor amplitud de migracion ya que
muchas veces estas especies no pueden sobrevivir a la depredacion por peces sin el

refugio encontrado en las zonas profundas (Gliwicz 2003).

En los lagos andinos pertenecientes a la cuenca del Futaleufu (Chubut, Argentina) se
ha observado la presencia del copépodo depredador Parabroteas sarsi Daday (José
de Paggi & Paggi 1985, Pizzoldn et al. 1995). Esta es una especie de copépodo
calanoideo centropagido de gran tamafio que habita tanto lagunas temporarias sin

peces, como lagos profundos y con peces de la Patagonia y la Antartida (José de
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Paggi & Paggi 1985, Heywood 1970). Estudios realizados previamente en lagunas
temporarias indican que este copépodo depredador puede acceder a una gran
variedad de presas incluyendo rotiferos y cladoceros (Balseiro & Vega 1994, Vega
1995, Diéguez & Balseiro 1998). Si bien ha sido indicada la presencia de P. sarsi en
lagos profundos y con peces (José de Paggi & Paggi 1985, Pizzoldn et al. 1995), su
impacto de depredacién, su relaciéon dentro de la cadena alimentaria plancténica de
estos ambientes y su estrategia de evasion a la depredacion visual de los peces

permanece desconocida.

El objetivo de este capitulo es analizar el efecto de P. sarsi en la estructura del
plancton de un lago profundo y con peces, y analizar como el efecto de este
depredador se propaga a través de la cadena alimentaria. A su vez se analizara si la
profundidad de la columna de agua podria otorgarle a P. sarsi un posible refugio

vertical frente a la depredacion de los peces.

Para el desarrollo de los experimentos con invertebrados se plantearon las siguientes
hipotesis:
1. P. sarsi posee alguna estrategia que le permite escapar a la depredacion
visual de los peces del lago.
2. P. sarsi depredara sobre los crustaceos del lago afectando la constitucion del
zooplancton.
3. P. sarsi, siendo un depredador invertebrado, tendra un efecto en cascada

menor al producido por peces sobre el nivel de los productores primarios.
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Lago Rivadavia

El lago Rivadavia (42°34’ S; 71°39’ O) se ubica dentro del Parque Nacional Los
Alerces, y presenta un éarea de 21,7 Km?, con una profundidad maxima de 147 m
(Figura 4.1). El lago Rivadavia pertenece a la cuenca del Rio Futaleufu, de vertiente
Pacifica. Este lago se encuentra localizado a 500 m s.n.m, es de origen glaciar y
posee una baja conductividad (24 pS cm™) (Modenutti et al. 2003). El lago
Rivadavia es de régimen monomictico calido con estratificacién durante primavera 'y
verano, y la concentracion de nutrientes es baja tanto en primavera como en verano.
El fosforo total varia entre 5y 7 ug 1™ mientras que el fésforo disuelto total fue
estimado entre 2,5y 3,5 ug I* (Modenutti et al. 2003), y los valores de amonio en
57,6 ug I

La comunidad zooplanctonica esta constituida por rotiferos como Synchaeta spp.,
Keratella sp., Polyarthra sp., Collotheca sp. y Gastropus sp., el claddcero de gran
tamafno Daphnia cf. commutata Ekman (Daphnia middendorffiana Fischer sensu
J.C. Paggi) y los copépodos calanoideos Boeckella michaelseni (Mrazek) vy
Parabroteas sarsi (José de Paggi & Paggi 1985, Modenutti et al. 2003, Reissig et al.
2004). Las densidades del zooplancton del lago dependen de la profundidad y la
hora del dia, encontrandose las maximas densidades de los crustaceos entre los 30 y
los 40 m de profundidad durante el mediodia y siendo éstas de 0,43 indiv. I para D.
cf. commutata, 0,17 indiv. I para P. sarsi y 10 indiv. I para B. michaelseni (Reissig
et al. 2004).

La presencia de especies de gran tamafio dentro del zooplancton, como D. cf.
commutata y P. sarsi, es caracteristica de la cuenca del Futaleufd (Modenultti et al.
2003). El fitoplancton de red esta dominado por diatomeas, crisoficeas, cloroficeas y
dinoflagelados mientras que el nanoplancton estd dominado por primnesioficeas y
criptoficeas (Modenutti et al. 2003, Reissig et al. 2004).

En el lago Rivadavia se han citado las siguientes especies de peces: Galaxias platei,

Aplochiton zebra Jenyns, Percichthys trucha y Odontesthes hatcheri como peces
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autdctonos y Salmo trutta, Salvenilus fontinalis y Oncorhynchus mykiss como
salmonidos exdticos (Milano et al. 2002, Ruzzante et al. 2003).
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Escala
1 Km

Figura 4.1. a) Mapa de referencia con la ubicacion del lago Rivadavia b) Detalle de
lago Rivadavia c) Detalle de lago Rivadavia con indicacion de su
batimetria.
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ESTUDIOS DE CAMPO

Debido al escaso conocimiento sobre la comunidad planctonica del lago Rivadavia,
se realizaron mediciones fisico-quimicas y bioldgicas a diferentes profundidades
para interpretar mejor las interacciones que mantienen los organismos en este
ambiente. Dichas mediciones se llevaron a cabo entre los meses de diciembre de
2000 y marzo de 2001, realizando muestreos de distribucién vertical del zooplancton
y mediciones de tamafios y habito alimenticio de algunos de los zooplancteres

dominantes en el ambiente.

Mediciones bioldgicas vy fisico-quimicas del ambiente

Para la caracterizacion del lago se midieron perfiles de luz y temperatura desde los 0
a los 60 metros de profundidad, utilizando un radiémetro sumergible PUV 500B
(Biospherical Instruments). Se tomaron muestras de agua desde los 0 a los 50
metros, con intervalos de 10 metros, para los analisis de nutrientes y clorofila a
siguiendo las metodologias descriptas en el capitulo 1. El analisis de carbono

organico disuelto (COD) fue desarrollado siguiendo a Modenutti et al. (2000).

