\)lxtlt .
> &

R4 L5

l&«*&)}}?};}”ﬂ}'
\,uxﬁ;{o P

UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO
POSGRADO EN CIENCIAS DEL MAR Y LIMNOLOGIA
(LIMNOLOGIA)

DINAMICA ECOLOGICA DE LA COMUNIDAD BENTONICA PROFUNDA DE UN
LAGO OLIGOTROFICO TROPICAL

TESIS
QUE PARA OPTAR POR EL GRADO DE:
DOCTORA EN CIENCIAS

PRESENTA: )
M. EN C. MARIA DEL CARMEN HERNANDEZ FONSECA

TUTOR:
DR. JAVIER ALCOCER DURAND ]
INSTITUTO DE CIENCIAS DEL MAR'Y LIMNOLOGIA

MIEMBROS DEL COMITE TUTOR:

DR. ALFONSO LUGO VAZQUEZ
INSTITUTO DE CIENCIAS DEL MAR Y LIMNOLOGIA
GUILLERMINA ALCARAZ ZUBELDIA
FACULTAD DE CIENCIAS
DR. FERNANDO ALVAREZ NOGUERA
INSTITUTO DE BIOLOGIA
DRA. LISETH CAROLINA PEREZ ALVARADO
INSTITUTO DE GEOLOGIA

MEXICO, D. F. NOVIEMBRE 2015



e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



Posgrado en Ciencias del Mar y Limnologia UN /IV] =252
, , POSGR ADO
e s Universidad Nacional Auténoma de México Ciencias dél Mary

Limnologia

DINAMICA ECcOLOGICA DE LA COMUNIDAD BENTONICA PROFUNDA
DE UN LAGO OLIGOTROFICO TROPICAL

TESIS

QUE PARA OBTENER EL GRADO ACADEMICO DE

DocTORA EN CIENCIAS

(LIMNOLOGIA)

PRESENTA:
M. EN C. MARIA DEL CARMEN HERNANDEZ FONSECA

DIRECTOR DE TESIS:
DR. JAVIER ALCOCER DURAND

COMITE TUTORAL.:
DR. ALFONSO LUGO VAzZQUEZz
DRA. GUILLERMINA ALCARAZ ZUBELDIA
DR. FERNANDO ALVAREZ NOGUERA
DRA. LISETH CAROLINA PEREZ ALVARADO

MExico D. F., NOVIEMBRE, 2015



AGRADECIMIENTOS

Mi mas sincero agradecimiento al Dr. Javier Alcocer Durand, por ser mi
formador en el ambito de la investigacion, por su confianza, comprension y
apoyo durante todos este tiempo.

A los miembros del jurado, que siempre estuvieron en la mejor disposicion
de compartir sus conocimientos y brindar comentarios acertados durante el
desarrollo de este proyecto.

Al Dr. Narcis Prat por el apoyo brindado y su valiosa aportacion para estudiar
al grupo de quironémidos.

A mis companferos y amigos: Dr. Luis Oseguera Pérez, M. en C. Vania
Jonathan Pérez Rodriguez, M. en C. José David Pineda Rojas, M. en C. Ledn
Felipe Alvarez Sanchez y M. en C. Armando Rodriguez Rocha por su
invaluable apoyo en campo; que indiscutiblemente este trabajo no hubiera
sido posible sin su ayuda.

A la Dra. Maria del Rosario Sanchez Rodriguez, por sus consejos y todo el
apoyo que me brindd para presentar mi examen de candidatura.

Al M. en C. Juan Antonio Barrén Sevilla, por su amistad y apoyo en el analisis
estadistico.

A la M. en C. Laura Peralta Soriano, por su apoyo a lo largo de toda mi
formacion, sus consejos y sobre todo por ser mi amiga.

A la Biol. Maria Elba Rocha Rey por ser mi compafiera y amiga de tantos
anos y por el animo que me brind6 en este proceso.

Al Dr. Enriqgue Chong Quero, por su apoyo incondicional, muchas gracias.

A la M. en C. Andrea del Pino Bastida y Victoria Ramos Hernandez por su
amistad y por los buenos momentos que comparti con ellas en campo y
laboratorio.

A los proyectos de financiamiento otorgados por el Consejo Nacional de
Ciencia y Tecnologia (103332), la DGAPA (PAPIIT IN215522) y UNAM FES
Iztacala (PAPCA 2013) para la realizacién de este trabajo de investigacion.



DEDICATORIA

CON MUCHO CARINOG:

A MIS PADRES

Y

HERMANA

POR EL APOYO INCONDICIONAL DE SIEMPRE, MUCHAS GRACIAS,



iNDICE DE CONTENIDO

RESUMEN . ... ettt ettt et e e e e e e e et e e e e e et e e e e e e st e e e e e sa e e e eesaaeeeeesanns 1
A B ST RACT ..ttt ettt e ettt e e ettt e e et e e e e et e e et et eeeeetaeeeeetaeeeeetaaeaeeraaaaenraaaaarans 3
INTRODUGCCION ....euieeeite e e et e et e e e et e e e e et e e e e e et e e e e e eaa e e e e e st e e e e e aaaeeeeesaaneeeeesanns 5
ANTECEDENTES ...etuuieeittt e e ettt e e e et e e e e eaa e e e e e e et e e e e e aaa e e e eesaaeeeeesaaaeeeesannaeeensnnnaaaeens 8
JUSTIFICACION .ttt e e e et e e e e e ettt e e e e e e e e et e et e e e e e e e e e eessaaa e e e e eeeeeeessaaaaeaaaaes 9
HIP O T E SIS ottt e ettt ettt e e e e e et e e e e e e e e e e e aa e e e e e e e e eeeesaa e aeeaeeennrne 11
(@] N] =3 1Yo 1 TR 11
OBUETIVO GENERAL ... .oiieiittttee e e e e e e et ettt e e e e e e e e e e e et e e e e e e e e e e e s saa e e e eeeeeeeessanaaanes 11
OBUETIVOS ESPECIFICOS ... iiiiitiee ettt e e ettt e e e et e e e e et e e e e e e e e e eaa e e e e eaaa e e eeesaans 12
IE T A S . ittt ettt e e e e e e e e e e e e et e e e et e reraas 12
AREA DE ESTUDIO ...ttt ettt et ettt ettt ettt 13
MATERIALES Y METODOS ...couuuiiiiiiiieee ettt e e et e e et e e e e et te e e e e e e e e e ea e e e eesaeeeeenaans 16
CARACTERIZACION AMBIENTAL ....ueeeieeeettiiieeeeeeeeeeeetae e e e e e e e e eeessaaa e e e e e e e eeeessanaaanes 16
CARACTERIZACION BIOLOGICA........ceiiieeeeee et 18
IDENTIFICACION .....ceittttee e e e e e e e e e ettt e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e eas e eaeaeas 19
ESTRUCTURA POBLACIONAL.....uuuiieeeeeeeeeettiiee e e e e eeeeeeeaaaaa s e e e eaeeeeessaaneeeeaaaeennnnes 20
CARACTERISTICAS DE LOS ORGANISMOS BENTONICOS.......uceeiiiiieeeeiriieeeeeninneeeeens 21
RESULTADOS ...ottiieieitie et e ettt e e et e e e e e e e e e e et e e e e eaaa e e e e esaaeeeeesaaeeeeenaans 22
CARACTERIZACION AMBIENTAL ...uuueeettteeeeeetieeeeeeaeeeeeeaeeeeesaaaeeesesaaeeesesaaeeeeesanns 22
CARACTERIZACION BIOLOGICA. ... ..ciiiiiie ettt e e e e e e aaans 26
COMPOSICION TAXONOMICA DE LA COMUNIDAD BENTONICA ......covvvieeeeeeeeeeeenninnnnn. 26
(07T gl [o] = IK] o JAU PSP PPP SRR 27

(@4 o110 g ToT 0 ¢ 11 1S3 o JA U 29
DISTRIBUCION DE LA COMUNIDAD BENTONICA ......cceeiiiiiiiiiieeeeeeeeeeeeeviiiee e e e eeeeeeeanns 30
DENSIDAD Y BIOMASA DE LA COMUNIDAD BENTONICA PROFUNDA .........ceeeeeeeeeeeenns 31
Dinamica poblacional de Candona SpP. ......cceuuuuiiiiiiieeiieiiicee e 35
Estructura poblacional de Candona SpP. .........cceuuvueiiiiieeeiiieece e 37
Dinamica poblacional de ChirONOMUS SP........coeeviiiiieieiiiiiieeeeeiceeee e, 42
Estructura poblacional de ChironOmMus Sp. .......couuuiiiiiiiiiieiiiiciee e 44

DUSCUSION .o e e e e e e e 46



CARACTERIZACION AMBIENTAL ....ieeeeeeeitiiieeeeeeeeeeeeataaa s e e e eeaeeeessaaaaaeeeeeeeeensnnnnnnes 46

CARACTERIZACION BIOLOGICA. ... ettt e e e e e e e e s 47
COMPOSICION TAXONOMICA DE LA COMUNIDAD BENTONICA ....covvvveeiiiiieeeeeeeeeeeeeen 47

