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Resumen. En este trabajo se analizaron las respuestas especie-especificas de las algas dominantes
frente al pastoreo de dos especies de cladoceros. El estudio se desarrollé en la Laguna Ezquerra (Rio
Negro) durante cuatro meses (primavera y comienzos del verano) con una frecuencia de muestreo
bisemanal. Durante todo el periodo, el fitoplancton estuvo dominado por una fraccion de pequeiio
tamario celular (nanoplancton, células menores de 20 um), constituido principalmente por microflagelados
(Rhodomonas lacustris)y una especie de crisoficea colonial (Stichogloeadoederleinii). Esta fraccion de
tamaiio fue la pastoreada por los herbivoros. Los cladoceros estuvieron representados por Ceriodaphnia
dubia y Bosmina longirostris; de diferente tamario corporal y modo de alimentacion. Se determinaron
respuestas especie-especificas analizando la relacion entre las tasas netas de crecimiento de S. doederleinii
v R. lacustris y las densidades de C. dubia y B. longirostris repectivamente. La relacion entre la tasa de
crecimiento de Stichogloea y la densidad de Ceriodaphnia fue negativa (respuesta de tipo decreciente).
Entre Rhodomonas y Bosmina no hubo correlacion (respuesta neutra). Esta respuesta fue interpretada
como el resultado de un balance entre los efectos negativo (directo) y positivo (indirecto) que los
pastoreadores ejercen sobre sus recursos.

Abstract. The relationship between phyto and zooplankton was studied in a South Andes lake. The
species-specific responses of the dominant algal species in relation to grazing by cladocerans were
analyzed. The study was carried out at Laguna Ezquerra (Rio Negro) during four months (spring and
early summer) and the samples were taken biweekly. Phytoplankton was dominated by small sized species
(cells smaller than 20 um, nanoplankton) represented by microflagellates (Rhodomonas lacustris) and a
colonial chrysophyte (Stichogloea doederleinii). This size fraction was the one grazed by the herbivores.
Two cladoceran species were present (Ceriodaphnia dubia and Bosmina longirostris), which correspond
to different body sizes and different feeding modes. The species-specific responses were determined
relating the net growth rates of Stichogloea doederleinii and Rhodomonas lacustris with the densities of
Ceriodaphnia dubia and Bosmina longirostris respectively. A negative relationship was obtained between
Ceriodaphnia and the chrysophyte, whereas the relationship between Rhodomonas and Bosmina was
neutral, attributable to the balance between the negative (direct) and positive (indirect) effects that
grazers exert on their resources.

Introduccion

El pastoreo afecta al fitoplancton por una reduccién directa en su densidad y/o biomasa, por una alteracién
en su composicion, debida a la selectividad en la alimentacién, y por una estimulacién de las tasas de
crecimiento algales causada por el reciclado de nutrientes (Gliwicz 1975, Lehman 1980a, b, Lehman y
Scavia 1982, Sterner 1986, Elser y Goldman 1990, Elser et al. 1988). La selectividad en la alimentacién
estd determinada en gran medida por el tamafio de las células fitoplanctdnicas, de tal forma que las especies
mads susceptibles al pastoreo son las de menor tamaifio celular (Lehman y Sandgren 1985). Estas
consideraciones indican que el pastoreo es capaz de incidir en las tasas netas de crecimiento de las especies
fitoplanctdnicas tanto por afectar sus tasas de mortalidad como sus tasas reproductivas.
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La relacion entre las tasas netas de crecimiento de una especie algal y la densidad de un pastoreador
determinan las denominadas respuestas especie-especificas frente a la presion de pastoreo. El andlisis de
estas respuestas posee una gran importancia en el estudio del fitoplancton (Bergquist et al. 1985, Lehman
y Sandgren 1985, Elser et al. 1987). Las tasas especificas de crecimiento pueden aumentar, disminuir o
permanecer sin cambio en relacion con la densidad del pastoreador. Por ello las especies fitoplancténicas
pueden ser clasificadas de acuerdo con el tipo de respuesta: positiva o creciente, negativa o decreciente,
neutra, y unimodal (véase la revision de Sterner (1989)). Estas respuestas fueron descriptas para el
Hemisferio Norte y han tratado a un zooplancton de gran tamafo corporal donde los cladéceros del
género Daphnia ejercen una supremacia en el control de los recursos y dominan el zooplancton en ausencia
de peces (Brooks y Dodson 1965, Hall et al. 1976). Sin embargo, en los lagos andinos argentinos entre los
paralelos 39° y 41° de latitud Sur el zooplancton se caracteriza por su pequeflo tamafio (Margalef 1983,
Balseiro y Modenutti 1990, Modenutti y Balseiro 1991); precisamente, Margalef (1983) sefiala la llamativa
ausencia de especies del género Daphnia de gran tamafo corporal.