Estudio sobre la comunidad zooplanctonica del lago Rivadavia

e Parabroteas sarsi

Se obtuvieron y midieron individuos de la poblacién de P. sarsi del lago Rivadavia
para ser comparados con las mediciones realizadas en otros ambientes a individuos
de la misma especie. Se midio el largo total del cuerpo desde el extremo anterior del
cefalotorax hasta el extremo posterior de las ramas furcales excluyendo las setas, de
30 individuos adultos de cada sexo. Para ello se utilizd un microscopio
estereoscopico con ocular graduado. La coloracion de los individuos también se
tomo en cuenta en la comparacion de los individuos de diferentes ambientes. Estos
datos fueron comparados con datos de la poblacién de P. sarsi presente en la laguna

Fantasma (laguna temporaria y sin peces, cercana a la ciudad de Bariloche), asi

130



.

CASCADA TROFICA CON INVERTEBRADOS

como también con datos de poblaciones de otros ambientes citados en la literatura.
Los datos bibliograficos se refieren a tamafios medios y no se incluyen el nimero de
individuos medidos, ni las medidas de dispersion. Por esta razén, las comparaciones
estadisticas de los tamarfios se realizaron con los datos de mediciones propias, tanto
de la poblacién del lago Rivadavia, como de la poblacion de la laguna Fantasma, no

pudiéndose incluir en este analisis los datos de la literatura.

o Boeckella michaelseni

Dado que el copépodo B. michaelseni domina el grupo de crustaceos dentro del lago
Rivadavia, se decidid realizar un analisis del papel que cumple este copépodo dentro
de la comunidad planctonica de este lago. Para esto se realizo el estudio de las
mandibulas con el fin de analizar el tipo de alimentacion que posee, y sus posibles
efectos sobre niveles inferiores de la cadena trofica. Para ello, 20 mandibulas fueron
disecadas bajo microscopio estereoscopico y montadas en un portaobjetos con
polivinil alcohol-lactofenol. Estos preparados fueron observados bajo microscopio
Optico y las imagenes se analizaron con el programa Image Pro Plus (Media
Cybernetics). Siguiendo la metodologia de Green & Shiel (1999) se calculé el Edge
Index, el cual clasifica 3 tipos de alimentacion: carnivoro (valores > 900), omnivoro

(valores entre 500 y 900) o herbivoro (valores < 500).
Edge Index =) %xﬂxlo“ /N
W H

Para el célculo de este indice se requiere de la medicién de las distancias entre los
dientes mandibulares del copépodo (Figura 4.2), las cuales fueron determinadas

utilizando el mismo programa de computacion.
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Figura 4.2. a) Detalle general de la mandibula de copépodos b) Detalle de la region
molar de la mandibula, con indicacion de las distancias requeridas en el
calculo del Edge Index (Green & Shiel 1999).

Distribuciones verticales

A fines de la primavera del afio 2000 (comienzos de diciembre), se estudiaron las
distribuciones verticales del zooplancton en dos horarios diferentes: mediodia (12
horas) y noche (21 horas; una hora después del ocaso). Para este estudio, se
realizaron barridos verticales con 2 redes de cierre de 48 y 202 um de tamafio de
malla, respectivamente (red Bongo). Estos barridos se realizaron en los siguientes
intervalos de profundidades: 0-5 m, 5-10 m, 10-20 m, 20-30 m y 30-40 m. De las
redes de 202 pum se sacaron las muestras para la cuantificacion de los crustaceos,
para lo cual se utilizaron cadmaras Bogorov de 5 ml y microscopio estereoscépico.
Las muestras de las redes de 48 um fueron utilizadas para cuantificar a los rotiferos,

con la utilizacion de cdmaras Sedgwick-Rafter de 1 ml bajo microscopio éptico.
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EXPERIMENTOS DE CAMPO EN MICROCOSMOS

El proposito de estos experimentos fue evaluar el efecto del copépodo depredador P.
sarsi sobre la estructura del plancton del lago Rivadavia. En estos experimentos, se
evalu6 la propagacion del efecto del depredador sobre los distintos niveles de la

cadena trofica.

Disefos experimentales

Se llevaron a cabo 2 series de experimentos en clausuras, el primer experimento se
realiz6 en diciembre de 2000 (primavera tardia) y el segundo experimento se realizd
en marzo de 2001 (verano tardio). En ambos experimentos, diferentes estructuras

planctonicas, fueron expuestas a la accion del depredador P. sarsi:

(1) Tratamiento Z: contenedores plasticos con agua filtrada a traves de 55 umy

el agregado de B. michaelseni y rotiferos (Figura 4.3).

(2) Tratamiento Z+P: contenedores plasticos con agua filtrada a través de 55

um y el agregado de B. michaelseni, rotiferos y 5 adultos de P. sarsi
(Figura 4.3).
(3) Tratamiento Z+D+P: contenedores plasticos con agua filtrada a través de 55

pum y el agregado de B. michaelseni, rotiferos, 5 adultos de P. sarsi y 5

adultos de Daphnia cf. commutata (Figura 4.3).
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Agua de lago
filtrada por 55 pm

Agua de lago Agregado de fitoplancton y zooplancton
i ( 2 Parabroteas sarsi
Daphnia cf. commutata
b %nm Fm— Crustaceos pequefos
B = g  Rotiferos
4 4 4 Fitoplancton
| |
z Z+P Z+D
+P
/i

3 tratamientos con 3 réplicas cada uno

Figura 4.3. Esquema del armado de los microcosmos con detalle de los tres

tratamientos.

Las respuestas fueron estudiadas sobre la biomasa de productores, como
concentracion de clorofila a, y sobre los cambios en densidad y composicion del
zooplancton.

El experimento de primavera fue denominado experimento 1, y el experimento de
verano fue denominado experimento 2. El experimento 1 tuvo una duracion de 48
horas, realizando los muestreos en los dias 0, 1 y 2, mientas que el experimento 2
tuvo una duracion de 72 horas, con muestreos en los dias 0, 1, 2y 3.

