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RESUMEN
Influencia de la concentracién de nutrientes y la herviboria sobre la estructura y la funcién de una comunidad algal

Un mismo conjunto de algas puede generar diferentes ensamblados finales estables en funcién del ambiente (lago, laguna, etc.)
en que se desarrollen. En este trabajo se pretende averiguar qué mecanismos estdn afectando simultdneamente al conjunto
de especies para que se produzca una seleccion de ellas apropiada a cada ambiente acudtico, y cémo la variabilidad de
la respuesta se ve reflejada en la estructura y funcién de la comunidad (biomasa total, fotosintesis y respiracién). Se ha
ensayado la formacién de una comunidad algal a partir de la disposicién simultdnea de 8 especies de algas cosmopolitas de
agua dulce de morfologia bien distinta (Cosmarium contractum, Cryptomonas ovata, Euglena gracilis, Limnothrix redekei,
Monoraphidium contortum, Pediastrum tetras, Planktothrix agardhii y Scenedesmus acutus) en distintos tipos de medio de
cultivo. Los tratamientos han sido cuatro: mayor y menor concentracién de nutrientes (N y P) y presencia o no de Daphnia
magna, Keratella cochlearis y Brachionus calicyflorus. Se han ensayado, ademas, sistemas de competencia entre algas y se
ha averiguado la viabilidad de estas especies como indculos tras un periodo de senescencia. La presencia de herbivoros
(depredacién) y la concentracién de nutrientes (competencia), son los mecanismos que aislada o sinérgicamente afectan
al ensamblado de microalgas determinando diferentes estados alternativos desde un mismo conjunto de microalgas. Pero
el efecto de estos mecanismos es a su vez diferente en funcion de las propiedades de las microalgas implicadas como
son su tamafio, su tasa de crecimiento y la viabilidad de cada especie como indculo. La presencia de herbivoros y la
oligotrofia reducen la biomasa de productores primarios pero aumentan la diversidad relajando la competencia y aumentando
la incertidumbre sobre el final alcanzado. Se demuestra ademads que las variaciones en la estructura de la comunidad se reflejan
directamente en su funcién, afectando en tdltima instancia a la produccién primaria y la respiracion.

Palabras clave: Reglas de ensamblado, estrategia de crecimiento, dominancia, morfologfa, nitrégeno, fésforo, electrodo de
Clark, fotosintesis, respiracion.

ABSTRACT
Influence of the nutrient concentration and herbivory on the structure and function of an algae community

The same pool of algae can generate different final stable assemblages depending on the environment (lake, lagoon, etc.) where
they develop. In this work we attempt to ascertain the mechanisms that simultaneously affect the species to appropriately
select them for each aquatic environment, and how the variability in the response is reflected in the community structure
and function (total biomass, photosynthesis and respiration). An algal community has been formed assembling 8 species of
[freshwater cosmopolite algae which have quite different morphologies (Cosmarium contractum, Cryptomonas ovata, Euglena
gracilis, Limnothrix redekei, Monoraphidium contortum, Pediastrum tetras, Planktothrix agardhii and Scenedesmus acutus)
using several kinds of culture media. The treatments were four: low and high nutrient concentrations (N and P) and presence
and absence of Daphnia magna, Keratella cochlearis, and Brachionus calicyflorus. The competition between pairs of algae has
been studied and also the viability of the species as inoculum after a senescence period. The presence of herbivores (predation)
and the nutrient concentration (competition) are the mechanisms that by themselves or sinergically affect the microalgae
assemblages originating different alternative states from the same pool of species. But the effect of these mechanisms is
different depending on the algal properties such as size, growth rate, and viability as inoculum. The presence of herbivores
and the oligotrophic conditions reduce the primary producers’ biomass but increase diversity due to relaxation of competition
and increase the uncertainty of final states. It is also shown that the variations in the community structure are directly reflected
on the function, affecting primary production and respiration.
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INTRODUCCION

Dentro de las cuestiones basicas en la ecologia
de las microalgas estan el comprender porqué se
dan unas asociaciones algales y no otras en los
diferentes ambientes como lagos, lagunas, etc.
(Reynolds, 1998) y averiguar los factores deter-
minantes en su estabilidad (Naselli-Flores et al.,
2003). A partir del desarrollo de la ecologia de
las comunidades plancténicas ha quedado claro
que la composicion de una comunidad observada
en una masa acudtica puede estar controlada por
la depredacion (los procesos “desde arriba”, Car-
penter & Kitchell, 1993; Ortega-Mayagoitia et
al., 2002), por la competencia por los recursos
(control “desde abajo”, Cottingham, 1999), o por
la actuacién comin de ambos factores (Ortega-
Mayagoitia et al., 2003, Cottingham et al., 2004).
Ademds, otros factores a tener en cuenta y que
explicarian la varianza observada son: la historia
de formacién de la comunidad (Padisak, 1992;
Drake, 1991; Drake et al., 1999; Rojo et al.,
20006) y la frecuencia e intensidad de las pertur-
baciones (Reynolds et al., 1993). La complejidad
de este panorama y la relativa falta de experimen-
tacion con sistemas multiespecificos de plancton
hacen que las hipdtesis surgidas de las observa-
ciones repetidas en el campo no acaben de ser
determinantes (Rojo & Alvarez-Cobelas, 2000).
Un patrén empirico sobre la presencia de
algin grupo de algas y no otros en determina-
dos ambientes es el descrito como sucesién o
sucesion estacional fitoplancténica por Margalef
(1958), Reynolds (1984), por los ecélogos del
plancton (Harris, 1986; Sommer et al., 1986),
para humedales (Chow-Fraser, 1998; Rojo et
al., 2000) y de un modo mas general, basdndose
en una clasificacion funcional, el desarrollado
en los dltimos afios (Olrik, 1994; Reynolds,
1997; Reynolds et al., 2002). Este patrén
se basa en numerosas observaciones de campo

y se explica por las diferentes estrategias
de crecimiento de las algas, sus diferentes
morfologias (tamafio, forma, etc.), movilidad y
su metabolismo (fotosintesis y utilizacién de
recursos). De tal modo que ante un conjunto de
especies de algas los investigadores especialistas
deberian poder predecir qué seleccién de ellas
seria mas probable encontrar en cada condicién
conociendo las propiedades de las algas y
reconociendo una serie de reglas de ensamblado
(Reynolds et al., 2000). Sin embargo, estas
predicciones basadas fundamentalmente en la
respuesta algal al medio fisico (mixis, nutrientes,
luz, etc.) pueden ser alteradas por uno de los
principales factores de control: la depredacién
(Harris, 1986; Lampert & Sommer, 1997).