(@ 1S 127X 070 ] U 49
DIPTERA ...ttt ettt e ettt e e e e e e e e et e e e e e e e e e e a e nrrrreaaaaeeeeaanns 51
DISTRIBUCION DE LA COMUNIDAD ......cceitiuutteeeeeeaeeeesaanssssneeeeaeeesssasnsssenenaaaasssanns 52
DENSIDAD Y BIOMASA DE LA COMUNIDAD ......uvuiiieeeeeesainnnteeeeeeeaeesssssnnnneeeneaaessanns 52
PAPEL DE LA DISPONIBILIDAD DE ALIMENTO.......cceiiiiuiitiieieeeeeeeesesnnnreneeeeaaeeesannns 54
PAPEL DEL OXIGENO DISUELTO ....cceiiutttieieeeeaeeeeesennnreeeeeesaesssssnnsssssneesaaasessanns 54
EFECTOS DE LA ANOXIA EN LOS INVERTEBRADOS BENTONICOS........cccevvvveeeeeenn. 55
PAPEL DEL SULFURO DE HIDROGENO (H2S)......uuuuiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieees 56
ESTRATEGIAS ADAPTATIVAS PARA COLONIZAR LA ZONA PROFUNDA........ccevveeeeeennns 57
(@3{e1To]e [SIViTo b= o [N @F- TaTo (0] o = -] o S 58
Preferencias ecoldgicas de Candona Sp. ........cceeeeeeeereiiiiiiiiiieeeeeeeeeeeeiinn 60
Ciclo de vida de ChirONOMUS SP. ....ccoeiiiiiiiiiiieee e 61
Preferencias ecologicas de ChironOmMuUS SP......ccovveeeviiieiiiiiiiie e, 63
CONCLUSIONES ....cuttiieeeeeeeeeetiteeaaaeeeeeeeeeaasaa s e eeeeeeeeeesssaaeeeaeeeeeaessnnnseeeeeeeeeesnnnnnnns 65

LITERATURA CITADA ...eeiiiii e e e ettt e e e ettt e e e e e e e e e e et e e e e e e e e eesssanaaeeeaaeeesnenes 67



iNDICE DE FIGURAS

FIGURA 1. Diagrama conceptual de la ruta que sigue el carbono organico particulado
en la zona pelagica de un cuerpo acuatico profundo (modificado de Lake et al.
2000 10

FIGURA 2. Ubicacién geografica del lago Alchichica, Puebla, México.................... 14

FIGURA 3. Mapa batimétrico y perfil del lago Alchichica, Puebla (E1 a E4 identifican
las estaciones de MUESIIEO). ...... ... i 15

FIGURA 4. Variacion temporal (promedio + desviacion estandar) de las
concentraciones de oxigeno disuelto (OD) en la zona profunda (= 50 m) del lago
Alchichica. El simbolo (m) muestra diferencia (p<0.05). ........cccovviiiiiiiiiiiiiiiiieeee 24

FIGURA 5. Variacion temporal (promedio * desviacién estandar) del flujo de clorofila
a (Chl-a) en la zona profunda del lago Alchichica. El simbolo (m) muestra diferencia
(01 01501 ) 25

FIGURA 6. Variacion temporal (promedio * desviacion estandar) del flujo de carbono
total particulado (CTP) en la zona profunda del lago Alchichica. El simbolo (m)
muestra diferencia (P<0.05). .......uuiii 26

FIGURA 7. Caracteristicas morfologicas cefalicas de Chironomus sp. ................... 29

FIGURA 8. Densidad promedio (+ desviacion estandar) de la comunidad de
invertebrados bentdnicos en cada una de las zonas de estudio. Letras diferentes (a,
b, ¢, d) muestran diferencia significativa (p<0.05). .........cccccoiiiiiiiiiiie 31

FIGURA 9. Variacién temporal de la densidad (promedio + desviacidn estandar) de la
comunidad de invertebrados bentdnicos de la zona profunda del lago Alchichica en
funcién de la concentracién de oxigeno disuelto (OD) y el flujo de clorofila a (Chl-a).
.............................................................................................................................. 32

FIGURA 10. Biomasa promedio (x desviacion estandar) de la comunidad de
invertebrados bentdnicos en cada una de las zonas de estudio. Letras diferentes (a,
b, ¢, d) muestran diferencia significativa (p<0.05). ..........coeiiiiiiiiiiiiiiiiieeeeeeeee, 34

FIGURA 11. Variacion temporal de la biomasa (promedio + desviacion estandar) de
la comunidad de invertebrados benténicos de la zona profunda del lago Alchichica
en funcién de la concentracion de oxigeno disuelto (OD) y el flujo de clorofila a (Chl-
= PP 35



FIGURA 12. Variacion temporal de la densidad (a) promedio (x desviacion estandar)
y biomasa (b) promedio (+ desviacién estandar) de Candona sp. en la zona
profunda del lago Alchichica. El simbolo (*) muestra diferencia significativa (p<0.05).
.............................................................................................................................. 36

FIGURA 13. Densidad promedio (+ desviacion estandar) por estadios de Candona
sp. en cada estacion de estudio de la zona profunda del lago Alchichica............. 38

FIGURA 14. Variacion temporal de la densidad promedio (+ desviacidén estandar) por
estadios de Candona sp. en la zona profunda del lago Alchichica............cc.......... 39

FIGURA 15. Estadios de desarrollo de Candona sp. en la zona profunda del lago
F Y [ [ Tod o1 (o= TR 40

FIGURA 16. Variacion temporal de la densidad promedio (+ desviacién estandar)
para cada estadio de Candona sp. en la zona profunda del lago Alchichica. ....... 41

FIGURA 17. Variacién temporal de la densidad promedio (+ desviacion estandar) de
adultos (hembras y machos) de Candona sp. en la zona profunda del lago
Y (od o1 Ted o= TR 42

FIGURA 18. Variacién temporal de la densidad promedio (+ desviacion estandar) de
larvas de Chironomus sp. en la zona profunda del lago Alchichica. El simbolo (*)
muestra diferencia significativa (p<0.05). .......ccooiiiiiiiii e 44

FIGURA 19. Abundancia relativa de diferentes estadios larvarios de Chironomus sp.
en la zona profunda del lago Alchichica. ... 45



INDICE DE TABLAS

TABLA 1. Rangos (primer renglén) y promedios + 1 d.e. (segundo renglon) de las
variables ambientales medidas en los cuatro sitios de muestreo (E1 = 62 m, E2 =
61 m, E3 =60 my E4 = 50 m) de la zona profunda del lago Alchichica. (Temp =
temperatura, OD = oxigeno disuelto, pH = potencial de hidrégeno, MO = materia
organica sedimentaria, CO3s = carbonatos sedimentarios, CTP = flujos de carbono
total particulado, Chl-a =flujos de clorofila-a). ..o 23

TABLA 2. Dimensiones (en mm) de hembras y machos adultos de Candona sp. del
lago Alchichica. (Promedio + desviacidon estandar en el renglon superior, rango en
€l renglon INFEIION). . ..o 27

TABLA 3. Longitud promedio (um) * desviacion estandar de las estructuras
anatémicas de machos adultos de Candona sp. de la zona litoral (n=15) y profunda
(n=15) del lago Alchichica. (* = diferencia significativa). .............ccccccceeeeiiiinn, 28

TABLA 4. Longitud promedio (um) * desviacion estandar de las estructuras
anatémicas de hembras adultas de Candona sp. de la zona litoral (n=15) y profunda
(n=15) del lago Alchichica. (* =diferencia significativa). ............cccccccoiieiiiiiiiiniininn, 28

TABLA 5. Presencias (X) y ausencias (-) de los taxa de invertebrados benténicos en
las estaciones de muestreo (E1 a E4) de la zona profunda del lago Alchichica. (C =
Candona sp., Ch = ChirONOMUS SP.). ceeeuuuuiiiieeieieieeiiiiise e e e e e e e e eeennes 30

TABLA 6. Variacion de la densidad (ind-m2) de los invertebrados bentonicos para
cada una de las estaciones estudiadas de la zona profunda del lago Alchichica.
(promedio £ desviacion eStandar). ...........ooouuiiiiiii e 33

TABLA 7. Dimensiones (um) de los individuos de Candona sp. por estadio de
[0 1= TST= T g o o PSR 37

TABLA 8. Rangos de talla para los estadios reconocidos de Candona sp. de la
poblacién de la zona profunda del lago Alchichica. ..........cccccoooeiiiiiiiiiiiiiiiieee, 40

TABLA 9. Comparacion de comunidades bentonicas profundas registradas en
distintos lagos del mundo. El simbolo (¢?) significa que la variable no fue
determiNada. ...... oo 48

TABLA 10. Grupos de invertebrados bentdnicos presentes en la zona litoral del lago
Alchichica (Alcocer et al. 1998, *Hernandez, datos sin publicar).............ccc........... 49



RESUMEN

Se estudio la dinamica comunitaria de la fauna benténica de la zona profunda
(2 50 m) de Alchichica, un lago oligotréfico tropical, localizado en el estado de
Puebla, México. La investigacion se realizdé por un periodo de 15 meses (octubre
2009 — diciembre 2010) con el objetivo de reconocer su distribucion en las escalas
espacial (centro-orilla) y temporal. Alchichica es un lago crater salino que presenta
un periodo de mezcla durante la época fria seca (enero-mayo) y permanece
estratificado durante la época calida de lluvia (junio-diciembre), por lo que se
clasifica como monomictico célido. Las pendientes de la cuenca lacustre son muy
pronunciadas, por lo que la zona bentdnica profunda se reconoce a partir de los 50
m y se caracteriza por presentar sedimentos finos, dominados por limos con
abundante materia organica. El fondo permanecio oxigenado durante cuatro meses
(febrero-mayo) mientras que durante el resto del afo se desarrollé una anoxia
prolongada acompafiada de concentraciones elevadas de H2S. Para la obtencién
de los invertebrados bentonicos se tomaron muestras de sedimentos utilizando una
draga tipo Ekman en cuatro estaciones de muestreo ubicadas a lo largo de un
transecto longitudinal del centro a la orilla (E1 =62 m,E2=61m,E3=60myE4 =
50 m). La estructura comunitaria de la zona profunda es simple, constituida por dos
taxa de artrépodos, un ostracodo (Candona sp.) y un quironémido (Chironomus sp.),
ambas resultaron ser especies nuevas para la ciencia. Candona sp. fue dominante
y constante durante todo el periodo de estudio; Chironomus sp. soélo se presento
durante el periodo de circulacion, mientras el fondo present6 oxigeno disuelto. La
comunidad mostré una densidad promedio de 1,197 + 1,976 ind-m? (promedio +
desviacion estandar) y biomasa promedio de 16.13 + 30.81 mgC-m-? (promedio +
desviacion estandar); ambas varables son reducidas comparadas con estudios
realizados en las zonas profundas de lagos templados.