Para el experimento 1 se armaron 9 contenedores de cada uno de los 3 tratamientos,
con un total de 27 contenedores. Nueve contenedores (3 réplicas de cada
tratamiento), fueron llevados inmediatamente al laboratorio para los andlisis de las
condiciones iniciales, dejando incubar a los restantes contenedores en el lago, a una
profundidad de 10 m (Figura 4.4). Cada 24 horas se retiraron 9 contenedores del
lago (3 réplicas de cada tratamiento), para realizar los analisis en el laboratorio. La
incubacidn termind una vez transcurridas las 48 horas.

El mismo procedimiento se llevd a cabo para el experimento 2, pero dado que la
incubacion en este caso fue de 72 horas, este experimento fue armado con 36

contenedores iniciales.
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Para el montaje de los contenedores, se colecté agua de lago de 20 metros de
profundidad, utilizando un muestreador Schindler-Patalas de 12 litros de capacidad.
Este agua fue filtrada a través de redes de 55 um de malla y repartida entre los
contenedores de experimentacion (2 litros en cada uno de ellos) (Figura 4.3).
Aproximadamente una hora antes de comenzar el experimento, el zooplancton fue
colectado utilizando una red conica de 55 pum de malla. Para colectar los
zooplancteres de menor tamafio (B. michaelseni y rotiferos), se realizaron barridos
verticales desde los 20 metros hasta la superficie, mientras que Daphnia y
Parabroteas fueron colectados a mayor profundidad (barridos desde los 40 hasta los
20 metros de profundidad). Después de su captura, el zooplancton de menor tamafio
fue aclimatado en un contenedor plastico, conteniendo 1 litro de agua de lago
filtrada a través de redes de 55 um. Posteriormente, se homogenizo este concentrado
de zooplancton de menor tamafio, y con el uso de una pipeta graduada, se colocd
aproximadamente la misma concentracion de zooplancteres, en cada uno de los
contenedores de experimentacion. Por otro lado, Daphnia y Parabroteas fueron
separados manualmente de las muestras extraidas desde las zonas méas profundas y
colocados en recipientes con agua filtrada a través de 55 um. La separacion de
Daphnia y Parabroteas se realizd6 mediante uso de pipetas plasticas y cada especie
fue colocada en un recipiente distinto, con la previa verificacion de que en dicho
traspase no se acarrearan otras especies de zooplancteres. Como ultimo paso, 5
individuos adultos de Daphnia y/o Parabroteas fueron afiadidos en los
contendedores con tratamientos de Z+P y Z+D+P.

Los tratamientos no reflejan precisamente las abundancias naturales, ya que las

abundancias de P. sarsi y D. cf. commutata fueron incrementadas.
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Figura 4.4. a) Esquema general de la incubacion de los microcosmos en el lago b) foto

de los microcosmos c) Foto del lago Rivadavia con la incubacion de los

experimentos.

Analisis de muestras en laboratorio

En todos los casos, las unidades experimentales de 2 litros fueron llevadas al
laboratorio en contenedores térmicos cerrados y oscuros, dentro de la media hora de
haber sido removidos del lago. En el laboratorio, un volumen de 150 ml fue
utilizado para las determinaciones de clorofila a. Este volumen fue filtrado a través

de filtros GF/F, y las concentraciones de clorofila fueron determinadas utilizando un
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fluorémetro Turner AU10 luego de la extraccion en etanol al 90% (Nusch 1980).
Para las determinaciones de fitoplancton, 100 ml del agua fueron separados y fijados
con lugol acético. Luego, el recuento fue realizado de acuerdo con la técnica de
Utermohl. Finalmente el zooplancton fue colectado con red de plancton de 55 pm de
malla y fijados con una solucion de formaldehido al 4 % para luego ser cuantificado
en camaras de Bogorov y camaras de Sedgwick-Rafter como en todos los demas

Casos.

Calculos realizados

Las tasas netas de crecimiento (g) del fitoplancton fueron determinadas igual que en

el capitulo I, siguiendo Lehman & Sandgren (1985):
g= In (Nf/ N,) | At

donde, N; = concentracion algal inicial en células ml™
N; = concentracion algal final en células ml™

At = intervalo de tiempo involucrado entre una y otra medicion

Anadlisis estadisticos

Las diferencias en las concentraciones de zooplancton y clorofila a, entre los
distintos tratamientos fueron analizados a través de ANOVA de muestras repetidas
en el tiempo, verificando previamente la homocedasticidad y normalidad de los
datos. En caso de encontrar diferencias significativas entre tratamientos se aplico el
test de Tukey de comparaciones mdltiples, con el fin de determinar los grupos

homogéneos.
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EXPERIMENTOS DE LABORATORIO (depredacion por P. sarsi)

Disefos experimentales

Con el fin de evaluar el efecto de depredacion de P. sarsi sobre B. michaelseni, se
llevdé a cabo un experimento de laboratorio en el cual 20 ¢ 30 adultos de B.
michaelseni fueron expuestos a la depredacion de diferentes estadios de P. sarsi. Los
estadios de P. sarsi utilizados en los diferentes tratamientos fueron: hembras

ovigeras, hembras no ovigeras y copepoditos I11 'y IV (Figura 4.5).

Agua de lago

Copepoditos Hembras Hembras
Mmylv ovigeras No ovigeras

—_1 X6 X3 X3 Parabroteas sarsi

% Ex20 |f=x20 E=Xx30  x30  Eex30 Adultos de B. michaelseni

Agua de lago Conwol || Taamerto| | coneal Toaierto % Incubacion: 24 h.
filtrada por 20 um

e
i

3 réplicas cada uno

Figura 4.5. Esquema del armado de los experimentos en laboratorio con detalle de los

tres tratamientos.