En un estudio previo, realizado en el mismo periodo, Balseiro et al. (1992) han concluido que las dos
Unicas especies de claddceros de la Laguna Ezquerra que coexistieron durante la primavera y los comienzos
del verano, estuvieron limitadas por el alimento. Estos autores han demostrado una fuerte relacién entre
ciertos parametros demograficos de los claddceros, como la fecundidad y el tamafio de la camada, con la
densidad y/o biovolumen del recurso alimentario. Sabiendo que las poblaciones animales estuvieron
afectadas por el alimento, el problema actual es determinar cdmo reaccionaron estas poblaciones algales,
de pequefio tamaiio celular, que actuaron como forraje.

En este trabajo se presenta un andlisis de las respuestas especie-especificas del fitoplancton frente al
pastoreo. En tal sentido se ha estudiado la sucesién fitoplancténica en relacién con los cladéceros del
zooplancton, discrimindndose los diferentes tamafios celulares del fitoplancton y determinando las especies
algales dominantes en cada uno de los rangos de tamafio seleccionados. A partir de este estudio se
relacionaron las tasas netas de crecimiento de las especies fitoplancténicas dominantes con la densidad de
los pastoreadores claddceros, determinando asi las denominadas respuestas especie-especificas.

Materiales y Métodos

El ambiente seleccionado para realizar este estudio fue la Laguna Ezquerra (41' 30°S, 71' 3°W). Se
trata de un cuerpo de agua pequefio y somero (6 hay 3mz_ ), que pertenece al sistema del Nahuel Huapi
y estd ubicado a 758 m s.n.m., aproximadamente a 20 km al Oeste de la ciudad de San Carlos de Bariloche,
Provincia de Rio Negro.

Se realizaron muestreos de fitoplancton y zooplancton concurrentes durante un periodo de primavera
y verano entre octubre de 1988 y enero de 1989, a intervalos de 3 y 4 dias. La periodicidad se definié en
funcién de las tasas de renovacion de las especies planctonicas (Harris 1986, Reynolds 1984). Las muestras
de fitoplancton fueron colectadas con una botella van Dom a 1 y 2 m de profundidad, realizando luego
una integracion de ambas profundidades para extraer submuestras de 500 ml, que fueron fijadas
inmediatamente con Lugol acético. Las muestras de zooplancton fueron tomadas con una trampa Schindler-
Patalas disefiada para obtener muestras compuestas, con una capacidad de 12,5 1 con red de 40 um de
abertura de malla. Se filtraron 25 1 a 1-1,5 m de profundidad y otros 25 1 a 2-2,5 m. Las muestras fueron
fijadas con solucidn fria de aztcar en formol.

En el laboratorio, 250 ml de cada muestra de fitoplancton fueron sedimentados en probetas adecuadas
durante 10 dias. Se obtuvo un concentrado final de 5 ml, luego de extraer el sobrenadante por gravedad
utilizando un tubo flexible de goma conectado a una micropipeta con su extremo curvado en forma de U,
para evitar la succion pasiva de los organismos decantados. De estos 5 ml de muestra concentrada se
tomaron alicuotas para realizar los recuentos en cdmaras delgadas de 0.15 mm de espesor y 8.5 ul de
capacidad, con un microscopio Olympus BH2 (400x).
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Figura 1. Densidad celular acumulada de los rangos de tamafio en los que se dividi6 a la comunidad

fitoplancténica.

Figure 1. Cumulative density of different size classes of the phytoplanktonic community.

6000
........... Rhodomonas lacustris

50001 ____ Stichogloea doederleinii
= 4000 \
3
e o A
- s P
4] : H ; :
k] H i e
@ : :
g 20007, b

1000+ 7

T 24/10 411 05/12 " 06/12 16/01
13/10 03/11 24/11 15/12 05/01 26/01
Fechas

Figura 2. Densidad de las especies dominantes del fitoplancton.
Figure 2. Density of the dominant species of the phytoplankton.
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El recuento de los claddceros fue realizado en cdmaras de Bogorov de 5 ml bajo microscopio estereoscopico.