Candona sp. mostré una densidad promedio de 1,169 + 1,970 ind-m-2 (98%)
y Chironomus sp. de 28 + 146 ind-m (2%). En relacién a la biomasa, Candona sp.
contribuyd en mayor proporcion con un valor promedio de 11.1 + 12.9 mgC-m-2

(71%), mientras que Chironomus sp. mantuvo un promedio de 4.9 + 27.3 mgC-m-?
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(29%). Si bien la riqueza taxonomica fue la misma con dos especies en todas las
estaciones, la densidad y la biomasa mostraron diferencias significativas (p < 0.05)
tanto espacial como temporalmente, incrementandose desde el centro hacia la
orilla. Temporalmente, solo Marzo resulté ser diferente (p<0.05) del resto del afo
con los valores de densidad y la biomasa mas elevados.

La anoxia prolongada que se genera durante el periodo de estratificacion,
junto con la presencia de concentraciones elevadas de H2S (3.1 mg-L-") son los
factores ambientales que limitan la colonizacién y/o permanencia de invertebrados
bentonicos en la zona profunda. Estas condiciones ambientales han generado que
cada taxa presente una estrategia ecoldgica particular para colonizar el habitat y/o
permanencer en éste. Candona sp. ha desarrollado un ciclo de vida relativamente
corto, con una generacion al afo. La especie permanece activa durante el periodo
de circulacion para entrar en latencia en estadio juvenil como estrategia adaptativa
hasta que las condiciones de oxigenacion se reestablecen al inicio del periodo de
circulacion cuando realiza las ultimas mudas rapidamente y posteriormente alcanzar
la madurez sexual cuando las condiciones ambientales son éptimas. Por otro lado,
Chironomus sp. es una especie oportunista que ha logrado desarrollar una habilidad
de nado que le permite a los estadios larvarios tempranos desplazarse a la zona
profunda para aprovechar la disponibilidad de alimento y espacio cuando las
condiciones son favorables en el periodo de circulaciéon en donde llevaran a cabo
un desarrollo 6ptimo. Una vez que inician las condiciones desfavorables
(hipoxia/anoxia y presencia de Hz2S) pupan y nadan a la superficie para emerger

como adultos.



ABSTRACT

This study investigates the dynamics of the benthic fauna community of the
deep zone (= 50 m) of Alchichica, a tropical and oligotrophic crater lake. This saline
lake is in the state of Puebla, Mexico. The research was conducted along 15 months
(October 2009 - December 2010) to recognize the temporal and spatial (center -
shore) distribution. Alchichica is a warm-monomictic lake; it mixes during the cold
and dry season (January-May), while remains stratified during the warm and rainy
season (June-December). The lake basin slopes are very steep, so the deep benthic
zone is found from about 50 m; fine sediments (silt) rich in organic matter
characterizes the zone. The bottom remained oxygenated for four months (February-
May), while the rest of the year became anoxic with high concentrations of H2S. The
benthic invertebrates were obtained with an Ekman-type grab sampler in four
sampling stations positioned along a longitudinal transect from the center to the
shore (E1 =62 m, E2 =61 m, 60 m and E3 = E4 = 50 m). The community structure
of the deep zone is simple, consisting of two taxa of arthropods, one ostracod
(Candona sp.) and one chironomid (Chironomus sp.), both new species to science.
Candona sp. was dominant and constant throughout the study period; Chironomus
sp. was recorded only during the mixing period, when the bottom waters are
oxygenated. The community showed low density [1,197 + 1,976 ind - m™ (average +
standard deviation)] and biomass (16.13 + 30.81 mg C - m*?) compared to in other

studies carried out in the deep zone of temperate lakes.

Candona sp. showed an average density of 1,169 + 1,970 ind - m?2 (98%) while
Chironomus sp. 28 + 146 ind - m? (2%). With regard to biomass, Candona sp.
constituted a large part of the biomass with an average of 11.1 £ 12.9 mg C - m?
(71%), whereas Chironomus sp. had an average of 27.3 + 4.9 mg C - m? (29%).
While taxonomic richness remained the same (two species), density and biomass

exhibited differences (p < 0.05) both temporal and spatially, increasing from the



center towards the shore. Density and biomass were significantly higher in March (p
<0.05) than the rest of the year.

The prolonged anoxia and high concentrations of hydrogen sulfide (3.1 mg - L") are
the environmental factors that limit for seven months (June-December) the deep
benthic community colonization and/or permanence in the profundal zone. The two
species observed in this study have adopted particular ecological strategies to
respond to these environmental conditions. Candona sp. developed a relatively short
life cycle, with one generation per year. The species remains active during the
circulation period and enters in diapause in its larval stage as an adaptive strategy
until oxygenation conditions are optimal, at the beginning of the next circulation
period when quickly performing the last molts and reach sexual maturity. On the
other hand, Chironomus sp. is an opportunistic species that developed ability to
swim that allows early larval stages move to the deep zone in the circulation period,
where the dissolved oxygen is present, to take advantage of food and space
availability. When the hypoxia / anoxia conditions start, the larvae pupate, swim to

the surface and emerge as adults.



INTRODUCCION

El habitat bentonico de la zona profunda es muy importante en aquellos lagos
que desarrollan una estratificacion térmica prolongada. Se localiza debajo del
hipolimnion y por lo tanto, esta sujeta a temperaturas bajas de forma continua, poca
0 ausencia de radiacion solar, pH constante, frecuentemente anoxia y, a menudo, a
acumulaciones de metano, sulfuro de hidrégeno y/u otros gases producto de la
descomposicion de la materia organica (Eggleton 1931). Se caracteriza por ser un
habitat homogéneo al carecer de vegetacion y presentar sedimentos finos (Wetzel
2001); como resultado de estas caracteristicas, la diversidad de especies
bentdnicas es reducida (Margalef 1983, Wetzel 1981 y Jonasson 2004).

En la presente investigacion se denomina “comunidad” al grupo de
organismos de mas de una especie que ocurren en un ambiente en particular,
interactuan unos con otros y con el medio ambiente (Mills 1969). En la zona
profunda de los lagos, la comunidad comprende pocas especies de invertebrados
que son capaces de sobrevivir (Hamburguer et al. 1994) y han desarrollado
adaptaciones metabdlicas para afrontar los retos medioambientales que presenta la
zona profunda y colonizarla (Hamburguer et al. 2000). Estos organismos
constituyen una asociacion ecologica distinta a las de otras zonas lacustres, aunque
usualmente se deriva de la fauna sublitoral o litoral. La distribucion es heterogénea
temporal y espacialmente. EI numero de especies asi como su abundancia
disminuyen (Johnson 1974) y s6lo pocas especies de invertebrados benténicos,
frecuentemente oligoquetos y quironémidos, pueden sobrevivir a las condiciones
que prevalecen en los sedimentos profundos (Herbst et al. 2013).

La abundancia y los patrones de distribucion de las poblaciones benténicas
son controladas por diversos factores medioambientales (Peeters et al. 2004). En
particular, la distribucion vertical de la fauna bentdnica profunda esta determinada
por la morfologia del lago (Goldman y Horne 1983), el tipo de sedimentos (Newrkla
y Wijegoonawardana 1987) y la competencia por alimento y espacio (Herbst et al.
2013). Sin embargo, la cantidad y calidad de la materia organica exportada al fondo
(Valdovinos y Figueroa 2000) y la disponibilidad de oxigeno disuelto (OD)



hipolimnético son decisivos en la regulacion de estas comunidades (Hamburguer et
al. 1994, Jyvasjarvi et al. 2009).

Al respecto, los eventos de sedimentacion fitoplanctonica masiva,
principalmente los florecimientos de diatomeas, generan una variacion estacional
en la estructura comunitaria y patrones de crecimiento de los invertebrados
bentdnicos (Jonasson 1972). Los invertebrados responden rapidamente a esta
entrada de materia organica fresca, cuya asimilacion se reflejara en la dinamica
poblacional de cada especie y esta intimamente relacionada con las conductas
troficas o habitos alimenticios de los organismos (Peeters et al. 2004).