Los experimentos se llevaron a cabo en recipientes de 250 ml con 200 ml de agua
del lago filtrada a través de 20 um de malla, los cuales fueron mantenidos en la
oscuridad a 15°C (Figura 4.5). El agua utilizada fue colectada a los 20 metros de
profundidad el mismo dia del experimento, y los ejemplares de Boeckella y
Parabroteas fueron colectados a 20 y 40 m de profundidad, respectivamente. El
experimento tuvo una duracion de 24 horas. Una vez trascurrido ese lapso, se
colectaron y contabilizaron los ejemplares vivos de B. michaelseni, bajo

microscopio estereoscopico.
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Calculos

Se calcularon las tasas de alimentacion (TA) de P. sarsi siguiendo a Dodson (1984):
TA =[-Ln (N¢/N;)] /(D.t)

N; = concentracion final de presas

N; = concentracion inicial de presas

D = concentracion del depredador (en litros)

t = tiempo de exposicion (en dias)

Andlisis estadisticos

El andlisis de las diferencias en las tasas de alimentacion de distintos estadios de P.
sarsi se llevd a cabo a traves de un ANOVA de una sola via y test a posteriori de
Tukey.
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RESULTADOS

Mediciones bioldgicas vy fisico-quimicas del ambiente

Durante el estudio, el lago estuvo térmicamente estratificado. En diciembre, el
epilimnion tuvo una temperatura de 11,5°C, y 30 metros de profundidad, mientras
que en marzo la capa de mixis estuvo a 14,7°C y se extendio por debajo de los 32
metros de profundidad. El nivel del 1% de irradiancia de PAR (zona eufdtica)
alcanzé los 20 metros de profundidad en ambas ocasiones (Figura 4.6). Las
concentraciones de clorofila a mostraron una distribucién casi homogénea en la zona
eufética y fue similar en ambos casos (1,60 pg I en diciembre y 1,65 pg I en
marzo). Las concentraciones de nutrientes fueron bajas en ambas fechas (PT: 5y 7
ug I; PDT: 2,5y 3,5 pg I en diciembre y marzo, respectivamente). El carbono
organico disuelto (COD) fue bajo en ambas ocasiones (COD: 1,2 mg I"). La
abundancia del fitoplancton del lago promedi6 entre las 490 células ml* en
diciembre y las 450 células ml™ en marzo. El nanoplancton (<20 pm) estuvo
dominado por Chrysochromulina parva Lackey y Rhodomonas lacustris (Pascher &
Ruttner) Javornicky. El fitoplancton de red estuvo mayormente compuesto por las
crisificeas Dinobryon sertularia Ehr. y D. divergens Imhof, el dinoflagelado
Gymnodinium paradoxum Schilling y la clorofitas Pandorina morum Bory y P.
smithii Chodat. Ademas, se observaron las diatomeas: Synedra ulna (Nit.) Ehr., S.
actinastroides Lemm., Aulacoseira granulata (Ehr.) y Asterionella formosa Hassall.
La relacion nanoplancton:fitoplancton de red fue diferente en las dos ocasiones de
muestreo, siendo mayor en primavera que en verano (6 en primavera y 0,5 en

verano).
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Figura 4.6. Perfiles de temperatura del lago Rivadavia en ambas fechas de
experimentacion. La linea punteada indica el limite inferior de la zona

eufotica.

Distribuciones verticales del zooplancton

El zooplancton del lago estuvo dominado por rotiferos (Keratella cochlearis Gosse
y Synchaeta spp.), mientras que B. michaelseni dominé el grupo de crustaceos. Se
observé una particular distribucién vertical dentro del zooplancton. La distribucién
de los rotiferos fue similar al mediodia (12 hs) y a la noche (21 hs), aunque ocupé
menor profundidad durante la noche (Figura 4.7). Esta leve variacion en la
distribucion vertical de los rotiferos podria indicar que para estos zooplancteres no
existe una marcada diferencia horaria en las tasas de depredacion o en la
disponibilidad de alimento. Por otra parte, la capacidad de migracion de los rotiferos
es menos significativa que la de los crustaceos, por lo que no se esperan grandes
variaciones entre el dia y la noche. Contrariamente, D. cf. commutata y B.

michaelseni exhibieron las mayores diferencias en sus perfiles verticales, con las
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mayores abundancias a los 30-40 m de profundidad durante el dia, y en los 5-10 m
de profundidad en el muestreo de la noche (Figura 4.7). Notablemente, el gran
copépodo depredador P. sarsi no mostro diferencias y presentd sus mayores

abundancias siempre en la zona afotica, a los 30-40 m de profundidad (Figura 4.7).
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Figura 4.7. Distribucion vertical del zooplancton del lago Rivadavia al mediodia
(t+:12 hs) y a la noche ({ :21 hs), en diciembre de 2000. Las abundancias

de B. michaelseni, P. sarsi y D. cf. commutata incluyen todos los estadios.

142




% CASCADA TROFICA CON INVERTEBRADOS

Comparaciones de ejemplares de Parabroteas sarsi de diferentes ambientes

En el lago Rivadavia, el promedio observado del largo total de P. sarsi (de un
conjunto de machos y hembras) fue de 3,078 £ 0,045 mm vy el largo del cefalotérax
fue de 2,361 + 0,040 mm. No se observaron cambios marcados en el tamafio
corporal entre los especimenes de diciembre y marzo. La comparacion de estos
ejemplares con los de lagunas temporarias y otros lagos profundos mostraron
importantes diferencias (Tabla 4.1). Los ejemplares del lago Rivadavia son menos
coloreados (casi sin color) (Figura 4.8), y de menor tamafio corporal que los
ejemplares de lagunas temporarias y sin peces (Tabla 4.1). Las comparaciones
estadisticas entre los tamafios corporales de los ejemplares del lago Rivadavia y los

de la laguna Fantasma mostraron diferencias significativas (ANOVA, P < 0,001).
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Tabla 4.1. Tamafio (largo total) y coloracion de Parabroteas sarsi en diferentes

ambientes acuaticos de Patagonia y Antartida. Referencias: LP (lago

profundo, Zmax > 100 m), Lag. (laguna), ND (datos no disponibles). Las

mediciones de este estudio corresponden a medias + errores estandares.

Los datos de la literatura sélo reportaron valores medios.