En este trabajo se ha llevado a cabo un disefo
experimental en el que se puede observar la
dindmica de un conjunto de algas selecciona-
das por sus diferentes tamafios y formas (gran-
des o pequeiias, coloniales o no, filamentosas
o no, mdviles o no) y sus diferentes estrate-
gias de crecimiento, en un ambiente sin pertur-
baciones abidticas (con la excepcion de la va-
riacion de nutrientes), hasta alcanzar un estado
de equilibrio. Este ensayo tiene como objetivos
determinar, en condiciones controladas de labo-
ratorio, el establecimiento de asociaciones esta-
bles de microalgas como respuesta de las ca-
racteristicas del grupo funcional al que pertene-
cen ante ambientes distintos (en cuanto a la con-
centracion de nutrientes y la presencia o no de
herbivoros), y analizar los mecanismos implica-
dos en este resultado (competencia, historia del
in6culo). También se ha evaluado la influencia de
estos dos factores, la concentracion de nutrientes
y la herbivoria, y su interaccidn, sobre aspectos
estructurales (biomasa total, composicién final,
diversidad) y funcionales (fotosintesis y respi-
racioén) de la comunidad algal final formada par-
tiendo del mismo conjunto inicial de especies.
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Tabla 1. Grupo taxonémico al que pertenecen y caracteristicas morfométricas de las especies algales usadas en los experimentos.
DEE: Diametro esférico equivalente. Cé€l.: célula; Fil.: filamento. Taxonomic group to which they belong and morphometric features
of the algal species used in the experiments. DEE: Equivalent Spherical Diameter. Cél.: cell; Fil.: filament.

Especie Grupo taxonémico Largo (um) Ancho (um) Biovolumen (um?) DEE (um)
Cosmarium contractum Desmididcea 25+1 32+4 6833 + 1321 50
Cryptomonas ovata Criptoficea 16 +1 10+1 870 + 134 23
Euglena gracilis Euglenoficea 51+4 8+1 1890 + 494 33
Limnothrix redekei Cianoficea Cél:5.1+0.2 Cél. y Fil. Cél. 16
Fil.: 97 £ 92 1.7+ 0.5 11.6 £ 0.7
Monoraphidium contortum Cloroficea 321+04 2.6 +0.7 57T+2 10
Pediastrum tetras Cloroficea Cél:9+04 Alto=2+0.2 127 £ 11 27
Planktothrix agardhii Cianoficea Cél: 3.1+ 0.2 Cél & Fil Cél. 60
Fil: 231 + 189 7.8+ 0.4 148 + 12
Scenedesmus acutus Cloroficea 11.7+2.0 4.0+0.5 98 + 10 19
MATERIAL Y METODOS vos de Algas del Departamento de Botédnica de

Especies de algas, condiciones de cultivo y
tratamientos

Se han utilizado 8 especies de microalgas cos-
mopolitas de agua dulce (Tabla 1) para las expe-
riencias de ensamblado de comunidades. Se eli-
gieron representantes de las categorias de unice-
lulares (méviles o no), coloniales y filamento-
sas. Dentro de cada categoria se buscaron espe-
cies de tamafios mas pequefios y mas grandes,
considerdndose pequefias aquellas algas cuyo
didmetro esférico equivalente (DEE) fuera me-
nor de 20 um (nanoplancton) y grandes aquellas
cuyo DEE fuera mayor de 20 ym (microplanc-
ton). Las especies elegidas fueron: Cryptomo-
nas ovata (unicelular, movil y pequena), Euglena
gracilis (unicelular, mévil y grande), Limnothrix
redekei (filamentosa pequefia o fina), Planktoth-
rix agardhii (filamentosa grande o gruesa), Sce-
nedesmus acutus (colonial —4 células/colonia—,
inmovil y pequefia), Pediastrum tetras (colonial
—de 8 a 16 células en la mayoria de las colonias—
, inmévil y grande), Monoraphidium contortum
(unicelular, inmévil y pequefia) y Cosmarium
contractum (unicelular, inmévil y grande). Las
poblaciones de las ocho algas fueron adquiri-
das en tres centros especializados: la Coleccién
de Cultivos de Algas y Protozoos del Centre for
Ecology and Hidrology (CCAP), actualmente sita
en la Asociacion para las Ciencias Marinas en
Escocia (Reino Unido), la Coleccién de Culti-

la Universidad de Coimbra (Portugal), y el Max
Planck Institute for Limnology (MPIL) en Plon
(Alemania). Los cultivos stock se mantenian en
matraces de 50 mL con medio de cultivo Ja-
worski (CCAP) y fueron estos cultivos stock en
fase exponencial de crecimiento los que sirvie-
ron de in6culo para los diferentes experimentos.
Los cultivos de estas algas se mantenian en una
camara de cultivo climatizada a 20 °C, con un
fotoperiodo de 12h luz:12h oscuridad e inten-
sidad luminosa (en radiacién fotosintéticamente
activa) aproximadamente de 30 uE-m™~2s!. Estas
fueron las condiciones fisicas de todas las expe-
riencias realizadas ya que todos los cultivos se
dispusieron en la misma cdmara.

Para observar la competencia entre algas, se
llevaron a cabo cultivos de pares de especies
de las dos algas de crecimiento mds rapido
(Monoraphidium y Scenedesmus) con cada una
de las restantes algas. Los inéculos fueron de
250 cel/ml de densidad final para cada especie
de alga. Se utilizaron matraces de 250 ml y un
medio de agua mineral enriquecida con 6.2 ug P/
y 152 ugN/l de concentracién final (N/P = 25),
un medio donde la concentracién de nutrientes
es baja pero que esta por encima de los valores
que pueden ser limitantes para el crecimiento
(Reynolds, 1984). Este medio serd denominado
a partir de ahora “medio oligotréfico”.

Los tratamientos realizados para determinar
el efecto “desde arriba”, “desde abajo” y
su interaccién sobre la estructura final y la
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funciéon de la comunidad algal, fueron: (1)
medio oligotréfico sin herbivoros, (2) medio
eutrofico sin herbivoros, (3) medio oligotréfico
con herbivoros y (4) medio eutréfico con
herbivoros. Para los experimentos sobre el
efecto de los nutrientes en la comunidad algal
(todas las algas juntas sin la presencia de
herbivoros), se prepararon dos tipos de medio
de cultivo: el que hemos designado como
oligotréfico y otro con una concentracién de P
y N 10 veces superior (62 ug P/1 'y 1520 ugN/1
de concentracion final) que llamaremos “medio
eutr6fico”. Para comprobar, la viabilidad de las
poblaciones algales en su estado final o de
senescencia, una alicuota del estado final (tras
40 dias de incubacién) del cultivo mixto en
medio oligotréfico fue resembrada en medio
fresco oligotréfico y se siguid el crecimiento
de las poblaciones algales durante 20 dias.
Para averiguar el efecto de los herbivoros
sobre la estructuracion del ensamblado de
microalgas y su funcidén se utilizaron 3
especies de herbivoros: el cladécero Daphnia
magna y los rotiferos Keratella cochlearis y
Brachionus calicyflorus a razén de 0.5 ind/l de
concentracion final el primero de ellos y 10
ind/l1 los rotiferos. Se eligieron estas densidades
iniciales pues constituyen valores que pueden
darse en medios acudticos con facilidad. Se
afladieron junto a las algas el primer dia
de experimentacion. Se utilizaron los mismos
medios de cultivo (oligotréfico y eutréfico),
in6culos de los mismos cultivos stock de algas y
las mismas condiciones de incubacion.