El aprovechamiento de este recurso no necesariamente se manifiesta en
términos numéricos (densidad), también puede ser utilizado como energia para
crecimiento somatico o maduracion sexual de los organismos (Goedkoop y Johnson
1996). La sedimentacion de materia organica beneficia a ciertos grupos al
proporcionar alimento abundante en el sedimento, mientras que las especies
sensibles tienden a disminuir dependiendo de las condiciones quimicas o fisicas en
el ambiente bentdnico, segun los habitos alimenticios y necesidades particulares de
cada grupo taxondmico (Nalepa et al. 1998). Por lo tanto, a medida que aumenta la
materia organica, las condiciones alimenticias mejoran, sin embargo, al mismo
tiempo aumentan los procesos de descomposicion, generando un decremento en la
concentracion de oxigeno disuelto en y cerca del sedimento (Jgrgensen y Revsbech
1985). Este fendmeno limita la presencia de fauna benténica aerobia y afecta la
distribucion de las especies a lo largo del gradiente batimétrico (Johnson 1974,
Newrkla y Gunatilaka 1982).

Este acoplamiento bento-pelagico determina directamente la dinamica de las
comunidades benténicas profundas (Valiela 1984). Sin embargo, tal dinamica ha
sido pobremente estudiada en ambientes lénticos, por lo que su variacion
estructural, patrones temporales y espaciales son practicamente desconocidos
(Michiels y Traunspurger 2004). La mayoria de los estudios se han realizado en
lagos templados y estan relacionados con la macrofauna de la zona litoral. En

contraste, el bentos de las zonas profundas, particularmente la meiofauna (i.e., los



organismos < 0.062 y > 0.59 mm de longitud), es practicamente desconocido (Moore
1981, Gaedke 1993, Rasmussen 1993, Specziar y Bir6 1998).

Aunque se cuenta con algunos estudios previos (p.ej., Marshall 1978,
Lindegaard 1992, Cohen 1995, Nalepa et al. 1998, Jyvasjarvi et al. 2009), s6lo
algunos refieren a la importancia de la anoxia hipolimnética y la tolerancia de
especies bentdnicas a estas condiciones (Johnson y Wiederholm 1989, Herbst et
al. 2013).

Existe un gran vacio en el conocimiento del bentos profundo de los lagos
tropicales y su ecologia como comunidad (Sibaja-Cordero y Umana-Villalobos
2008). Se sabe que el hipolimnion de lagos eutréficos templados llega facilmente a
la anoxia, mientras que en lagos oligotréficos templados permanece oxigenado. En
contraste con los lagos templados, los lagos tropicales frecuentemente presentan
temperaturas mas elevadas que dan lugar a un desarrollo rapido de condiciones de
anoxia hipolimnética, independientemente del estado tréfico. La reserva de OD en
el hipolimnion se reduce en condiciones de temperaturas hipolimnéticas elevadas.
Ademas, la velocidad de disminucion de OD en lagos tropicales calidos se
incrementa por las tasas metabdlicas mayores de bacterias y fauna bentonica (e.g.,
Q10 = 2). Por lo tanto, el hipolimnion de los lagos tropicales se torna andxico mas
rapidamente durante el periodo de estratificacion que los templados, debido a sus
mas bajas concentraciones de OD, demanda bioquimica de oxigeno elevada,
estaciones de estratificacion mas prolongadas, generalmente mayor productividad,
y el hecho de que los lagos tropicales dificiimente logran la saturacién de OD
durante la temporada de mezcla (Lewis 1987).

Sin embargo, se desconoce la dinamica de las comunidades bentdnicas por
falta de estudios. Una posibilidad interesante es que la velocidad de agotamiento de
oxigeno en lagos tropicales haya perjudicado la radiacién de las comunidades
bentonicas de las zonas tropicales, especialmente en aguas profundas (Lewis
1996). Por lo anterior, el presente estudio se plante6 con el propésito de describir la
composicion y estructura del zoobentos profundo (macro y meiofauna) de
Alchichica, un lago tropical, profundo y oligotréfico, asi como reconocer los factores

ambientales que estan involucrados en su dinamica comunitaria en dos escalas



(espacial y temporal) e identificar las estratégias que han adoptado los organismos

para colonizar la zona profunda.

ANTECEDENTES

Existen pocos estudios que han dirigido su atencion en el estudio ecolégico
de organismos acuaticos. La mayoria se han centrado en zonas profundas de lagos
templados (Moore 1981, Nalepa et al. 1998, Hamburguer et al. 2000, Herbst et al.
2013), pocos han estudiado el bentos profundo de lagos tropicales (Sibaja-Cordero
y Umana-Villalobos 2008) y la distribucién de organismos, particularmente de

quironémidos y ostracodos en la zona neotropical (Pérez et al. 2013).

Con relacion a los estudios previos realizados en el lago Alchichica, se ha
registrado la presencia de diversos grupos de macroinvertebrados bentdnicos en la
zona litoral tales como platelmintos, oligoquetos, anfipodos, hirudineos, odonatos,
hemipteros, tricopteros, efemerdpteros, quirondmidos y coledpteros (Alcocer 1995,
Alcocer et al. 1998). Asi mismo, hay otros estudios mas detallados sobre algunos
grupos en particular como oligoquetos (Peralta et al. 2002), anfipodos (Alcocer et
al. 2002), isépodos (Escobar y Alcocer 2002, Alcocer y Escobar-Briones 2007),
quironémidos (Alcocer et al. 1993a,b) y recientemente de ostracodos (Cohuo-Duran
et al. 2014).

Por otro lado, respecto a la meiofauna, también se ha registrado la
distribucién de grupos diversos en la zona litoral tales como nematodos, organismos
juveniles de oligoquetos y anfipodos, ostracodos y copépodos harpacticoides
(Hernandez 2001). Recientemente (Hernandez et al. 2010), se realizd una
descripcion del ensamble de crustaceos del lago; sin embargo, al momento no
existe informacion que refiera la distribucion, composicién y estructura de la macro
y meiofauna bentonica del Lago Alchichica en el gradiente batimétrico de la zona

profunda, ni su dinamica temporal.



Por otra parte, estudios recientes (Adame et al. 2008, Alcocer et al. 2008)
proporcionan evidencia indirecta de que los florecimientos fitoplantdnicos
constituidos por especies de talla grande (p.ej., Cyclotella alchichicana = 49um) no
son consumidos en su totalidad en la columna de agua y por ende se sedimentan

al fondo y generan condiciones de anoxia hipolimnética.

JUSTIFICACION

Esta bien documentado que los organismos benténicos aprovechan la
acumulacién de materia organica que sedimenta en el fondo de los sistemas
lacustres para su crecimiento; el material sedimentado es producido principalmente
por el fitoplancton en la zona pelagicay es exportado a través de la termoclina hacia
al sedimento (Brett y Mdller-Navarra 1997, Lozano et al. 2001, Smith et al. 2006).
La exportacion en los lagos oligotroficos es relativamente reducida debido a que se
produce poco fitoplancton y éste tiende a ser de talla pequena, por lo cual se
remineraliza dentro de la zona productiva; lo anterior limita el establecimiento de
comunidades profundas en los lagos oligotréficos por falta de alimento (Legendre
1999, Figura 1).

Alchichica estd dominado por fitoplancton de talla grande a pesar de ser un
lago oligotrofico (Adame et al. 2008); la mayor produccion se presenta durante el
florecimiento invernal de diatomeas (Alcocer et al. 2008); condicién que, por un lado,
podria contribuir substancialmente al establecimiento y desarrollo de invertebrados
bentdnicos profundos (en términos de densidad y biomasa), al representar un buen
recurso en términos de cantidad y calidad alimenticia. No obstante, la materia
organica exportada al ser degradada en el fondo genera un consumo elevado de
oxigeno disuelto en el hipolimnion del lago, que eventualmente conduce a
condiciones anodxicas; situacion que es limitante para el establecimiento y/o

persistencia de la comunidad bentdnica profunda.



ASIMILACION
(Microfauna bentdnica)

FIGURA 1. Diagrama conceptual de la ruta que sigue el carbono organico particulado en la
zona pelagica de un cuerpo acuatico profundo (modificado de Lake et al. 2000).

Alchichica ofrece la oportunidad unica de estudiar el potencial de
establecimiento y desarrollo de los invertebrados benténicos (macro y meiofauna)
en la zona profunda del lago bajo dos condiciones limitantes: alimento y oxigeno
disuelto.

Aunque estos organismos son comunes y abundantes en los sistemas
acuaticos, se ha prestado poca atencion a su estudio. Su importancia radica en que
son excelentes indicadores de condiciones ambientales (bioindicadores) y son
utilizados para interpretar reconstrucciones climaticas cualitativas y cuantitativas; ya
que por su buena preservacion en el sedimento pueden ser excelentes

paleobioindicadores lacustres (paleoproxy).
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HIPOTESIS

Alchichica es un lago oligotréfico (clorofila a < 5 pg '), monomictico calido,

tropical, con un patron de mezcla regular y predecible durante el frio y seco invierno

hemisférico, permaneciendo estratificado el resto del ano (Alcocer et al. 2000).

Considerando que presenta ciclicamente dos florecimientos de fitoplancton, uno

invernal de diatomeas y el otro primaveral de cianobacterias (Adame et al. 2008;

Oliva et al. 2001, 2009), se plantearon las siguientes hipoétesis:

H1.

H2.

H3.