. Presencia Tamafio (mm) .
Lugar Tipo q coloracion fuente
e peces
machos hembras
Lago Situacion . José de Paggi
(4305°s; 71040°0) - S 3,15 3,50 ND & paggi 1985
Laguna temporaria
en la provincia de Lag. No ND 7 Rojo Brehm 1956
Santa Cruz
Isla Signy
(60°38°S; 45920°0) Lag. No ND 7,5 ND Heywood 1970
. Hansson &
Georgia del sur Lag. No -5- ND Tranvik 2003
Laguna Fantasma Rojo-
% . 700 Lag. No 4,2 4,8 anaranjado Vega 1999
(41°S; 72°0) .
brillante
Laguna Fantasma Rojo-
go . 70 Lag. No 4,94 +0,03 4,97+0,03 anaranjado Este estudio
(41°S; 72°0) .
brillante
LagoRivadavia 5 g 5934005 3084002 _ 5"  Esteestudio

(42°34’S; 71°39°0)

coloracion
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Figura 4.8. a) Coloracion de P. sarsi en el lago Rivadavia (foto de hembra con huevos)

b) Coloracién de P. sarsi en la laguna Fantasma (foto de un copepodito 1V).

Caracteristicas de Boeckella michaelseni

La morfologia de las piezas bucales de B. michaelseni estuvo estrechamente
relacionada con la de B. gracilipes, la otra Boeckella sudamericana que habita los
grandes lagos patagonicos (Balseiro et al. 2001). El estudio de las mandibulas de B.
michaelseni revelé un valor estimado del Edge Index de 816 + 25, valor que se
encuentra dentro del rango de una dieta omnivora (Green & Shiel 1999). Su tamafio
corporal es de 928 £ 5 um en el caso de las hembras, y de 837 = 4 um en los
machos, lo que resulta muy similar al tamario de B. gracilipes (Bayly 1992). Siendo
el Edge Index y el tamafio corporal de B. michaelseni tan semejante a B. gracilipes,
se podria suponer que estas dos especies ocupan el mismo rol dentro de las cadenas

alimentarais plancténicas.

Experimentos de laboratorio

Los experimentos de laboratorio revelaron que los copepoditos (11 y 1V) y las
hembras adultas de P. sarsi, son capaces de acceder a los adultos de B. michaelseni

(Figura 4.9). La supervivencia de B. michaelseni en los controles fue del 100% vy las
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mayores tasas de alimentacion fueron obtenidas con las hembras no ovigeras de P.
sarsi (Tabla 4.2). Esto ultimo probablemente se deba a que las hembras ovigeras
tienen mayor dificultad en la captura de las presas por el mayor peso 6 resistencia (0
bien ambos) generado por los huevos acarreados. El andlisis estadistico de las tasas
de alimentacion mostro6 diferencias significativas entre los tratamientos (ANOVA, P
< 0,05). Dado que los experimentos se realizaron en un laboratorio donde no se
contaba con la presencia de un incubador con control de temperatura, fue imposible
realizar los experimentos a la temperatura del hipolimnion donde habita P. sarsi
(7°C), y fueron realizados a una temperatura de 15°C. Esta diferencia de
temperatura altera las tasas metabolicas y en consecuencia sobrestima las tasas de

alimentacion calculadas en laboratorio.
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Tabla 4.2. Tasas de alimentacion de P. sarsi sobre B. michaelseni en los experimentos
de laboratorio. Los valores estan dados como media * error estandar para

los diferentes estadios de P. sarsi, y las unidades son: litros depredador™

dia™.
Copepoditos l11y IV Hembras ovigeras Hembras No ovigeras
0,0435 + 0,0068 0,0671 + 0,0035 0,0936 + 0,0136

Figura 4.9. a) hembra de P. sarsi junto a restos de B. michaelseni atacados por este

depredador b) foto de B. michaelseni luego de un ataque del depredador P.
sarsi.

Experimentos de campo

Durante ambos experimentos de campo, la supervivencia de P. sarsi fue del 100%
en los diferentes tratamientos. La presencia del depredador disminuy6 en todos los
casos la supervivencia de B. michaelseni, ya que al final del periodo de incubacién

B. michaelseni disminuyd substancialmente en las clausuras donde estuvo presente
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P. sarsi (Figura 4.10, Tabla 4.3). Contrariamente D. cf. commutata no fue
disminuida por este depredador dado que luego de 48 hs (experimento 1) o 72 hs
(experimento 2) los cinco adultos de Daphnia fueron recuperados vivos. El patrén
observado en los rotiferos difiri6 en los dos experimentos. En diciembre, los
rotiferos totales no cambiaron sustancialmente sus abundancias en presencia de P.
sarsi (Tabla 4.3). Por el contrario, en el experimento de marzo, P. sarsi incrementd
las abundancias del rotifero Synchaeta spp. (Figura 4.11e, Tabla 4.3). En este
experimento la presencia de D. cf. commutata tuvo un efecto negativo sobre la
supervivencia de los rotiferos luego de 48 y 72 hs de incubacion aunque no se
obtuvieron diferencias significativas (Figura 4.11d, e y f, Tabla 4.3). Probablemente
el diferente patrén observado en los experimentos de diciembre y marzo se deba al

mayor tiempo de incubacion del segundo experimento.
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— Dia0 == Dial —= Dia2 <z Dia 3

Figura 4.10. Abundancias de Boeckella michaelseni (media + error estandar) en las
incubaciones de campo durante el primer (a) y segundo (b) experimento.

(Ver cambio de escala).
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Figura 4.11. Abundancias de rotiferos (media * error estandar) en las incubaciones de
campo durante el primer (a, b y ¢) y segundo (d, e y f) experimento. Se
indican las abundancias de los rotiferos totales (a y d) y de los dos
rotiferos méas abundantes: Synchaeta spp. (b y e) y K. cochlearis (c y f).
(Ver cambios de escala).

La biomasa fitoplanctdnica, en términos de concentracién de clorofila a, no presentd
cambios marcados entre los tratamientos de ambos experimentos (Figura 4.12, Tabla
4.3). Estos resultados indicaron que el efecto en cascada producido por P. sarsi es
débil. En el primer experimento (diciembre), los nanoflagelados (<20 um) mostraron

una tasa de crecimiento negativa en todos los tratamientos (Figura 4.13a), mientras
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gue en los grandes flagelados coloniales (especialmente Dinobryon spp. y
Pandorina spp.) existid una respuesta positiva durante el tiempo de incubacion
(Figura 4.13b). Un patron contrastante del crecimiento fitoplanctonico fue observado
durante el segundo experimento (marzo). En este caso, el grupo de nanoflagelados
mostro tasas de crecimiento positivas en los tratamientos excepto en el tratamiento Z
+ D + P a 72 h de incubacién (Figura 4.13c). No se observaron tendencias claras en
los grandes flagelados coloniales aunque a las 48 hs de incubacion se observd un

efecto positivo en el tratamiento Z +D +P (Figura 4.13d).
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Figura 4.12. Concentraciones de clorofila a (media = error estandar) en las
incubaciones de campo durante el primer (a) y segundo (b)

experimento.