Se tomaban muestras cada 3-5 dias durante un
minimo de 36 dias y un maximo de 57 dias. To-
dos los tratamientos se realizaron por triplicado.
En todos los casos las muestras para recuento
algal eran de 2 ml y se fijaban inmediatamente
con lugol para su posterior recuento tras sedi-
mentacion en cadmaras Utermohl y observacion
mediante un microscopio invertido. La densidad
algal se obtuvo a partir del recuento de al menos
400 células de cada poblacion. La densidad al-
gal se transformé en biovolumen multiplicando
por el valor del volumen celular de cada especie
de alga (Tabla 1). El biovolumen celular se cal-
cul6 a partir de las dimensiones de las distintas

especies de algas, aproximando sus formas a las
figuras geométricas mas parecidas (Rott, 1981).
Para obtener la biomasa algal en peso fresco se
consider6 una densidad igual a 1 g/cm®. Las ta-
sas intrinsecas de crecimiento (r) de las microal-
gas a los 10 dias de iniciados todos los cultivos
se calcularon suponiendo un modelo exponencial
de crecimiento. Para el recuento de los herbivoros
de pequeiio tamaio se filtraban 50 ml de cultivo
por una malla de nytal de 37 um de poro cada 5-
10 dias y se devolvian al medio. Los ejemplares
de Daphnia fueron recontados de visu.

Medidas de actividad metabdélica: fotosintesis
y respiracion

Las tasas de fotosintesis y respiracioén de la co-
munidad algal se determinaron en los cultivos
cony sin presencia de herbivoros. Para ello se uti-
liz6 un electrodo de Clark (Hansatech, Dubinsky
et al., 1987), el cual detecta cambios de vol-
taje debidos a las diferentes concentraciones de
oxigeno disuelto en el agua. Se filtraba una cierta
cantidad de cultivo algal (entre 20 y 250 ml, de-
pendiendo de la densidad algal del cultivo). Las
células recogidas en el filtro eran resuspendidas
en 2 ml del filtrado. En el caso de los tratamien-
tos con herbivoros, si tras el filtrado se observaba
algin ejemplar de Daphnia, éste era retirado del
filtro antes de resuspender el material depositado;
la respiracién de los rotiferos no es detectable
en estas condiciones de medida (dato no publi-
cado). Las muestras de los cultivos se sometian
a una radiacidn fotosintéticamente activa de 100
uE-m~2.s7! para medir la produccién de oxigeno
por fotosintesis. Esta intensidad luminosa no es
saturante (Carignan et al., 2000) y por otro lado
es suficientemente elevada para determinar cam-
bios en la concentracién de oxigeno debidos a
fotosintesis en cortos periodos de tiempo. Poste-
riormente, la misma muestra era sometida a os-
curidad para registrar la disminucién de oxigeno
en el cultivo algal debido a su consumo por res-
piracién. Una curva de calibrado nos permitié
transformar el voltaje en mgO,-1"'h™" produci-
dos y/o consumidos. La produccién primaria neta
(PPN) y la respiracion se expresaron por unidad
de peso seco de materia algal. El peso seco se
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consideré que era el 10 % del peso fresco. Se
transformo la produccién de oxigeno en carbono
utilizando la ratio de conversién (peso a peso)
C:0, de 0.312 (Vollenweider, 1969). Las tasas
de fotosintesis y respiracion se determinaron en
6-10 ocasiones para cada cultivo repartidas a lo
largo del tiempo de cultivo.

Métodos estadisticos

Para detectar diferencias en el crecimiento de las
dos algas de mayor crecimiento, Scenedesmus y
Monoraphidium, en competencia con cada una de
las 7 restantes algas se realizaron sendos andlisis
de la varianza (ANOVA) de una via con los datos
de la densidad celular de estas dos algas a los
19 dias de los cultivos. Se realizaron ANOVAs
de dos vias siendo los factores la Concentra-
cién de Nutrientes y la Herbivoria y las variables
a comparar la biomasa total algal, la biomasa de
cada poblacién algal (todas ellas promediadas
hasta los 36 dias de cultivo) y su tasa intrinseca
de crecimiento (calculada a los 10 dias de
cultivo), asi como sobre la produccién primaria
neta y la respiraciéon (también promediadas
hasta los 36 dias). La homogeneidad de varian-
zas se comprobd mediante el test de Levene.
Las pruebas post hoc de Bonferroni se
llevaron a cabo para distinguir entre medias di-

ferentes que permitieran agrupar conjuntos
de tratamientos con una p <0.05. Todos los
analisis estadisticos se realizaron con el paquete
estadistico SPSS version 13.0.

RESULTADOS

Factores de control del ensamblado de
microalgas

Las tasas de crecimiento (r) de las diferentes po-
blaciones algales en los primeros 10 dias de cul-
tivo (Tabla 2), que es cuando los cultivos resem-
brados en medio fresco experimentan su fase ex-
ponencial de crecimiento, indican que Scenedes-
mus 'y Monoraphidium crecen mas rapidamente
en practicamente todos los tratamientos, con ta-
sas maximas en situacion de eutrofia sin depre-
dacién (Tabla 2). Cryptomonas'y Pediastrum pre-
sentan sus mayores r en situacion de eutrofia con
depredadores. Por el contrario Limnothrix parece
que se ve favorecida por las situaciones de oli-
gotrofia y Cosmarium por la situacién de mayor
estrés (oligotrofia con depredacion). Euglena y
Planktothrix presentaron las r mds bajas, siendo
incluso negativas cuando los herbivoros estaban
presentes y ausentes, respectivamente. El andlisis
de la varianza de dos vias (concentracién de nu-
trientes y herbivoria) sobre las tasas de creci-

Tabla 2. Tasas intrinsecas de crecimiento (r, dias™") de las ocho especies de algas para los 10 primeros dias de cultivo (suponiendo
un modelo de crecimiento exponencial) calculadas sobre los datos de densidad celular en los distintos tratamientos de ensamblado
de comunidades. Se indican las medias y errores tipicos (entre paréntesis). Mn: Monoraphidium contortum; Sc: Scenedesmus acutus;
Cr: Cryptomonas ovata; Pe: Pediastrum tetras; Co: Cosmarium contractum; Eu: Euglena gracilis; Li: Limnothrix redekei; Pl:
Planktothrix agardhii. Intrinsic growth rates (r, days™) of the eight algae species for the first 10 days of culture (assuming an
exponential growth model) calculated on cell density data in the different treatments of community ensembles. Means and standard
errors (in brackets) are indicated.