Durante el periodo de circulacion del lago, la concentracion elevada de oxigeno
disuelto y la sedimentacion del florecimiento de diatomeas (buen recurso en
términos de cantidad y calidad alimenticia para el bentos), favoreceran la
presencia de invertebrados bentonicos en la zona profunda, registrandose
densidades elevadas.

Conforme el lago se estratifica, cantidades elevadas de materia organica se
remineralizan, hay un consumo elevado de oxigeno que conduce a condiciones
hipdxicas y anoxicas en el sedimento de la zona profunda, condicién que
limitara la presencia de invertebrados bentonicos disminuyendo drasticamente
las poblaciones de la comunidad.

Si la asociacion ecoldgica de invertebrados bentdnicos de la zona profunda se
deriva de la zona litoral, entonces se reflejara en una distribucién diferencial (de
la zona central y mas profunda, hacia la periferia), por los efectos que genera

la anoxia hipolimnética.

OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL

Estudiar la dinamica ecoldgica de la comunidad de invertebrados bentdnicos

(meio y macrofauna) de la zona profunda de Alchichica, en respuesta a la variacion

temporal en la disponibilidad de alimento y oxigeno disuelto; asi como su efecto en

la colonizacion del zoobentos profundo.
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OBJETIVOS ESPECIFICOS

Reconocer si existe una distribucion diferencial a través de un transecto
longitudinal (centro-orilla) en la composicion, estructura y dinamica
comunitaria en la fauna benténica profunda del Lago Alchichica durante un
periodo de 15 meses.

Evaluar si existe una variacion temporal en la disponibilidad de alimento
resultante del depdsito de los florecimientos fitoplancténicos (diatomeas vy
cianobacterias) a lo largo de un transecto longitudinal y si esto constituye un
factor regulador para el establecimiento y desarrollo de la comunidad
bentonica (meio y macrofauna).

Examinar la importancia del fitoplancton como fuente de alimento y como
fuerza impulsora para la dinamica poblacional de los invertebrados
bentdnicos de la zona profunda, estableciéndose un vinculo troéfico.
Investigar si la anoxia generada en el periodo de estratificacion, representa
un factor limitante para el desarrollo y/o permanencia de la comunidad
bentdnica profunda (meio y macrofauna).

Identificar las estrategias adaptativas que han desarrollado los invertebrados

bentdnicos para colonizar la zona profunda del lago.

METAS:

Caracterizar ambientalmente la zona profunda del lago Alchichica.
Determinar la composicion y estructura (riqueza taxondmica, densidad,
biomasa) de la comunidad de invertebrados bentdnicos (meiofauna y
macrofauna) a lo largo de un transecto longitudinal en la zona profunda (62m
— 50m de profundidad dirigido del centro hacia linea de costa) en el Lago
Alchichica durante un periodo de 15 meses.

Evaluar si existe un patron de respuesta diferencial a los dos periodos de
florecimiento por parte del ensamble de invertebrados bentdnicos profundos
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en el lago. Lo anterior se verificara en funcion de los patrones de distribucion
(considerando los habitos alimenticios), cambios en la densidad y biomasa.
Evaluar si existe un patron de respuesta diferencial en la composicion y
estructura de los invertebrados benténicos (meiofauna y macrofauna) a lo
largo de un transecto longitudinal establecido entre el centro del lago a la
linea de costa, evidenciando el efecto de la zona litoral sobre la zona
profunda.

Determinar si la anoxia representa un factor limitante en la colonizacion,
desarrollo o permanencia de la comunidad de invertebrados bentonicos
profundos (macro y meiofauna) a lo largo de un periodo de 15 meses.
Reconocer si la disponibilidad de alimento es un factor que determina
(restringe o favorece) la colonizacién de la zona profunda, permitiendo la
agregacion de organismos especializados (adaptados) para aprovechar tales
condiciones.

Reconocer si los cambios en los pulsos de sedimentacién organica producto
de los florecimientos fitoplanctonicos estan relacionados con la densidad y
biomasa de invertebrados benténicos de la zona profunda.

Evaluar temporalmente la estructura poblacional de cada uno de los taxa que
integran la comunidad de invertebrados bentonicos de la zona profunda para
identificar la estrategia que estan desarrollando para colonizar la zona

profunda.

AREA DE ESTUDIO

Alchichica (19° 24.7° N, 97° 24.0’ W) es un lago crater localizado en la cuenca

endorreica Oriental (4,982 km?) en el extremo SE del Altiplano Mexicano, entre los

estados de Puebla, Veracruz y Tlaxcala (Alcocer et al. 2000, Filonov et al. 2006)

(Figura 2). Como consecuencia de su elevada altitud (2,345 m s.n.m.), el clima de

la region es semiarido con una temperatura ambiental media de 12.9°C, la tasa de

evaporacion anual es de 1, 690 mm y el régimen de precipitacién anual es menor a
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500 mm (Alcocer et al. 2000, Adame et al. 2008). Se pueden reconocer dos épocas
climaticas, un verano “calido” y lluvioso (14.5-15.4°C) y un invierno seco y frio (9.2-
13°C) (Alcocer et al. 2000).

19°26'24"

19°240"

97°26'24" -97925'12" -97°240" -97°2248"

FIGURA 2. Ubicacion geogréfica del lago Alchichica, Puebla, México.

La forma de la cuenca del lago se aproxima a un cilindro (2.3 km?), con una
circunferencia de 5.1 Km y un diametro de aproximadamente 1.7 Km (Figura 3). Es
uno de los pocos lagos profundos de México (profundidad maxima 62m) cuya
profundidad media es de 40.9 m (Filonov et al. 2006). La zona litoral reducida y
pendientes muy pronunciadas con depdsitos calcareos denominados “tufa” que
llegan a una profundidad de 50 m. La zona benténica profunda (= 50 m) constituye
un porcentaje considerable (45%) del area profunda del lago. Alchichica posee la
morfometria tipica de un lago crater (Hutchinson 1975), es un lago endorreico cuyo
aporte principal de agua es a través del manto freatico y en menor cantidad por

lluvia. Es un lago salino (salinidad = 8.5 + 0.52 g I'"; conductividad = 13 + 0.5 mS
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cm™) y basico (pH 8.7-9.2); en el agua predominan los iones de cloruro y

bicarbonato, sodio y magnesio (Vilaclara et al. 1993, Alcocer et al. 2000).

i

Ez

1.5
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(demi)

ko

FIGURA 3. Mapa batimétrico y perfil del lago Alchichica, Puebla (E1 a E4

identifican las estaciones de muestreo).
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MATERIALES Y METODOS

La salida de reconocimiento prospectivo mostré que el anillo de tufa que
caracteriza al lago se distribuye desde la superficie y hasta una profundidad de
alrededor de 45-50 m. La presencia de estas estructuras carbonatadas tipo “rocas”
es casi vertical, lo cual dificulta la acumulacion de sedimento; por lo anterior, no se
pueden emplear métodos convencionales para el muestreo de bentos en esta zona.
A profundidades = 50 m, el lago muestra una planicie que presenta sedimento de
textura fina. Por lo anterior y con ayuda de un mapa bartimétrico, se estableci6 un
transecto longitudinal del centro y zona mas profunda del lago a la orilla, a lo largo
del cual se ubicaron cuatro estaciones (Figura 3). El transecto se eligié después de
asegurarse que se podian recuperar muestras de sedimento. La primera estacion
E1 se ubico en la parte central del lago a 62 m de profundidad y aproximadamente
a 900 m de la orilla, la segunda estacion E2 a 61 m de profundidad y a 760 m de la
orilla, la tercera estacion E3 a 60 m de profundidad y a 275 m de la orilla vy,
finalmente, la cuarta estacion E4 a 50 m de profundidad y a 140 m de la orilla.

El estudio incluyé 16 muestreos con frecuencia casi mensual (octubre 2009 —
diciembre 2010).

CARACTERIZACION AMBIENTAL

En el campo se midieron perfiles in situ de temperatura, oxigeno disuelto y
pH (discretizacién vertical de 1 m) en las cuatro estaciones mediante el empleo de
una sonda multiparamétrica de monitoreo de calidad del agua marca Hydrolab
modelo DS4 acoplado a un sistema de captura y almacenaje de informacion marca
Hydrolab modelo SVRA4.

Para evaluar la exportaciéon de carbono total particulado (CTP) se emplearon
cuatro anclajes (uno para cada sitio de muestreo) con 2 trampas de sedimento
marca KC Denmark® en cada uno de ellos y colocados 3 m por encima del fondo
para evitar atrapar sedimento resuspendido. Las trampas de sedimento constaron
de dos tubos de acrilico (diametro interno = 74 mm, longitud = 450 mm, volumen =
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1.9 1), con una proporcion largo-diametro mayor a 6 que es la recomendada para
aguas con velocidad de corriente baja (Bloesch 1994). Las trampas se recolectaron
mensualmente y una vez recuperadas, el agua y el material capturado se
homogenizo y posteriormente se filtré a través de una malla de 500 um para eliminar
la mayor parte del zooplancton (Lee et al. 1998).