150



CASCADA TROFICA CON INVERTEBRADOS

diciembhre marzo

Nanoflagelados a Nanoflagelados cl
1 i T T -1
0 u B O
-1 ] LI. U\T[! [ -l

Tasas de crecimiento (dia™)
(;Ip) OuBIIBID B Sese

-2 - -2

9 Grandes flagelados coloniales b Grandes flagelados coloniales d 2
o ] [ —
= B
T 1 r 12
o)
g | LHi S :
2 0 r 0 3
E S.
S 3
g -1 4 L1 Cg.
(5] —
S o
% '2 B '2 §
8 - - - - - )
= Dia 1 Dia 2 Dia 1 Dia 2 Dia 3 ~

—— 7 = Z+P s 7+D+P

Figura 4.13. Tasas de crecimiento (media + error estandar) de nanoflagelados (<20 pm)
y grandes flagelados coloniales (>20 um) en las incubaciones de campo
durante el primer (ay b) y segundo (c y d) experimento. Todos los calculos

fueron realizado en referencia al dia inicial (dia 0).
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Tabla 4.3. Resultados de los ANOVA de muestras repetidas en el tiempo para las
abundancias de las diferentes especies de zooplancton y concentracion de
clorofila a en los distintos tratamientos de ambos experimentos (diciembre y
marzo). Referencias: Para las referencia de los tratamientos Z, Z+P y
Z+D+P ver la metodologia; A y B representan grupos con diferencias
significativas luego de aplicar el test a posteriori de Tukey entre medias de
los tratamientos; * con diferencias significativas; n.s. sin diferencias

significativas.

Variable EXxp. Factor Valor P Tratamientos
Z Z+P Z+D+P
4 -
tratamiento 0,026 * A AB B
dic. <dia <0,001 *
dia X trat. 0,043 *
B. michaelseni < -
(tratamiento <0,001 * A B B
marzo < dia <0,001 *
dia x trat. <0,001 *
\_ L
4 (tratamiento 0,003 * A A B
dic. J dia 0,089 n.s.
dia X trat. 0,334 ns.
Rotiferos totales< ~
(tratamiento 0,002 * A B A
marzo < dia 0,015 *
T *
k \dla X trat. <0,001
/ -
tratamiento 0,002 * A A B
dic. <« dia 0,420 n.s.
dia x trat. 0,016 *
-
Synchaeta spp. <
(‘tratamiento 0001 * A B A
marzo < dia 0,004 *
k dia X trat. <0,001 *
-
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K. cochlearis <

Clorofila a

<

&

dic.

(‘tratamiento
dia

dia x trat.
-

rtratamiento

marzo < dia
_ \dia X trat.
4 (tratamiento
dic. dia

dia x trat.
-

tratamiento

marzo < dia

dia x trat.

0,052
0,001
0,766

0,136
0,434
0,674

0,505
<0,001
0,434

0,031
<0.001
<0,001

n.s.

n.s.
n.s.
n.s.

A

A

AB

A
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DiscusION

Tanto los experimentos de campo como los experimentos de laboratorio mostraron
que el copépodo depredador P. sarsi afecta significativamente la supervivencia de B.
michaelseni. Estos resultados muestran que B. michaelseni podria ser la presa mas
frecuente del depredador P. sarsi en los lagos profundos. Ademas, una coincidente
distribucion geogréafica en lagos profundos de estas dos especies de copépodos fue
previamente observada (José de Paggi & Paggi 1985). Ambos copépodos también
cohabitan en dos lagunas sin peces de la isla del sur de Georgia, y aunque P. sarsi
también depreda sobre el copépodo Boeckella poppei (Mrazek) y el cladécero Alona
weineckii (OFM), B. michaelseni constituye la principal fuente de alimento de este
depredador (Hansson & Travik 2003). En el trabajo de Vega (1999) se muestra que
en la laguna Fantasma los primeros estadios de P. sarsi incluyen diatomeas, rotiferos
y claddceros dentro de sus dietas, pero a partir del estadio de copepodito IV, este
depredador incluye a copépodos. De esta manera, el rol de P. sarsi en la
estructuracion de los copépodos es de particular importancia tanto en lagunas
temporarias y sin peces, como en lagos profundos y con peces en los que esta
presente.

Los adultos de D. cf. commutata no fueron sustancialmente afectados por el
depredador. El incremento del tamafio corporal de la presa disminuye su
vulnerabilidad ante un depredador invertebrado (Gliwicz & Pijanowska 1989). En el
caso de D. cf. commutata, el gran tamafio corporal de los adultos (2,5 mm) podria
limitar el acceso del depredador, asi como fue observado en los experimentos de
laboratorio de Balseiro & Vega (1994). En la laguna Fantasma los adultos de P.
sarsi pudieron capturar e ingerir facilmente presas mayores a 1,6 mm de largo. Por
lo tanto, este depredador puede acceder a juveniles de Daphnia; sin embargo, la
produccion de largas espinas caudales en los juveniles disminuy6 sus tasas de
mortalidad (Balseiro & Vega 1994). En las muestras del lago Rivadavia también se
observaron juveniles de D. cf. commutata con largas espinas caudales, seguramente
debidas a la presencia de depredadores como los peces y P. sarsi. Esta estrategia de

defensa junto con el menor tamafio corporal que presenta el depredador en el lago
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Rivadavia (Tabla 4.1), probablemente contribuyen a un menor impacto en la
poblacién natural de Daphnia de este lago.