Tratamiento Mn Sc Cr Pe Co Li Eu Pl
Oligotréfico SIN 0.45 0.53 0.26 0.32 0.03 0.45 0.02 -0.78
depredacion (0.01) (0.02) (0.02) (0.01) (0.03) (0.02) (0.01) (0.00)
Eutréfico SIN 0.63 0.74 0.17 0.17 0.09 0.07 0.00 -0.71
depredacion (0.04) (0.01) (0.18) (0.04) (0.03) (0.10) (0.02) (0.00)
Oligotréfico CON 0.39 0.35 0.19 0.06 0.15 0.26 -0.10 0,03
depredacion (0.08) (0.07) (0.03) 0.07) (0.02) (0.02) (0.06) (0.09)
Eutréfico CON 0.43 0.53 0.49 0.53 0.09 0.01 -0.08 0.05

depredacién (0.04) (0.08) (0.01) (0.01) (0.01) (0.10) (0.02) (0.02)
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Figura 1. Variacién de la densidad celular de Monoraphi-
dum 'y Scenedesmus en un cultivo con medio oligotréfico en-
frentando este par de especies. Variation of Monoraphidum and
Scenedesmus cell density in competition in an oligotrophic cul-
ture medium.

miento (Tabla 3) revel6 que dicha tasa para
Monoraphidium y Scenedesmus en los primeros
dias del ensamblado no se ve afectada por
la concentracion de nutrientes, en cambio si
hay una reduccidn significativa en presencia de
herbivoros. La tasa de crecimiento de Crypto-
monas no es significativamente diferente entre
tratamientos y Pediastrum si mostré una diferen-
cia significativa de su r debida a los nutrientes y a
la interaccion de factores. Cosmarium presentd
tasas de crecimiento estadisticamente diferentes
solo en funcién de la presencia de herbivoros y
de la interaccién de factores. La r de Limnothrix
solo es significativamente diferente debido a
los nutrientes y en el caso de Euglena y
Planktothrix, s6lo debido a los herbivoros.

Para analizar con mayor detalle la capacidad
de crecimiento conjunto de las dos algas con
tasas de crecimiento mds altas, Scenedesmus y
Monoraphidium, se llevd a cabo un cultivo oli-
gotréfico con ambas inoculadas a la vez en igual
densidad inicial (Fig. 1). Scenedesmus se reveld
como el competidor mas eficaz, alcanzando tasas
de crecimiento mas altas y densidades mas ele-
vadas. Para confirmar la mayor capacidad com-
petitiva de las especies Scenedesmus y Monorap-
hidium con el resto de algas del estudio, se rea-
lizaron cultivos por pares de especies de cada
una de éstas por separado con el resto de las

Tabla 3. Resultados del ANOVA de dos vias con el contenido
en nutrientes y la presencia o no de herbivoros como factores
sobre la tasa intrinseca de crecimiento de cada una de las
especies algales (significacién p < 0.05). ns: no significativo.
g.l.: grados de libertad. Abreviaturas de las algas como en Tabla
2. Two-way ANOVA results with nutrient concentration and
the presence or absence of herbivores as factors on intrinsic
growth rates of each algal species (significance p < 0.05). ns:
non significant; g.l: degrees of freedom. Abbreviations for algae
as in Table 2.

Fuente gl. Mn Sc¢ Cr Pe Co Li Eu Pl

Nutrientes 1 ns ns ns 0.004 ns 0.002 ns ns
Herbivoros 1 0.0350.010 ns ns 0.026 ns 0.020 0.000
Nutrientes X

Herbivoros 1 ns ns ns 0.0000.026 ns ns ns

algas, en medio oligotréfico (Fig. 2). En todos
los casos ambas algas crecian mds rdpidamente
y alcanzaban densidades poblacionales superio-
res al resto de las especies. También se pudo
constatar que las densidades finales alcanzadas
por una especie quedaban determinadas por la
identidad de la otra especie competidora. Asi,
en el caso de Monoraphidium (Fig. 2), este alga
alcanz6 densidades minimas cuando crecia en
un cultivo mixto con Scenedesmus y maximas
cuando crecia en competencia con las algas de
crecimiento lento como Euglena, Cosmarium y
Planktothrix. Es interesante resaltar la similitud
de su desarrollo en presencia de Cryptomonas y
Pediastrum ya que estas dos algas son de mor-
fologia bien diferente. Un ANOVA de una via,
sobre la densidad de Monoraphidium alcanzada
a los 19 dias de cultivo (tomado este dia como
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Alga en competencia

Figura 2. Densidad celular de Monoraphidium alcanzada a
los 19 dias en los cultivos de medio oligotréfico para estudiar la
competencia a pares de especies. Abreviaturas de las especies
como en Tabla 2. Monoraphidum cell density reached at day 19
in oligotrophic cultures to study competition with the remaining
seven algae. Abbreviations for species as in Table 2.
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representativo de la dindmica de crecimiento)
con cada una de las algas restantes, reveld que
dicha densidad era distinta en funcién del alga
competidora y lo mismo ocurri6 con la densidad
de Scenedesmus en cultivo mixto con cada una de
las otras algas (en ambos casos p < 0.000).

Al observar las dindmicas de la biomasa de
cada una de las poblaciones algales en los dife-
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rentes tratamientos (Fig. 3) se aprecia una pauta
similar tanto en Monoraphidium como en Sce-
nedesmus (Fig. 3A y B). El ANOVA de dos
vias sobre la biomasa promedio (Tabla 4) in-
dica que tanto el factor Nutrientes como el fac-
tor Herbivoria, asi como su interaccién, gene-
ran diferencias estadisticamente significativas en
la biomasa de estas dos especies. La tendencia

Monoraphidium A Scenedesmus
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Figura 3. Variacion de la biomasa de las diferentes especies de algas a lo largo del tiempo en los distintos tipos de medios de
cultivo (tratamientos). Las lineas discontinuas indican medio oligotrdfico y las lineas continuas medio eutrdfico. Los simbolos
blancos indican la ausencia de herbivoros, los simbolos negros indican la presencia de herbivoros. Nétese la escala logaritmica
en el eje de ordenadas. Cada punto corresponde al promedio de tres réplicas (no se muestran las barras de error para facilitar la
observacion de las figuras). Variation of algal species biomass throughout time in the different culture media (treatments). Broken
lines indicate oligotrophic and solid lines indicate eutrophic media respectively. White symbols indicate absence and black symbols
indicate presence of herbivores respectively. Notice the logarithmic scale in ordinate axis. Each point corresponds to the average of
three replicates (error bars are not shown for clarity of figures).