Para evaluar los flujos de CTP se tomé una alicuota de cada uno de los dos
tubos de cada estacion para contar con un total de dos réplicas por cada anclaje.
Las alicuotas se filtraron con ayuda de un equipo de filtraciéon (13 mm) marca
Millipore®. Se utilizaron filtros de fibra de vidrio Whatman® GF/F (13 mm de
diametro, 0.7 pym de retencidon nominal) previamente calcinados (550°C durante
cuatro horas) para eliminar cualquier residuo de carbono. Los filtros se guardaron
en cajas Petri y se pusieron a secar a 60°C durante cuatro dias para su posterior
medicidon con ayuda de un analizador elemental Carlo Erba® modelo NC2100.

La evaluacion del contenido de clorofila a total en las trampas se llevo a cabo
por fluorometria con base en la técnica de Arar y Collins (1997) filtrando 5 ml de
muestra a través de un filtro Whatman® de fibra de vidrio GF/F (0.7 um de apertura
nominal de poro). Los filtros fueron desintegrados con un macerador con punta de
teflon adicionando 10 ml de acetona al 90% para la extraccion de clorofila a durante
20 horas en obscuridad y a 4°C. Posteriormente las muestras se centrifugaron y se
leyé la fluorescencia del sobrenadante en un fluorémetro Turner Designs® 10-AU.

Las caracteristicas sedimentarias se determinaron transportando muestras
de sedimento tomadas con un nucleador manual de area conocida y mantenidas en
congelacion hasta el laboratorio. La textura se obtuvo por la técnica de pipeteo en
hamedo para sedimentos finos (limos y arcillas) (Folk 1969). El tamano de las
particulas fue caracterizado con la escala de clasificacion de Wenworth (Folk 1969,
Welch 1948). El contenido (%) de materia organica y carbonatos del sedimento fue
calculado con base en la técnica de pérdida en combustion (LOI) a 550°C y 950°C
respectivamente (Hammer et al. 1990, Weber 1973).

Las variables ambientales fueron transformadas [Log1o (n+1)], se comprobé la
normalidad y homogeneidad de varianza de los datos. Posteriormente se realizd un

anadlisis de varianza de una via (ANOVA) para evaluar si los valores promedio
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diferian espacial y temporalmente. Para determinar las diferencias entre pares de

medias se utilizo la prueba de Tukey.

CARACTERIZACION BIOLOGICA

Para obtener la fauna bentonica se utilizé una draga tipo Ekman marca
Wildco® (0.0225 m? de area, 15 x 15 x 15 cm); las muestras fueron tomadas por
triplicado en cada estacion de muestreo. De cada draga se tomd una submuestra
empleando un nucleador manual (3 cm de diametro) considerando la capa de los
10 cm mas superficiales del sedimento para obtener la meiofauna, ya que los
organismos bentdénicos pueden llegar a penetrar en el sedimento a una profundidad
de 20 cm (Tudorancea et al. 1979); el sedimento restante de la draga se utilizé para
obtener la macrofauna. Cada muestra fue reducida en volumen con lavados in situ
a través de una malla de 0.51 mm para separar la macrofauna; las muestras de
meiofauna se tamizaron a través de dos mallas una de 0.51 mm para remover la
macrofauna y posteriormente una de 0.062 mm de apertura para retener la
meiofauna (Gray 1981, Wetzel 1981). Las muestras fueron fijadas con alcohol grado
96 adicionado con rosa de bengala como colorante vital (APHA et al. 1985).

En el laboratorio se llevd a cabo la separacion y preclasificacion de los
organismos a nivel de grupo. Posteriormente, los organismos se identificaron al nivel
taxondmico mas bajo posible con la ayuda de claves generales (Edmonson 1959,
Pennak 1978) y especializadas para cada grupo (Epler 2001, Meisch 2000).
Ademas, se reconocieron sus habitos alimenticios (Olafsson 1999, Berg 1995) para

determinar su posicion (gremio tréfico) dentro de las comunidades bentonicas.

Finalmente, los organismos de cada especie se cuantificaron para calcular
su densidad y ser expresados por unidad de area (m?). El calculo de la biomasa se
determind por el método de biovolumen, lo cual consisti6 en medir la longitud y
ancho del cuerpo de cada organismo; tales dimensiones se multiplicaron por un
factor especifico para cada taxén (Warwick y Price 1979, Higgins y Thiel 1988). Los
biovolumenes (nl) se multiplicaron por el nUmero de individuos presentes por unidad
de area, para finalmente transformarlo a peso humedo fijado, peso seco y carbono
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mediante los factores propuestos por Gerlach (1971), Feller y Warwick (1988) y

Giere (1993), respectivamente.

Las variables biolégicas fueron analizadas para comprobar su normalidad y
homogeneidad; posteriormente se realizé una prueba de Friedman que corresponde
a un analisis no paramétrico de varianza de dos vias para comparar las variables
bioldgicas (densidad y biomasa) temporal y espacialmente. Para todas las pruebas
antes mencionadas se realizé una transformacién de datos Log1o (n+1). En los
casos en los que se determinaron diferencias significativas se realizé una prueba
de Holm (1979) para llevar a cabo comparaciones multiples y observar diferencias
entre pares de medias. Este procedimiento se realizé en Excel, ya que por lo general
no se incorpora en los paquetes estadisticos. Para todos los analisis se utilizo el
programa SPSS (Version 18.0).

IDENTIFICACION

La presencia del ostracodo Candona patzcuaro ha sido registrada en la zona
litoral del lago Alchichica (Hernandez et al. 2010). Con el fin de confirmar si la
poblacién de ambas zonas, litoral y profunda, eran la misma especie y/o verificar si
existian diferencias intraespecificas en la morfologia de algun rasgo anatémico, se
realizé una comparacion entre los organismos de ambas zonas. Para llevar a cabo
la comparaciéon se colectaron organismos adultos (machos y hembras) de ambas
zonas Y se fijaron en alcohol (96°). Posteriormente se llevé a cabo una diseccion de
las partes blandas de 15 organismos de cada sexo para obtener los principales
caracteres anatomicos de importancia taxondmica (anténulas, antenas, mandibula,
maxilula, apéndices toracicos, furca y o6rganos genitales). Cada uno de los
caracteres, asi como los de las valvas (derecha e izquierda) de cada individuo
fueron medidos para hacer una comparacién de tallas. A cada serie de datos se le
realizé una transformacion logaritmica, se probé su normalidad y homogeneidad.

Segun el caso, se realizé una prueba de ANOVA o una prueba no paramétrica
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(Kruskal-Wallis) para detectar diferencias significativas entre rasgos anatémicos de
las dos poblaciones (litoral y fondo).

La identificacion a nivel genérico de los quirondmidos fue realizada
considerando larvas, pupas y adultos de la zona profunda. Para tal propdsito, se
hicieron emerger en laboratorio larvas recolectadas en la zona profunda para

asegurar que las pupas y adultos correspondieran a larvas de la esta zona.

ESTRUCTURA POBLACIONAL

Para establecer la estructura poblacional de los ostracodos (Candona sp.),
se utilizaron todos los organismos obtenidos a lo largo de los 15 meses de muestreo,
los cuales fueron ordenados por estadios considerando adultos y juveniles. Para
inferir los diferentes estadios de desarrollo se consideré la forma y tamafio de su
caparazon, método comunmente utilizado (p.ej., De Deckker 2002). Las valvas de
todos los especimenes fueron medidas (largo, alto y ancho), las dimensiones fueron
trazadas en dos ejes para identificar o reconocer los rangos de tallas de los adultos
y diferentes estadios larvarios de la poblacion. La distincion entre hembras y machos
se realizé considerando el tamano y caracteristicas morfolégicas evidentes en las
valvas y 6rganos genitales. Los datos fueron transformados [Log1o (n+1)], se probd
su normalidad y homogeneidad de varianza. Posteriormente se realizd una prueba
de ANOVA para ver si existia diferencia significativa (p<0.05) entre los rangos de
talla determinados. Posteriormente, se calculd la proporcion de individuos (ind-m-2)
para cada estadio establecido, asi como su variacion temporal para inferir el ciclo
de vida de Candona sp. en la zona profunda del lago.

En el caso de los quirondmidos, para reconocer su estructura poblacional se
consideraron todas las larvas recolectadas durante el periodo de muestreo. Los
estadios larvales fueron determinados considerando las dimensiones de la capsula
cefalica (largo y ancho) y longitud total de cada organismo. Las larvas se colocaron
dorsalmente para medir la capsula cefélica con un micrémetro ocular bajo un
microscopio 6ptico a una magnificacion de 10X, siendo el método mas utilizado
(p.€j., Seether 1980, Prat y Rieradevall 1992, 1995, Yan et al. 1999). Asimismo, se
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midid la longitud total de cada una de las larvas. Una vez establecidos los rangos
por estadio, se calculo la abundancia relativa temporal de cada uno y considerando
la densidad se dedujo el numero de generaciones que se presentan en la zona
profunda como lo sugieren Lindegaar y Mortensen (1988). Los datos de frecuencia
y densidad por instar fueron analizados mensualmente para determinar el numero

de generaciones que estuvieron presentes en el periodo estudiado.