Con el propésito de estudiar el espectro de tamaiios del fitoplancton se estimé la maxima dimensién
lineal de la célula. Esta medicidn se denomina GALD (Greatest Axial Linear Dimension) (sensu Reynolds
1984) y se obtuvo un promedio para cada especie sobre la base de la medicién de 30 células de cada
muestra, realizada con un ocular micrométrico (precision= 1 pm). Los rangos de tamaiio seleccionados
fueron: células menores de 5 um, células entre 5 y 20 um, entre 20 y 50 um y mayores de 50 pm. El
nanoplancton es la fraccién algal constituida por células con GALD menor de 20 um, y el fitoplancton de
red es aquella con células mayores de dicho tamafio (Margalef 1983).

Las respuestas especie-especificas se determinaron realizando anélisis de regresion entre las tasas
netas de crecimiento de las especies nanoplancténicas dominantes y las densidades de las especies
pastoreadoras. La formula utilizada (sensu Lehman y Sandgren 1985) para el calculo de las tasas netas de
crecimiento de las algas fue g=In (N/N )/ At, donde, N, es la densidad algal inicial en cél ml", N, es la
densidad algal final en cél ml"' y At es el intervalo de tiempo involucrado entre una y otra medicion.

Estos andlisis de regresion fueron realizados con una transformacién logaritmica de la variable
independiente (densidad del zooplancton). El motivo de esta transformacién se debe a que la tasa neta de
crecimiento (g) expresa cambios proporcionales en la densidad de la especie algal y, por lo tanto, resulta
adecuado referirla también a cambios proporcionales en la densidad del zooplancton, los que quedan
expresados mediante la transformacién logaritmica.

Resultados

Fitoplancton

La fraccién menor de 5 pm estuvo presente en la primavera con bajas densidades, pero fue mas
importante a comienzos del verano, cuando presentd su maximo de 500 cél. ml' a mediados de enero
(Figura 1). Estuvo constituida exclusivamente por Chrysochromulina parva Lackey (4,9 um GALD) y
por células flageladas del tipo Ochromonas sp (4,8 um GALD).

La fraccién entre 5 y 20 um fue absolutamente dominante durante todo el periodo de estudio. Durante
la primavera y los comienzos del verano la densidad de esta fraccién oscilé entre 2000 y 5000 cél. ml™!,
pero al final de este periodo (mediados de enero) presenté un minimo de 500 cél. ml! (Figura 1). Las
especies que dominaron esta fraccion algal fueron la criptoficea Rhodomonas lacustres (Pasch. & Rutt.)
Javornicky (9,3 pm GALD) y la crisoficea de estructura colonial laxa Stichogloea doederleinii (Schm.)
Wille (8,3 um GALD). R. lacustres, especie microflagelada de células desnudas, estuvo siempre presente
durante los cuatro meses (Figura 2). S. doederleinii, constituida por células con pared celular gruesa, sin
flagelo, sélo se registr6 entre mediados de octubre y mediados de diciembre con un ciclo unimodal (Figura
2). Todas las especies halladas dentro de las fracciones menores de 20 um son consideradas como muy
susceptibles al pastoreo (Sterner 1989).

Las fracciones entre 20 y 50 pm, y mayor de 50 um no fueron importantes en ningiin momento del
estudio (Figura 1). Esto implica que en la Laguna Ezquerra la fraccién nanoplanctdénica fue la dominante
durante todo el periodo estudiado, en comparacion con el Fitoplancton de red (mayor de 20 um) (Figura

D).

Zooplancton: Claddceros

Los cladéceros estuvieron representados por dos especies, Bosmina longirostris (O.FM.) (Bosminidae)
y Ceriodaphnia dubia Richards (Daphnidae) (Balseiro et al. 1991). El zooplancton estuvo ampliamente
dominado por estos microcrustidceos durante todo el periodo estudiado, a excepcion de una tnica fecha
de muestreo a comienzos de enero, en la que los rotiferos fueron importantes.
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Figura 3. Densidad de Ceriodaphnia dubia 'y Bosmina longirostris en la Laguna Ezquerra durante el
periodo estudiado. Extraido de Balseiro et al. (1992).
Figure 3. Density of Ceriodaphnia dubia and Bosmina longirostris in Laguna Ezquerra during the

study period.
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Figura 4. Relacion entre la tasa neta de crecimiento de Stichogloea doederleinii y el logaritmo de la
densidad de Ceriodaphnia dubia (r=-0.79; P<0.01).
Figure 4. Relationship between net growth rate of Stichogloea doederleinii and log density of
Ceriodaphnia dubia (r=-0.79; P<0.01).
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Figura 5. Relacion entre la tasa neta de crecimiento de Rhodomonas lacustris y el logaritmo de la
densidad de Bosmina longirostris.