Los experimentos de campo realizados en el lago Rivadavia muestran que los
rotiferos no fueron afectados negativamente por el depredador P. sarsi. Vega (1999)
indicd que durante el desarrollo de los copépodos, los estadios de copepoditos
incluyeron a los rotiferos como importantes items dentro de sus dietas. Sin embargo,
las presas mas grandes incrementaron su importancia dentro de la dieta de los
ultimos estadios de P. sarsi, cuando el largo de sus maxilipedios se incremento
(Diéguez & Balseiro 1998). Dado que para los experimentos en microcosmos
Ilevados acabo en el lago Rivadavia se utilizaron sélo adultos de Parabroteas, se
espera un menor impacto sobre los rotiferos, quienes seran probablemente mas
afectados ante la presencia de los primeros estadios de copepoditos del depredador.
Existen fuertes evidencias que los rotiferos no pueden volverse abundantes en
presencia de las grandes Daphnia (>1,2 mm) (Gilbert 1988). En los experimentos de
marzo donde el nanoplancton fue disminuido (relacion nano:fitoplancton de red =
0,5), D. cf. commutata afectd negativamente la abundancia de rotiferos. Bajo
condiciones de limitacion por alimento, las grandes Daphnia pueden suprimir a los
rotiferos por interferencia y competencia en la explotacion de recursos (Maclsaac &
Gilbert 1991). De esta manera, ambos mecanismos pudieron haber ocurrido en los
microcosmos de experimentacion.

Las piezas bucales de B. michaelseni revelaron que éste es un copépodo con dieta
omnivora, por lo tanto esta especie puede afectar un amplio espectro de tamafios de
fitoplancton y ciliados, lo que lo hace muy similar al habito alimenticio de B.
gracilipes, la otra especie de copépodo calanoideo que habita los grandes y
profundos lagos andinos (Balseiro et al. 2001). Sin embargo, no se observaron
efectos en cascada debidos a la presencia de P. sarsi, y la consecuente disminucion
de las abundancias de B. michaelseni. En este sentido, Vanni & Findlay (1990)
realizaron experimentos en mesocosmos con depredadores vertebrados (peces) e
invertebrados (larva del diptero Chaoborus) donde ambos disminuyeron
sustancialmente las abundancias del zooplancton herbivoro, pero sélo los peces

lograron un incremento del fitoplancton. Esto parece deberse a que la disminucién
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del zooplancton herbivoro causada por los peces, se potencia con el mayor aporte de
nutrientes que éstos realizan a través de productos de excrecion y egestion.

Los peces, al ser depredadores visuales, son altamente selectivos de presas
conspicuas, alimentandose preferentemente del zooplancton colorido y de gran
tamafo (Brooks & Dodson 1965). El lago Rivadavia posee dos especies de
zooplancton de gran tamafio (D. cf. commutata y P. sarsi) que son potenciales
presas para el rico grupo de especies de peces del lago. Los analisis de contenidos de
tubos digestivos de peces revelaron que Daphnia es una presa frecuente, mientras
que P. sarsi pareciera no serlo (Milano et al. 2002, Ruzzante et al. 2003). Este
resultado podria indicar que el copépodo depredador poseeria un efectivo refugio
contra los depredadores visuales. Los habitats poco iluminados durante el dia son
considerados refugios por reducir la probabilidad de ataque de depredadores visuales
(De Robertis 2002). El lago Rivadavia presenta coeficientes de atenuacion de luz
fotosintéticamente activa (PAR) relativamente elevados (Kd = 0,25 m™) y mas altos
que otros lagos andinos (Pérez et al. 2002). Durante ambas fechas de
experimentacion (diciembre y mazo), P. sarsi presentd una distribucion vertical en
donde se ubicé cerca de las capas profundas de la columna de agua. La relativa
oscuridad del agua en la zona profunda del lago permite que el descolorido
Parabroteas tome ventaja de este refugio vertical. Por el contrario D. cf. commutata
se encontrd en las capas superiores de la columna de agua durante la noche (Figura
4.7) sugiriendo una migracion vertical. Esta conducta elude la superposicion con los
depredadores visuales y permite a Daphnia pastorear en las capas superiores de la
columna de agua, donde existe una rica concentracion de alimento (Lampert 1987).
El mismo patron vertical fue observado para B. michaelseni (Figura 4.7),
permitiendo que P. sarsi deprede sobre Boeckella durante las horas del dia en las
capas profundas del lago, debajo de la zona eufotica. Los mecanismos de captura de
copépodos calanoideos son independientes de la luz dado que la mecanorrecepcion y
las corrientes alimenticias generadas por las presas interacttan en la deteccion de las
mismas (Bundy & Vanderploeg 2002). Esto implica que mientras los herbivoros
necesitan migrar a las capas superiores para adquirir el alimento de mejor calidad,

los copépodos depredadores pueden permanecer en las zonas profundas evitando el
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costo energético de la migracion vertical y esperando la llegada de la presa en las
horas del dia.

El escenario de distribucion vertical descripto en el lago Rivadavia contrasta
fuertemente con el de las lagunas temporarias, sin embargo, en ambos ambientes
estd presente el copépodo depredador. De esta manera, P. sarsi puede ser un
componente importante tanto del grupo de zooplancton de lagunas sin peces como
de lagos profundos y con peces. Ademas, la supervivencia de otros copépodos
calanoideos, como especies de Boeckella, esta significativamente influida por este
depredador. Sin embargo, en funcion del cambio que se produjo a nivel de los
herbivoros, el efecto en cascada sobre los productores resultd débil, ya que no se

observaron cambios a este nivel.
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CONCLUSIONES GENERALES

o Galaxias maculatus reduce sustancialmente, a través de la depredacion, las

concentraciones de los crustaceos a pesar del pequefio tamafio que éstos puedan
tener, como es el caso de Boeckella gracilipes y Bosmina longirostris en el lago
Escondido. La eliminacién de estos dos crustaceos por parte de G. maculatus
durante los experimentos en cascada de campo y de laboratorio, demuestran el

gran poder de deteccidn que estos peces tienen hacia presas de pequefio tamario.
o La gran selectividad de G. maculatus hacia el cladocero pelagico C. dubia en