CARACTERISTICAS DE LOS ORGANISMOS BENTONICOS

Con el objetivo de verificar el estado de los organismos recolectados en el
bentos profundo y determinar si estaban vivos, muertos o vivos con algun tipo de
mecanismo o estrategia de sobrevivencia ante las condiciones adversas que se
generan en la zona profunda, se procedi6 a realizar un muestreo adicional de casi
un afo (enero a noviembre de 2011), considerando solamente las estaciones mas
extremas del transectos E1 (centro) y E4 (mas cercana a la orilla). Se tomaron
mensualmente cuatro muestras en cada una de las estaciones mencionadas de la
misma forma previamente descrita, con la diferencia de que éstas no fueron fijadas
ni tamizadas para evitar cualquier tipo de estrés o alteracion en los organismos. Las
muestras fueron transportadas al laboratorio in vivo en obscuridad y a baja
temperatura (similar a la del fondo de Alchichica, 14.5°C) y examinadas de
inmediato. El sedimento superficial (10 cm) fue revisado cuidadosamente con ayuda
de microscopio estereoscédpico para encontrar a los organismos, observar sus
caracteristicas y separarlos.

Los quirondmidos presentaron la tipica coloracién del grupo (i.e., roja) y
mostraron actividad en el sedimento. Los ostracodos fueron encontrados en tres
condiciones: a) muertos (valvas abiertas, presencia de partes blandas carentes de
coloracion o valvas cerradas herméticamente con partes blandas en su interior en
proceso de descomposicion), b) vivos en estado de latencia o dormancia (cerrados
herméticamente, presencia de partes blandas con coloracion amarillenta e
inmoviles en el sedimento o flotando) c¢) vivos activos (se mueven libremente en el

sedimento y permanecen enterrados). Estas caracteristicas coinciden con los
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criterios de Bright (2009), Horne et al. (2002), Corbari et al. (2005), Schmit et al.
(2007) y Nilsson y Rosenberg (1994). Los organismos encontrados en este
muestreo fueron separados y contados con la ayuda de un microscopio

estereoscoépico y posteriormente fijados (alcohol 96°) para propésitos taxonémicos.

RESULTADOS

CARACTERIZACION AMBIENTAL

La mayoria de las variables ambientales evaluadas no mostraron diferencias
entre las estaciones estudiadas (p > 0.05) (Tabla 1). La zona bentdénica profunda
de Alchichica presenta sedimentos con un contenido elevado de materia organica -
lo que los caracteriza como sedimentos organicos- (34.7 £ 3.5%) asi como de
carbonatos sedimentarios (13.6 £+ 3.7%). El sedimento estd compuesto por limos
arcillosos, esto es, sedimentos finos dominados por limos (< 31.3 ym) con una
cantidad menor de arcillas (< 3.9 um) (arenas 4%, limos 72%, arcillas 24%); La
textura del sedimento no difirid entre las estaciones de muestreo (p > 0.05). La
temperatura permanecié estable a lo largo del afio con un promedio de 14.5 + 0.1
°C y de manera similar, el pH se mantuvo constante con un promedio de 9.2 + 0.1.
Todos parametros ambientales antes mencionados no mostraron diferencias

durante el ciclo de muestreo (p>0.05).

En contraste, la concentracién de oxigeno disuelto, los flujos de clorofila a
(Chl-a) y los flujos de carbono total particulado (CTP), presentaron diferencias en el
ciclo de muestreo (p<0.05). En relacion al oxigeno disuelto (Figura 4), el fondo del
lago permanece oxigenado por cuatro meses (febrero-mayo), la concentracién
promedio maxima se presenté en marzo (5.4 + 0.3 mg-L-') y la mas baja a finales
de mayo con (0.3 + 0.4) mg-L". Las estaciones E1, E2 y E3 presentaron oxigeno
disuelto a lo largo de 3 meses (febrero-abril) con una concentracién promedio de
3.9+ 1.1 mg-L", a diferencia de la E4, la estacién mas cercana a la orilla y menos

profunda, donde el oxigeno disuelto se presentd durante 5 meses (enero-mayo) con
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TABLA 1. Rangos (primer renglén) y promedios + 1 d.e. (segundo renglén) de las variables ambientales medidas en

los cuatro sitios de muestreo (E1 =62 m, E2 =61 m, E3 = 60 m y E4 = 50 m) de la zona profunda del lago
Alchichica. (Temp = temperatura, OD = oxigeno disuelto, pH = potencial de hidrégeno, MO = materia organica
sedimentaria, CO3 = carbonatos sedimentarios, CTP = flujos de carbono total particulado, Chl-a =flujos de
clorofila-a).

Temp oD pH MO CO; CTP Chl-a Textura
°C mg L' unidades % % mgm2d' mgm?2d! L

14.4 -14.6 0-53 8.9-96 29 - 36 6-15 186 — 485 1.3-7.7 3-9

o 145101 39+1.1 9.2+0.1 312 10.7+£23 275+ 82 2917 59+1.2
14.4 -14.6 0-53 8.9-93 29 — 38 9-17 211 -470 09-738 3-9

=2 145101 39+1.1 9.2+0.1 333 129+28 292 + 80 29+1.8 54+19
14.4 -14.6 0-53 8.9-93 31-42 10-21 181 — 604 1.0- 8.6 3-8

= 145101 39+1.1 9.1+0.1 38+3 157+ 3.4 301 +£124 3.2+22 52+15
14.4 147 0-58 8.8-94 34 - 39 7-25 192 -772 1.3- 8.8 3-8

= 145101 42+15 9.1+0.2 371 15.0+4.2 349 £ 173 3.7+£23 51+1.6

23



una concentracién promedio de 4.2 + 1.5 mg-L-'. Los flujos promedio de clorofila a
fueron diferentes de febrero a mayo, comparados con el resto del periodo de
muestreo (p < 0.05). El valor mas elevado se presenté en marzo del 2010 con 8.2 £
0.7 mg-m2-d-' (Figuras 5). El promedio de los flujos de carbono fue de 304 + 119
mg-m-2-d-' y temporalmente en el primer muestreo del mes de mayo se presenté el
valor mayor (580 + 130 mg m?2 d-'), resultando ser diferente al resto del muestreo
(p < 0.05) (Figura 6).
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FIGURA 4. Variacion temporal (promedio + desviacion estandar) de las
concentraciones de oxigeno disuelto (OD) en la zona profunda (=
50 m) del lago Alchichica. El simbolo (m) muestra diferencia
(p<0.05).
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FIGURA 5. Variacion temporal (promedio + desviacion estandar) del flujo

de clorofila a (Chl-a) en la zona profunda del lago Alchichica. El
simbolo (m) muestra diferencia (p<0.05).
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FIGURA 6. Variacion temporal (promedio + desviacion estandar) del flujo
de carbono total particulado (CTP) en la zona profunda del lago
Alchichica. El simbolo (m) muestra diferencia (p<0.05).

CARACTERIZACION BIOLOGICA
COMPOSICION TAXONOMICA DE LA COMUNIDAD BENTONICA

Se identificaron sélamente dos taxa de invertebrados bentdnicos en la zona
profunda del lago Alchichica, luego del estudio de sus disecciones, una busqueda
exhaustiva de literatura para su identificacion y consulta con expertos, ambas
parecen ser especies nuevas. La primera es un ostracodo de la familia Candonidae
que de aqui en adelante se denomina Candona sp. La segunda es un quirondmido

de la subfamilia Chironominae del grupo “decorus” que de aqui en adelante se

26



denomina Chironomus sp. En ambos casos se estan realizando los estudios

pertinentes para verificar si son especies nuevas y, en su caso, describirlas.

Candona sp.

Esta especie se reproduce sexualmente y presenta un dimorfismo sexual
bien definido evidente en la forma de las partes blandas del cuerpo, tamafno, forma
y detalles finos de las valvas. Los caparazones son globulares, de color blanco
translucido que permiten la revelacion de las partes blandas de color amarillo-
naranja en organismos vivos. Las hembras son mas pequefias en longitud, alto y
ancho de caparazén (Tabla 2), a diferencia de los machos que son mas robustos

considerando las mismas dimensiones.

TABLA 2. Dimensiones (en mm) de hembras y machos adultos de
Candona sp. del lago Alchichica. (Promedio + desviacion estandar
en el renglén superior, rango en el renglén inferior).

Candona sp. Variable Valva derecha Valva izquierda
1.14 £ 0.05 1.17 £ 0.05
Largo
1.07 -1.23 1.11-1.25
@ 0.64 + 0.02 0.66 + 0.02
o Alto
g 0.61-0.69 0.62-0.70
T 0.34 + 0.01 0.35 + 0.02
Ancho
0.31-0.35 0.33-0.40
1.19 + 0.05 1.23 + 0.04
Largo
o 1.04 -1.26 1.18 - 1.33
g 0.67 £ 0.02 0.69 + 0.03
© Alto
= 0.63-0.71 0.64 -0.78
Ancho 0.32+0.03 0.37 +0.02

Considerando los datos morfométricos de las poblaciones litoral y profunda, no se
encontraron rasgos que muestren que se trata de especies diferentes. En relacion
al tamano (Tablas 3 y 4), los organismos de fondo (machos y hembras) tienden a
ser mas pequenos (p<0.05) que los de la zona litoral en algunos rasgos anatémicos
tanto en valvas como en algunos apéndices. Ademas se observo que el numero de

huevos en las hembras ovigeras es mayor en la poblacion profunda (p<0.05) que
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en la litoral. Un aspecto importante es que los organismos de la zona profunda han

desarrollado un musculo abductor mas grueso (p<0.05), rasgo que puede ser

resultado de una adaptacion anatomica para que se presente un cierre hermético

cuando las condiciones se tornan desfavorables.

TABLA 3. Longitud promedio (um) * desviacion estandar de las estructuras
anatomicas de machos adultos de Candona sp. de la zona litoral (n=15) y
profunda (n=15) del lago Alchichica. (* = diferencia significativa).