190 Rodrigo et al.

de Cryptomonas y Pediastrum fue similar entre
ellas (Fig. 3C y D): ambas, y a diferencia de las
dos anteriores, presentaron valores de biomasa
maximos en el medio eutréfico con depredacion.
Los resultados del ANOVA de dos vias para es-
tas especies fueron semejantes a los de Mono-
raphidium y Scenedesmus (Tabla 4). Cosmarium
(Fig. 3E) no mostré grandes variaciones de bio-
masa entre los distintos tratamientos y no hubo
diferencias estadisticamente significativas de-
bido a los tratamientos (Tabla 4). Euglena
(Fig. 3F) que alcanzé una biomasa no dema-
siado elevada, no superando el valor de 3 mgPF/l,
mostré diferencias estadisticamente significati-
vas dependiendo de cada uno de los factores en-
sayados asi como de su interacciéon (Tabla 4)
y alcanz6 una mayor biomasa en el medio oli-
gotréfico sin depredacion. Del mismo modo, la
biomasa alcanzada por las dos cianoficeas fila-
mentosas (Limnothrix y Planktothrix, Fig. 3G
y 3H) fue muy baja (siempre por debajo de
1 mgPF/l). Planktothrix, al igual que Cosma-
rium, no presentd diferencias entre tratamientos.
Limnothrix presentd diferencias estadisticamente
significativas en su biomasa en funcién de la
cantidad de nutrientes y la presencia o no de
herbivoros, presentado una mayor biomasa en
el medio oligotréfico sin depredacién como
ocurria con Euglena.

La biomasa de los herbivoros también fue
marcadamente diferente entre tratamientos. Sien-
do idéntica la densidad de herbivoros inoculada
en cada réplica, se alcanzaron en promedio den-
sidades muy distintas en cada tratamiento. Asi,

Tabla4. Resultados del ANOVA de dos vias con el contenido
en nutrientes y la presencia o no de herbivoros como factores
para la biomasa de cada una de las especies algales promediada
hasta el dia 36 de cultivo (significacién p < 0.05). Abreviaturas
de las algas y simbolos como en Tablas 2 y 3. Two-way
ANOVA results with nutrient concentration and the presence
or absence of herbivores as factors on biomass of each algal
species averaged until culture day 36 (significance p < 0.05).
Abbreviations for algae and symbols as in Tables 2 and 3.

Fuente gl. Mn Sc Cr Pe Co Li Eu Pl

Nutrientes 1 0.000 0.000 0.011 0.002 ns 0.002 0.001 ns
Herbivoros 1 0.000 0.000 0.014 0.003 ns 0.002 0.000 ns
Nutrientes X

Herbivoros 1 0.000 0.000 0.005 0.001 ns 0.001 0.000 ns
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Figura4. Variacion de la biomasa total de la comunidad algal
a lo largo del tiempo en los distintos tipos de medios de cultivo
(tratamientos). Misma simbologia que en la figura 3. Cada
punto corresponde al promedio de tres réplicas (no se muestran
las barras de error para facilitar la observacion de la grafica).
Variation of total algal biomass throughout the course of time
in the different culture media (treatments). Same symbols as
in Figure 3. Each point corresponds to the average from three
replicates. (error bars are not shown for clarity of figures).

en medio oligotrofico Brachionus presentd una
densidad media de 2 + O ind/l, Keratella de 2
+ 1 ind/l y Daphnia de 11 + 2 ind/l; en medio
eutréfico Brachionus alcanzé 84 + 80 ind/l,
Keratella 10 = 4 ind/l y Daphnia 18 + 1 ind/I.

La biomasa total alcanzada por la comunidad
algal en cada tratamiento es diferente como
resultado de la diferente dindmica de las algas
que componen el ensamblado. La biomasa de
la comunidad algal en el medio eutréfico sin la
presencia de herbivoros fue la mas elevada de
todos los tratamientos ensayados (Figs.4y5).
Los valores maximos (111-130 mgPF/1) en este
cultivo se alcanzaron a partir del dia 10 y
desde ese momento se mantuvo casi constante
alrededor de estas cifras. En el medio eutréfico
que contenia los herbivoros la biomasa algal
aument6 madas lentamente hasta el dia 15 de
cultivo (maximo valor 94 mgPF/l) y a partir de
entonces se observd una importante reduccion
debido al consumo de algas por parte de los
herbivoros que la redujo a valores de 22 mgPF/I1.
La biomasa total de algas en medio oligotréfico
con y sin depredacién mostré valores semejantes
hasta el dia 10 de cultivo, momento en el que
alcanz6 valores de 13 mgPF/l, cifra que se man-
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Tabla 5. Resultados del ANOVA de dos vias con el contenido
en nutrientes y la presencia o no de herbivoros como factores
para la biomasa total algal, la produccién primaria neta (PPN)
y la respiraciéon promediadas hasta el dia 36 de cultivo
(significacién p < 0.05). Simbolos como en Tabla 3. Table 5.
Two-way ANOVA results with nutrient concentration and the
presence or absence of herbivores as factors on total algal
biomass, net primary production and respiration averaged until
culture day 36 (significance p < 0.05). Symbols as in Table 3.

Tratamiento gl. Biomasatotal PPN Respiracion

Nutrientes 1 0.000 0.000 0.000
Herbivoros 1 0.000 0.004 ns
Nutrientes X

Herbivoros 1 0.000 ns 0.011

tuvo en el cultivo sin herbivoros y que se redujo
ligeramente en presencia de éstos (Fig. 4).

La biomasa total algal en medio eutréfico sin
depredadores es unas 5 veces mayor que en me-
dio oligotréfico (Fig. 5), cuando hay herbivoros
en medio eutréfico la biomasa también es apro-
ximadamente 5 veces superior a la alcanzada en
medio oligotréfico con herbivoros. Ademas, la
presencia de herbivoros reduce a la mitad la bio-
masa promedio alcanzada tanto en el sistema oli-
gotréfico como en el eutréfico. La variabilidad,
dentro de cada tratamiento, de la biomasa algal
resultd estar relacionada con los factores de con-
trol, de forma que cuando no estaban presentes
los depredadores tanto en oligotrofia como en eu-
trofia, el coeficiente de variaciéon (CV) de la bio-
masa alcanzada por las tres réplicas fue del 9 % y
cuando existen depredadores se aumenta la varia-

Tabla 6. Resultados de la prueba post hoc de Bonferroni
del analisis de la varianza de una via. Sélo se indican las
probabilidades significativas (p < 0.05, ns: no significativo).
En los tratamientos, “SIN” indica la ausencia de herbivoros en
el medio y “CON” la presencia de éstos. Results of post hoc
Bonferroni post-hoc test of one-way ANOVA. Only significant
probabilities are shown (p < 0.05; ns: non significant).
In treatments, “SIN” indicates the absence and “CON” the
presence of herbivores respectively.

Tratamiento Biomasa total
Oligotréfico SIN/Oligotréfico CON ns
Oligotréfico SIN/Eutréfico SIN 0.000
Oligotréfico SIN/Eutréfico CON 0.010
Eutréfico SIN/Oligotréfico CON 0.000
Eutréfico SIN/Eutréfico CON 0.000
Oligotréfico CON/Eutréfico CON 0.000
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Figura5. Proporcién de la biomasa (media de las tres réplicas
y hasta el dia 36 de cultivo) alcanzada por las diferentes
especies de algas en los distintos tratamientos. El distinto
tamarfio de las graficas intenta representar los diferentes valores
de biomasa total, la cual se encuentra indicada en los nimeros
adjuntos (media + error tipico). Se muestra también la biomasa
algal inicial (y el reparto por especies) que fue idéntica para
todos los tratamientos. Proportion of biomass (averaged for
three replicates and until culture day 36) reached by each
algal species in the treatments. The different sizes of the graphs
roughly represent the different total biomass values, which are
also indicated (mean of three replicates + standard error).
Total initial biomass (the same in all treatments) and species
contribution are also indicated.

bilidad del resultado hasta un CV del 20 % para
ambos estados troficos.