Figure 5. Relationship between net growth rate of Rhodomonas lacustris and log density of Bosmina
longirostris.

Los pastoreadores claddceros presentaron comportamientos diferentes en relacion a su abundancia
(Figura 3). B. longirostris fue registrada en todo momento a lo largo del periodo estudiado (Figura 3).
Durante la primavera, su densidad oscil6 alrededor de los 100 ind.I"!, disminuyendo hacia fines de diciembre
y enero, y aumentando luego hasta alcanzar un valor mdximo de 180 ind.I"' (Modenutti el al. 1993)
(Figura 3). Por su parte, C. dubia presentd un ciclo unimodal desde octubre a diciembre con un maximo
de 80 ind.I"!" a fines de noviembre (Figura 3) (Balseiro et al. 1992). Este ciclo, cuyo pico estd desplazado
en el tiempo respecto del de la crisoficea Stichogloea doederleinii, sugiere que ambas especies estdn
relacionadas y que existe una demora temporal en la respuesta del pastoreador. Estos pastoreadores son
considerados de pequefio a mediano tamafio corporal, con una variacién entre 250 a 350 pm en el caso de
B. longirostris y entre 400 a 620 um en el de C. dubia.

Respuestas especie-especificas

La relacion entre las tasas netas de crecimiento de Stichogloea y el logaritmo de la densidad de
Ceriodaphnia fue inversa (Figura 4). Esto significa que a medida que la densidad del pastoreador aumento,
las tasas netas de crecimiento fueron disminuyendo. Entre Rhodomonas y Bosmina no se observé una
relacion evidente entre ambas variables. La regresion obtenida fue estadisticamente no significativa (Figura
5). Por ello, la respuesta de Rhodomonas debe considerarse como neutra, es decir que esta especie no
experimentd reduccién ni aumento ante cambios en la densidad del herbivoro.
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Discusion

El fitoplancton de la Laguna Ezquerra estuvo dominado por especies de pequefio tamaiio celular ( < 20
pm) o nanoplancténicas representadas por dos grupos taxonémicos. En el mismo periodo coexistieron
dos especies de claddceros. Para ambas especies zooplancténicas se hallé una relacién. entre su fecundidad
y el recurso alimentario, lo que significa que estos cladéceros se encontraban limitados por el alimento
durante este periodo (Balseiro et al. 1992).

De acuerdo con el modelo HSS (Hairston et al. 1960) si los herbivoros se encuentran limitados por
sus recursos, entonces estos ultimos (en este caso el nanoplancton) estdn afectados fuertemente por el
pastoreo. De esta manera, la asas de crecimiento de las especies nanoplancténicas deberian mostrar algin
tipo de relacién con la den lad del pastoreador. Estas relaciones estarian enmarcadas dentro de los diferentes
tipos de respuestas especie-especificas sefialadas por Sterner (1989).

Sin embargo, dado que el estudio se basé en las especies nanoplancténicas, que dominaron el
fitoplancton de la Laguna Ezquerra en este periodo, una respuesta creciente no hubiera sido esperable.
Esto se debe a que este tipo de respuesta se presenta en general en especies algales de mayor tamafio
celular, que no son consumidas por el zooplancton (Bergquist et al. 1985).

Las relaciones entre las tasas netas de crecimiento de las dos especies nanoplancténicas dominantes
con las densidades de los cladéceros presentes permitieron conocer las respuestas de cada una de las dos
especies fitoplancténicas.

La decisién de analizar la relacién entre S. doederleinii y C. dubia se basa en que Ceriodaphnia es un
pastoreador no selectivo (DeMott 1982, 1986) que pudo alimentarse alternativamente de células con o
sin flagelo. Debido a que S. doederleinii fue dominante (>70%) en el momento en el que este cladécero
presentd su ciclo unimodal (Figuras 2 y 3) y que el mayor biovolumen algal alcanzado afecté
significativamente a su fecundidad (Balseiro et al. 1992), es posible concluir que Stichogloea pudo ser
consumida en mayor proporcion que las células flageladas.