el lago Moreno demuestra que este claddcero constituye una presa de gran valor
en la dieta de este pez. Dado que G. maculatus es presa comdn de muchas
especies ictiofagas del lago Moreno, éste se refugia en la complejidad espacial
de la zona litoral durante las horas del dia, donde se alimenta de presas litorales.
Durante el crepasculo o la noche, G. maculatus se mueve hacia la zona pelagica
donde se alimenta principalmente de C. dubia. Los movimientos hacia la zona
pelagica son realizados utilizando la ventana antidepredadora, la cual
proporciona un nivel de iluminacion que permite a peces planctivoros detectar a

sus presas, pero evita que éstos sean vistos por los peces piscivoros.
o Los experimentos realizados con G. maculatus demostraron que estos peces

incrementan las concentraciones de fosforo y nitrogeno del medio, a través de
sus productos de excrecion y egestion. Sin embargo, estos incrementos serian
locales debido a la gran heterogeneidad espacial de la densidad de peces en el
lago (formacion de cardimenes). G. maculatus podria entonces tener un
importante efecto como generador de parches de baja limitacién por nutrientes

con cambios en las relaciones Nyn.:PppT.
o El nitrégeno liberado por los peces es casi exclusivamente en forma de

amonio y por lo tanto inmediatamente aprovechable por las algas. El fésforo sin
embargo, puede ser liberado en diferentes formas, algunas de las cuales

necesitan posteriores procesos microbianos para quedar disponibles para las
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algas. El experimento del lago Moreno mostré claramente que si bien G.
maculatus libera fosforo en forma disuelta y particulada, una gran proporcion es
liberado en forma de PRS, permitiendo entonces una rapida incorporacion del
mismo por las algas del lago. En presencia de una gran actividad microbiana la
fraccion de fosforo liberada en forma de PDT seria transformada en PRS por
hidrolisis bioldgica e igualmente aprovechada para el crecimiento algal y

bacteriano.
La relacion N:P fue incrementada por G. maculatus jugando un papel muy

importante en la dindmica de la comunidad fitoplanctonica debido a que las
especies algales poseen distintos requerimientos de P y N y los cambios en las
relaciones N:P pueden causar variaciones en la composicion fitoplancténica del
lago.

EI tamafio de G. maculatus afecta las tasas de reciclado de nutrientes, siendo
los peces mas pequefios los que poseen mayores tasas de reciclado masa
especifico debido probablemente a sus mayores tasas metabolicas.

Boeckella gracilipes y Bosmina longirostris aun siendo especies pequefias

controlan fuertemente al nanoplancton del lago, por lo que la ausencia de éstos
disminuye las tasas de mortalidad por pastoreo de las algas comestibles y
favorece su crecimiento. De esta manera, la interaccion depredador-presa entre
G. maculatus y estos dos crustaceos se traslada en forma de cascada hasta el
nivel de productores primarios, reduciendo a los pastoreadores y favoreciendo el

incremento de la biomasa fitoplancténica.
La liberacion de la presion de pastoreo en presencia de G. maculatus no fue

la dnica causa de estimulacion del crecimiento algal. Dado que en lagos
oligotrdficos las algas estan fuertemente limitadas por los recursos a través de un
control desde abajo, el aporte de nutrientes generado por los peces resultd de
suma importancia para generar mayores tasas reproductivas.

El aumento observado en las tasas de crecimiento algal en presencia de G.

maculatus resulta entonces una combinacion del incremento de las tasas

159



CONCLUSIONES GENERALES

reproductivas en respuesta al aporte de nutrientes y una disminucion de la
mortalidad por pastoreo.

La disminucion de pastoreadores en el tratamiento remocion se tradujo en un

aumento en la biomasa de nanoplancton, pero éste fue significativamente menor
al observado en los tratamientos con peces, debido a que la disminucion del

pastoreo no estuvo acompafado del aporte de nuevos nutrientes.
En ausencia de peces existe una mayor presencia de crustaceos que controlan

la fraccion nanoplancténica, viéndose favorecido entonces el fitoplancton de red
por una disminucién en la competencia por nutrientes y la monopolizacién de
éstos por parte del fitoplancton de red, habiendo esto sido observado en los

tratamientos control y remocion del segundo experimento en mesocosmos.
El crecimiento de Coelosphaerium kuetzingianum y Dinobryon divergens

pese a la competencia con el nanoplancton en presencia de G. maculatus se
debid a la gran relacién superficie/volumen de sus células y por tanto, a su alto
poder competitivo por los recursos. Esta caracteristica hizo que ambas fracciones

de fitoplancton pudieron aprovechar los recursos.
La supervivencia de Parabroteas sarsi en un lago profundo y con peces se

explica por el comportamiento de evasion de la depredacion por peces, que se
basa en permanecer en las capas profundas y oscuras del lago esperando la
llegada de B. michaelseni durante las horas del dia. Es éste el momento donde se
solapan las distribuciones verticales de ambos copépodos y P. sarsi se alimenta
sin el riesgo de ser depredado por los peces, evitando el costo energético que

requieren las migraciones verticales en blsqueda de las presas.
El depredador invertebrado P. sarsi redujo significativamente las

abundancias de Boeckella michaelseni, siendo éste el copépodo pastoreador

dominante del lago Rivadavia.
En funcion del cambio producido por P. sarsi a nivel de los herbivoros, el

efecto en cascada sobre los productores resulté débil, ya que no se observaron

cambios a este nivel.
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En sintesis, tanto G. maculatus como P. sarsi desempefiaron un papel

importante en el control de las abundancias de los crustaceos de los lagos, sin
embargo, solo el efecto de G. maculatus se trasladé hacia el nivel de productores
aumentando la biomasa algal. Esto se debe a que la reduccién de los crustaceos
herbivoros causada por G. maculatus se potencia con el aporte de nutrientes que
éstos realizan, lo que resulta muy importante para el crecimiento fitoplancténico
en estos lagos oligotréficos. EI gran movimiento realizado por G. maculatus
dentro del lago en busca de sus presas, promueve ademas la redistribucion y
flujo de nutrientes entre la zona litoral y la zona peldgica que resulta muy

importante para las algas de lagos oligotroficos.
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