Un ANOVA de dos vias, con el contenido en
nutrientes y la presencia/ausencia de depredado-
res como factores, sobre la biomasa algal pro-
mediada para los 36 dias de cultivo, revel6 que
habfa diferencias estadisticamente significativas
debidas tanto a la concentracién de nutrientes en
el medio como a la presencia o no de depredado-
res (Tabla 5). Ademas, la interaccion de estos dos
factores también fue significativa. La prueba post
hoc de Bonferroni nos permite observar agrupa-
ciones de tratamientos de manera que en base a la
biomasa total se puede decir que (Tabla 6) se di-
ferencia significativamente la biomasa alcanzada
en medio eutréfico o en oligotréfico, cuando el
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medio es oligotréfico la presencia de herbivoros
no altera significativamente la biomasa, lo que si
ocurre cuando el medio es eutrdfico.

Por dltimo, y para comprender otro factor
ligado a la estrategia de permanencia de una u
otra especie en el ensamblado, se estudio la capa-

Oligotréfico SIN depredacion

0.2 0.5
——PPN oa B
o E 0161 —— Respiracion e
© v 03 2
5% 012 - £
o 5]
= E r02 g
e 1 5]
gg oo Lot £
E004] "o e | 0 Z
‘ o

0 ; : : : —L .01

Oligotréfico CON depredacion

02 - 05
£
= 0.16 r04 @
-
w |
59 012 ros g
s E r0z2 g
E% 0.08 L 0.1 E
E |
= 0.04 i to E
' SRS, .S OV

0 10 20 30
Tiempo (dias)

40 50

Rodrigo et al.

cidad de recuperacion poblacional de cada alga
(Fig. 6), al inocular en medio fresco oligotréfico
una alicuota de un cultivo mixto de las 8 algas
de 40 dias. Se observé que Monoraphidium
alcanzé las densidades mads altas, superiores
incluso a Scenedesmus. Cosmarium, Pediastrum
vy FEuglena, todas ellas de crecimiento lento,
parece que perduran e incluso comienzan
a crecer en el nuevo medio. En cambio,
Planktothrix, Limnothrix y Cryptomonas no se
desarrollaron en este nuevo cultivo.

Actividad metaboélica de la comunidad algal
en los diferentes tratamientos

Los valores maximos de produccién primaria
bruta (normalizada para la biomasa, PPB) alcan-
zados en los diferentes tratamientos fueron de
0.02 mgC-mgPS~"-h™! en el medio oligotréfico
con depredacién, de 0.04 mgC-mgPS™'-h™! tanto
en el medio oligotréfico sin depredacién como
en el medio eutréfico con depredacién y 0.12
mgC-mgPS™"-h™' en el medio eutréfico sin
herbivoros. En todos los tratamientos, la pro-
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Figura7. Variacién de la produccién primaria neta (PPN, linea gruesa) y de la respiracién (linea fina) (media de tres réplicas y error
tipico) a lo largo del tiempo de la comunidad algal en los diferentes tratamientos. La linea horizontal indica el O en el eje de ordenadas
que representa la PPN. Variation of net primary production (PPN, thick line) and respiration (thin line) (average of three replicates
and standard error) throughout the time of the algal community in the different treatments. The dotted horizontal line indicates 0 in

the ordinate axis (PPN).
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Figura 8. Variacién de la relacion entre produccion primaria bruta (PPB) y respiracion (media de tres réplicas y error tipico) a
lo largo del tiempo de la comunidad algal en los diferentes tratamientos. La linea horizontal indica la divisoria entre la autotrofia
neta y la heterotrofia neta. Variation of gross primary production/respiration ratio (average of three replicates and standard error)
throughout time, of the algal community in the different treatments. The dotted horizontal line indicates the boundary between net

autotrophy and net heterotrophy.

duccién primaria neta por unidad de biomasa
(PPN) fue mas elevada los primeros dias de cul-
tivo y disminuyé con el tiempo hasta alcanzar
valores ligeramente negativos en algunos casos
(Fig. 7). La PPN de los primeros dias de cultivo
fue mds baja en los tratamientos de medio oli-
gotréfico sin y con la presencia de herbivoros y
en el tratamiento eutréfico con depredacién. En
cambio, en el tratamiento de medio eutrofico sin
depredacion la produccién fotosintética fue mar-
cadamente superior. Un andlisis de la varianza,
con la concentracién de nutrientes y la presen-
cia o no de herbivoros como factores, indic6 que
habia diferencias estadisticamente significativas
en la PPN, promediada hasta el dia 36 de cul-
tivo (duracién del tratamiento mas corto), debi-
das tanto a la concentracién de nutrientes como
a la presencia o no de depredadores (Tabla 5).
La comunidad algal desarrollada en el medio
eutrdfico sin depredacion, que estaba caracteri-
zada por un claro predominio de las algas de pe-
quefio tamafo y crecimiento rapido (Scenedes-
mus 'y Monoraphidium), present6 niveles de fo-

tosintesis (normalizada para la biomasa) signifi-
cativamente superiores (hasta 4 veces mas) a las
del ensamblado algal de medio oligotréfico, este
ultimo caracterizado por una mayor dominancia
de especies de gran tamafio y crecimiento lento
como Cosmarium y Euglena.

Larespiracion de la comunidad algal mostré
notables diferencias entre los distintos trata-
mientos (Fig. 7). La respiracién fue minima en
el tratamiento de medio oligotréfico sin presen-
cia de herbivoros y médxima en el tratamiento
de medio eutréfico con depredacidn, aunque en
este ultimo caso la dindmica de la respiracién
fue bastante fluctuante. E1 ANOVA (Nutrientes
y Herbivoria como factores) sobre los valores
de respiracién promediados hasta el dia 36,
muestra que hay diferencias significativas en
funcién del contenido en nutrientes pero no
de la presencia o ausencia de herbivoros en
el medio (Tabla 5). La actividad respiratoria,
la cual fue significativamente mayor (de dos
a seis veces) en el medio eutréfico sin de-
predacion que en el oligotréfico, esta también
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relacionada con las diferencias en la com-
posicién algal de los distintos ensamblados
alcanzados en los tratamientos.

La relacion produccion primaria bruta/res-
piracién (PPB/R, Fig. 8) vari6 entre minimos
de 0.6 y méximos de 6.1, y no en todos los
tratamientos fue maxima los primeros dias de
cultivo. En el medio oligotréfico sin depredacion
fue méaxima hacia el dia 17 de cultivo y en el
tratamiento de medio eutréfico con presencia de
herbivoros lo fue el dia 10.