Por su parte, B. longirostris es un pastoreador selectivo que prefiere células flageladas (DeMott
1982, 1986). El microflagelado dominante durante todo el periodo fue R. lacustris, sefialindose una
relacién directa entre su concentracion y la fecundidad de Bosmina (Balseiro et al. 1992). Estos hechos
justifican la relacién entre, ambas especies, y no asf entre este clad6cero con especies no flageladas como
Stichogloea.

La relacién hallada entre S. doederleinii y C. dubia fue lineal, negativa y altamente significativa
(Figura 5), y se corresponde con el tipo de respuesta denominada negativa o decreciente. Esta respuesta
es sencilla y la mas comiin de esperar teéricamente en la interaccion de pastoreo si se asumen sélo los
efectos directos de pérdida causados por la herbivoria (Sterner 1989). La respuesta hallada implica que la
tasa neta de crecimiento del alga disminuye a medida que aumenta la densidad del pastoreador. Si bien la
evidencia es solamente correlativa y no se pueden extraer conclusiones definitivas sobre relaciones de
causalidad, la correlacidn sugiere que Ceriodaphnia puede haber sido un importante control de la poblacién
de Stichogloea. Esta capacidad de los dafnidos de controlar su recurso fue citada reiteradas veces en la
literatura (Lampen et al. 1986, Sommer et al. 1986). También debe considerarse que el mayor tamafio
corporal de Ceriodaphnia pudo influir en la respuesta decreciente de Stichogloea debido a que existe una
relacién exponencial entre el tamafio corporal y la tasa de filtracién de los zooplancteres (Hall et al. 1976,
Lampert 1987).

La respuesta encontrada entre R. lacustris y B. longirostris fue neutra implicando que la especie
algal no experimenté reduccién ni aumento por la presién de pastoreo. En términos bioldgicos, esta
respuesta no implica necesariamente una ausencia de interaccién. Las criptoficeas constituyen un item
alimentario excelente para el zooplancton herbivoro y numerosos investigadores han sefialado que
especialmente Rhodomonas es un alimento de gran calidad y muy seleccionado por el zooplancton
(Gilbert y Bogdan 1984, Klaveness 1990, Queimalifios 1993). Precisamente Reynolds et al. (1982)
consideran que las mayores pérdidas de esta especie se deben al pastoreo. Es posible asumir entonces que
Bosmina ejerce un efecto directo (negativo) sobre la poblacién de Rhodomonas, y por lo tanto una
respuesta esperable seria del tipo decreciente. Sin embargo, el pastoreo no sélo produce pérdidas sino
que también involucra un proceso en el cual los nutrientes son rdpidamente regenerados a través de
la digestion de los zooplancteres. Se ha comprobado que este proceso sostiene al crecimiento y a la
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productividad de las poblaciones de criptoficeas (Ilmavirta 1980). Por esta razén las pérdidas por pastoreo
podrian compensarse con el reciclado de nutrientes o incluso sobrecompensarse en una respuesta del tipo
creciente.

Los cambios en las tasas netas de crecimiento algal son el resultado de la interaccion entre las tasas de
reproduccién y de pérdida. Las concentraciones de nutrientes también son el resultado de procesos de
generacidén y utilizacién de los mismos en una interfase nutriente-alga-pastoreador, que conforman un
sistema integrado (Lehman 1984, Lehman y Scavia 1982, Sterner 1989). Elser et al. (1987) puntualizaron
que los microflagelados altamente pastoreados, de células desnudas, son especies adaptadas para capitalizar
esta concentracién de nutrientes otorgada por los herbivoros y contrarrestar de esta manera las pérdidas
por el pastoreo. En estos casos, la regeneracion de los nutrientes por parte de los pastoreadores parece ser
suficiente para compensar a la mortalidad por el pastoreo, es decir, que el efecto neto frente al incremento
de la presion de pastoreo es cero (Lehman y Sandgren 1985). Por lo expuesto, la respuesta neutra entre R.
lacustres y B. longirostris en la Laguna Ezquerra se puede interpretar como el resultado de un balance
entre los efectos negativo (directo) y positivo (indirecto) que ejerce el pastoreador sobre su recurso.

En. resumen, el modo de alimentacidn, la selectividad de los zoopldncteres, y su tamafio corporal
fueron variables importantes en la relacion de pastoreo estudiada. Pero también las caracteristicas celulares
de las algas como el tamaifio, la morfologia y la presencia o ausencia de flagelo han influido decisivamente
en la obtencidn de las diferentes respuestas especie-especificas.
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