DISCUSION

En este ensamblado de especies algales, donde
han podido tener lugar interacciones como la
competencia y la depredacién, se observa como
los factores de control actian modificando la bio-
masa total alcanzada porque se seleccionan de-
terminadas combinaciones de especies. De ma-
nera que, como cabria esperar, en un medio mas
eutréfico la biomasa algal total alcanzada es ma-
yor que en medio oligotréfico y en presencia de
herbivoros se ve reducida la biomasa de produc-
tores primarios (Vollenweider, 1969; Cottingham
et al., 2004). Pero, lo que resulta relevante des-
tacar es la variabilidad de la respuesta, de modo
que, sin presencia de herbivoros, la biomasa to-
tal alcanzada y la composicion del ensamblado
resulta muy estable tanto en oligotrofia como
en eutrofia, es decir tanto en comunidades con
practicamente un monocultivo de una especie
oportunista como en aquellas de gran diversidad,
incluso de mayor diversidad (en términos de bio-
masa) que en el origen. Sin embargo, cuando la
presencia de las microalgas es reducida o contro-
lada por los herbivoros, se observa que su variabi-
lidad es mayor y tampoco esta relacionada con la
diversidad o estructura alcanzada. Por tanto, ante
un conjunto de especies de diferente funcion en-
contraremos un grado de predictibilidad indepen-
diente de la diversidad y controlado por la her-
bivorfa. Y por tanto, no sélo la biomasa total es
alterada cuando hay herbivoros, como cabe espe-
rar, sino también la composicién de la asociacién
de algas y con ello la diversidad y su estabilidad o
capacidad de presentar, dentro de unos limites de

biomasa, una gran variedad de comunidades di-
ferentes. Todo ello se ha visto en un experimento
de laboratorio donde el nimero de variables in-
volucradas es bajo. Asi en condiciones natura-
les, donde otros factores pueden estar influyendo
(biogeoquimicos y fisicos como la turbulencia,
estrés luminico, etc.), todavia cabria esperar una
mayor variabilidad en las comunidades.

Las diferentes estructuras de la comunidad al-
gal que suponen el estado final (steady state)
de cada experiencia son el resultado de cémo
los factores de control afectan de muy diversa
manera, no s6lo a las diferentes algas sino
también a las diferentes combinaciones de las
mismas. Ademds, la caracterizacién de las algas
en funcién de su estrategia de crecimiento, no es
la Unica informacién util (no es determinante o
concluyente) a la hora de predecir cudl serd el en-
samblado de algas en el transcurso del tiempo. La
interacciéon combinada de factores generara dife-
rentes estados alternativos finales. Asi por ejem-
plo, la mayor concentracién de nutrientes favo-
reci6 la proliferacion de las especies algales de
pequefio tamafio y crecimiento rdpido como es el
caso principalmente de Scenedesmus y en menor
medida de Monoraphidium (especies colonizado-
ras, Olrik, 1994; Reynolds, 1997). En cambio, la
situacién es muy distinta si a pesar de crecer las
algas en un medio eutréfico estin los herbivoros
ejerciendo su presion de depredacion ya que estas
especies son muy susceptibles a la depredacién
por no ser méviles y de pequefio tamaiio (Olrik,
1984; Reynolds, 1984). Pero ademas, el resultado
de estos dos factores (enriquecimiento y depre-
dacién) se verd modificado la composicion de es-
pecies de algas que se dan en cada caso, de modo
que, por ejemplo, en un medio eutréfico con de-
predadores estas dos algas oportunistas (Scene-
desmus y Monoraphidium) no sélo tendran que
resolver el compromiso entre mayor crecimiento
y mayor depredacién sino que ademads se veran
en un ensamblado con Pediastrum y Cryptomo-
nas, las cuales son especies fuertemente compe-
tidoras. En el caso opuesto encontramos aque-
llas algas de crecimiento lento y poco atracti-
vas para los depredadores como son Cosmarium,
Euglena y Planktothrix. La presencia o ausencia
de estas especies en las comunidades finales es
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el resultado de sus tasas de crecimiento inicia-
les que no les permiten incrementar su presencia
ante las colonizadoras, pero ademas, de su capa-
cidad de mantenerse frente a la presién de her-
bivoria. Asi, a Cosmarium y a Planktothrix prin-
cipalmente no les afecta la herbivoria, a la pri-
mera mds por razén de su alta tasa de sedimen-
tacién que por su tamafio y a la segunda por su
tamafio y caracteristicas morfolégicas (Gliwicz,
1990). De modo que asi como las especies colo-
nizadoras tienen igual comportamiento ante los
dos factores (nutrientes y depredacion), las rude-
rales (grandes de crecimiento lento) exhiben muy
diferente mortalidad causada por los herbivoros.
Esto hara que en aquellas condiciones donde sea
mayor su presencia relativa, debida a una me-
nor eficacia de las oportunistas, la variabilidad
de respuesta sea mayor frente a los herbivoros
y por tanto también la interaccién o combi-
nacién de ellas, produciendo un efecto de ma-
yor diversidad y mayor inestabilidad entendida
como falta de predictibilidad.

Otro aspecto fundamental en la consecucion
de uno u otro estado final es la historia del
inéculo (Padisak, 1992), y como hemos podido
observar tras una situacién que provoque un es-
tado de senescencia de las poblaciones, como
puede ser un largo periodo de estabilidad y falta
de recursos (Sommer et al., 1986), la viabili-
dad de los indculos de cada poblacién en de-
clive sera diferente. De modo que, por ejemplo,
la poblacién de crecimiento mas rapido (Scene-
desmus) y claramente dominante en competencia
con la otra colonizadora (Monoraphidium), no es
la que tiene un in6culo mas eficaz. Esto es lo que
puede producir una alternancia entre ellas como
dominantes en condiciones muy similares. Otro
claro ejemplo es el de Cryptomonas y Pedias-
trum, que como ya se ha visto, se han compor-
tado, pese a su muy diferente morfologia, como
unidades funcionales semejantes en todos los tra-
tamientos y asi las considera el modelo empirico
de campo PEG (Sommer et al., 1986). Estas algas
son eficaces oportunistas que se ven favorecidas
por larelajacion de la competencia con Scenedes-
mus 'y Monoraphidium gracias a la gran presion
del herbivoro sobre estas dltimas. Sin embargo,
se diferencian en que Pediastrum, en virtud de

su polimorfismo, presenta grandes colonias que
le permiten sobrevivir al estrés de la depredacion
(Rojo et al., 2000) y por eso, aunque tanto Ol-
rik (1994) como Reynolds (1997) lo consideran
un posible colonizador (C-Olrik, 1994, Associa-
tion J Reynolds, 1997) también se considera este
género como S (tolerante al estrés, Olrik, 1994).
Y ademas, presenta una alta viabilidad de su po-
blacién senescente ante nuevas circunstancias lo
que puede hacer que en la historia de un ensam-
blado llegue a ser alterna con Cryptomonas, de
inéculo senescente menos viable.

En el afio 2000, un debate entre especialistas
en ecologia del fitoplancton (Reynolds et al.,
2000) culminé con 10 reglas de ensamblado
(en el sentido de Weiher & Keddy, 1999)
que cumplirian las poblaciones de microalgas
y explicarian, en parte, su presencia en los
ensamblados o asociaciones en cada momento
y lugar. Algunas de estas reglas, obtenidas de
la repetida observacién empirica, han quedado
demostradas en este trabajo y otras nuevas
han surgido. Asi, de entre las primeras, ha
quedado probado que todas las algas en un
momento y lugar tenderdn a alcanzar su maximo
potencial (regla 1 en Reynolds er al., 2000);
en principio serdn dominantes las especies de
mayor tasa de crecimiento (regla 2); el ambiente
selecciona ciertos atributos o caracteres de las
algas (regla 4 en Reynolds et al., 2000), en
este caso los factores de control o seleccién
son del ambiente tanto abidtico como bidtico;
el resultado de un proceso de ensamblado de
comunidades estd sujeto a la depredacién y
otras interacciones (regla 8). Pero si nos fijamos
en la dltima regla 10, en la que se asegura
que el ensamblado puede sufrir variaciones
ambientales o re-inicializaciones, veremos la
importancia que tienen algunos de los resultados
aqui obtenidos y que deberiamos afiadir como
nuevas reglas de ensamblado o matizacién de
las existentes. Varias reglas de ensamblado hacen
referencia al pasado reciente como determinante
de las especies relevantes del momento actual
(Reynolds et al., 2000): la presencia mayoritaria
de un alga en el momento actual puede indicar
que fue la mds abundante en ese medio en
un pasado reciente (regla 3) y otra similar: las
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poblaciones de atributos mejor adaptados serdan
las que generen una mayor poblacién y por tanto
un gran inéculo para cuando las condiciones sean
favorables (regla 5) y también que de las especies
presentes la dominante es, probablemente, una
especie con las adaptaciones mds ventajosas
(regla 9). Sin embargo, deberian ser todas ellas
puntualizadas ya que, como hemos observado,
la mis abundante en la actualidad que venga
de un inéculo pasado deberd ser aquella con
el inéculo mds viable tras la senescencia, y
cuyas propiedades les favorezcan no sélo donde
y cuando estdn presentes sino también, y no
menos importante, con quien estén ensambladas.
El propio ensamblado determina la eficacia de las
poblaciones presentes, 0 como se expresa en la
teoria de sistemas, el sistema afecta a las partes
(Frontier & Pichod-Viale, 1991).

Por otra parte, se ha podido comprobar como
a partir de un mismo conjunto de especies las di-
ferentes estructuras o ensamblados que se gene-
ran en distintas condiciones presentan diferente
funcionamiento. Es decir, se ha constatado la in-
fluencia de la estructura del ensamblado sobre
la funcién, entendida esta tdltima como la pro-
duccién fotosintética y la respiracién. Asi se ob-
serva que, en aquellas condiciones que favore-
cen la proliferacidn de las algas de crecimiento
rapido (Scenedesmus y Monoraphidium) y alta
tasa respiratoria (Olrik, 1994), las comunidades
son de mayor actividad fotosintética y respi-
racién. En cuanto al balance entre produccién
y respiracion, los cultivos (tratindose de culti-
vos discontinuos, sin renovacién de medio) de
los diferentes tratamientos se comportaron au-
totréficamente (PPB/R > 1) hasta pricticamente
los 30 dias de incubacién y solo a partir de ese
momento (incluso después de un periodo mas
largo de cultivo) la mayoria de ellos lo hicie-
ron heterotréficamente (PPB/R < 1). Esta obser-
vacion estd en concordancia con los datos so-
bre balance produccién-respiraciéon de la comu-
nidad plancténica presentados por Carignan y co-
laboradores (2000) para lagos oligotréficos. Es-
tos autores, utilizando como metodologia la me-
dida de la produccién y consumo de oxigeno para
determinar fotosintesis y respiracién, demostra-
ron que el cociente fotosintesis-respiracion ex-

cedia 1 en practicamente todos los lagos es-
tudiados. Sus resultados entran en contradiccion
con los obtenidos previamente por del Giorgio
& Peters (1994) quienes, a partir de la utilizacion
del método del C', determinaron que los co-
cientes PPB/R eran menores que 1 en los lagos
que ellos estudiaron y concluyeron que en dichos
lagos dominaba la heterotrofia. Nuestros datos
sobre fotosintesis y respiracién (aunque se
trate de un estudio in vitro), obtenidos con
una metodologia semejante a la utilizada por
Carignan y colaboradores (produccién y con-
sumo de oxigeno) reforzarian las conclusiones
citadas por Carignan et al., (2000) sobre la
autotrofia neta de las comunidades plancténicas
(epilimnéticas y metalimnéticas).

CONCLUSIONES

El ensamblado de algas que se forme a partir de
un conjunto de especies dependerd de una serie
de reglas de ensamblado derivadas tanto de los
caracteres fisiol6gicos y morfoldgicos de las es-
pecies como del complejo sistema de interaccio-
nes que se genere. De modo que la prevision so-
bre cudl serd el ensamblado mds probable, ba-
sada en la estrategia de crecimiento de las al-
gas, se verd alterada por el efecto del depreda-
dor y por la viabilidad del in6culo que a su vez
condicionard nuevas combinaciones de competi-
dores. En oligotrofia, la diversidad queda man-
tenida por la falta de founder controler (Weiher
& Keddy, 1999) y las diferentes estrategias de
captacién y retencion de los nutrientes (Levins,
1979; Tilman, 1982). Por el contrario, en eutro-
fia, la presencia de buenos competidores lleva a la
pérdida de diversidad. La presencia de herbivoros
reduce la biomasa de los productores primarios
pero ademds aumenta la diversidad relajando la
competencia (Harris, 1986) y aumenta la incer-
tidumbre sobre el final alcanzado ya que se in-
cluye en las trayectorias de los ensamblados la
variabilidad de la dinamica de los herbivoros, al
tiempo que ademads, se ha aumentado la diversi-
dad de la dieta (Pimm, 1982). Por tanto, podemos
decir que la diversidad alcanzada a partir de un
conjunto conocido de especies no sélo debe eva-
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luarse en cada estructura resultante de las inter-
acciones 0 mecanismos subyacentes sino como
el conjunto de todos los estados finales posibles
(Fukami, 2004). Y por tltimo debemos remarcar
que los cambios en la estructura de las comuni-
dades afectan en udltima instancia a aspectos fun-
cionales de los ecosistemas como la produccién
primaria y la respiracién, como ya se ha demos-
trado en algas marinas (Eriksson et al., 20006).
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