Estructura Litoral Fondo
Anténulas * 340 £ 30 310+ 10
Antenas * 370+ 30 410 £ 30
Mandibula * 340+ 10 330+ 10
Maxilula * 520 + 40 440 + 30
Primer toracépodo * 250 + 20 24010
Segundo toracopodo * 390 + 20 420 £ 10
Tercer toracépodo 430 + 40 400 + 20
Furca * 540 £ 20 490 + 30
Organo de Zenker * 620 + 50 530+ 10

TABLA 4. Longitud promedio (um) % desviacion estandar de las estructuras
anatomicas de hembras adultas de Candona sp. de la zona litoral (n=15)
y profunda (n=15) del lago Alchichica. (* =diferencia significativa).

Estructura Litoral Fondo
Anténulas * 33010 320+ 10
Antenas 320+ 10 3300
Mandibula 310+ 10 320+ 0
Maxilula * 480 + 20 4400
Primer toracépodo 220 £ 20 2300
Segundo torac6podo * 370 £ 20 390 +10
Tercer toracoépodo 340 + 40 3600
Furca 450 = 50 440 £10
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Chironomus sp.

Las larvas son relativamente pequefas, probablemente son una especie
nueva para la ciencia, del grupo decorus, grupo complejo que contiene muchas
especies. Las larvas poseen una capsula cefalica completa, no retractil sobre el
térax, bien quitinizada, con estructuras sensoriales, aparato bucal y mandibulas
oponibles. La larva tiene tubulos ventrales largos del octavo segmento, dos tubulos
mas cortos laterales en el segmento séptimo del abdomen. La cabeza es de color
relativamente claro (Figura 7), sin manchas en la parte clipeal y con la gula apenas
coloreada. El diente central trifido en el mentoén. El cuarto diente lateral es mas corto
que el quinto. La placa ventromentral lisa en la parte media. El peine de la epifaringe
no tiene dientes mas pequefos intercalados entre los dientes normales. La
mandibula tiene tres dientes internos, el tercero de color mas claro que los otros
dos.

La pupa posee una fila de ganchos unica en el segundo segmento. El tamafo
es inferior a 10 mm, el torax con algunas granulaciones y la pleura del segmento IV
no tiene espinas laterales. En el segmento Ill las espinulas del tergito van
disminuyendo de tamaro desde la parte posterior a la anterior. Los adultos son de
tamano relativamente pequeno y sin manchas oscuras en las alas. Sedas no muy
largas, punta anal tiene una forma triangular. La volsella superior es curvada en su

parte final.

FIGURA 7. Caracteristicas morfolégicas cefalicas de Chironomus sp.
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DISTRIBUCION DE LA COMUNIDAD BENTONICA

Considerando su frecuencia (92%) y abundancia (98%), el ostracodo
Candona sp. resultd ser el taxon dominante y se registro en todas las estaciones
durante todo el periodo de estudio (Tabla 5). Chironomus sp. se catalogd como
taxon raro, presente en todas las estaciones estudiadas con una abundancia (2%)
y frecuencia (12%) bajas; temporalmente solo se registré de febrero a mayo, periodo
en el cual el fondo permanece oxigenado.

Los organismos del meiobentos encontrados constituyen estadios juveniles
de las mismas especies del macrobentos por lo cual se decidié analizarlos en forma
conjunta con el macrobentos como una sola comunidad independientemente de su
talla. En algunos casos y cuando asi conviene con fines aclaratorios, se hace la

distincién entre ambas fracciones (macro y meiobentos).

TABLA 5. Presencias (X) y ausencias (-) de los taxa de invertebrados bentonicos
en las estaciones de muestreo (E1 a E4) de la zona profunda del lago
Alchichica. (C = Candona sp., Ch = Chironomus sp.).

E1 E2 E3 E4

Mes C ¢ch C Ch € <Cch C ch
Oct. 19,09 X - X - X - X -
Nov. 16, 09 X ; X ] X ] X ]
Dic. 7, 09 X - X ; X ; X ;
Ene. 5, 10 X - X ; X ; X ;
Feb. 2, 10 X - X ; X ; X X
Mar.1, 10 X - X X X X X X
Abr. 6, 10 X X X ; X X X X
May. 4, 10 X X X ; X X X X
May.24, 10 X ; X X X ] X X
Jun. 29, 10 X ; X ] X ] X ]
Jul. 27,10 X ; X ] X ] X ;
Ago. 24,10 X ; X ] X ] X ;
Sep. 21, 10 X ; X ] X ] X ;
Oct. 19, 10 X ; X ] X ] X ;
Nov. 16, 10 X ; X ] X ; X ;
Dic. 13, 10 X ; X ] X ; X ;
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DENSIDAD Y BIOMASA DE LA COMUNIDAD BENTONICA PROFUNDA

La densidad promedio (+ desviacion estandar) de la comunidad de
invertebrados bentonicos fue de 1,197 + 1,976 ind-m2; Candona sp. mostré una
densidad promedio de 1,169 + 1,970 ind-m2 (98%) y Chironomus sp.de 28 + 146
ind'm2 (2%). La meiofauna contribuyé con un 76% (75% Candona sp., 1%
Chironomus sp.) de la densidad, mientras que la macrofauna solo con el 24% (20%
Candona sp., 4% Chironomus sp.). Considerando la densidad, las cuatro
estaciones mostraron diferencias entre si y a lo largo del tiempo (Prueba de
Friedman, p < 0.05). La E1 (estacion central y mas profunda, 62 m) mostré la
densidad menor (452 + 782 ind-m), variable que se incrementd gradualmente
hacia la zona mas cercana a linea de costa (E4), donde se registro el valor mas
elevado con 2,485 * 3,026 ind-m (Figura 8). La densidad maxima (3,629 * 3,564
ind-m?) se registré6 en marzo 2010 y la menor (274 + 154 ind-m-?) en octubre del
2010. Las densidades fueron mas altas en el mes de marzo respecto al resto de
los meses (p < 0.05) (Figura 9). El mismo comportamiento se observo en todas las
estaciones, temporalmente marzo presento las densidades mas elevadas (p < 0.05)
(Tabla 6).
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FIGURA 8. Densidad promedio (+ desviacion estandar) de la comunidad de
invertebrados benténicos en cada una de las zonas de estudio. Letras
diferentes (a, b, ¢, d) muestran diferencia significativa (p<0.05).
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PERIODO DE CIRCULACION

FIGURA 9. Variacién temporal de la densidad (promedio + desviacion
estandar) de la comunidad de invertebrados benténicos de la zona
profunda del lago Alchichica en funciéon de la concentracion de
oxigeno disuelto (OD) y el flujo de clorofila a (Chl-a).
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TABLA 6. Variaciéon de la densidad (ind-m?) de los invertebrados
bentdnicos para cada una de las estaciones estudiadas de la zona
profunda del lago Alchichica. (promedio * desviacion estandar).

Mes E1 E2 E3 E4

Oct. 19,09 89 + 118 546 + 907 2079+919 2331 +729
Nov. 16, 09 546 + 753 1415+ 0 2020 £ 1749 2271 + 920
Dic. 7, 09 575 + 958 1622 + 1371 3007 + 3634 1681 + 1478
Ene. 5, 10 620 + 690 575 + 807 237 +128 2286 + 2336
Feb. 2, 10 1032 + 895 620 £ 819 620 + 804 7402 + 8138
Mar.1, 10 1563 + 2399 1652 £ 1481 3232 + 2405 8394 + 3008
Abr. 6, 10 192 + 156 1328 + 807 607 + 157 1126 + 1118
May. 4, 10 546 + 796 178 £ 89 2331+664 2101 £ 1599
May.24, 10 679 + 873 163 + 68 444 + 89 1096 + 356
Jun. 29, 10 148 £ 93 30 £ 51 193 £200 2805 + 2085
Jul. 27, 10 104 £ 103 237 £ 136 622 + 501 2202 + 1892
Ago. 24,10 635 + 753 74 £ 93 2580 £4010 1358 + 909
Sep. 21, 10 133 £ 160 193 £ 112 459 +£210 2067 + 2541
Oct. 19, 10 119 £ 112 193 £ 51 400 £ 118 385+ 112

Nov. 16, 10 148 + 26 430 £ 180 797 £ 777 1170 + 68

Dic. 13, 10 133+ 44 296 + 156 444 + 44 1052 + 312

La biomasa promedio (x desviacion estandar) de la comunidad de
invertebrados benténicos fue de 16.13 + 30.81 mg C-m-2, Candona sp. contribuyd
en mayor proporcion con un valor promedio de 11.12 = 12.94 mg C-m2 (71%),
mientras que Chironomus sp. tuvo un promedio de 4.92 + 27.33 mg C-m2(29%). La
macrofauna contribuyé con un 76% (47% Candona sp., 29% Chironomus sp.) de la
biomasa, mientras que la meiofauna comprendié solo el 24% (23.9% Candona sp.,
0.1% Chironomus sp.). La biomasa mostré diferencias tanto espacial como
temporalmente (Prueba de Friedman, p < 0.05), E1 presenté el valor menor (4.09
4.07 mg C:m?) y E4 el valor mayor (40.93 + 52.76 mg C-m?) (Figura 10).
Temporalmente, la biomasa fue mayor en abril del 2010 (65.22 + 95.85 mg C-m2) y
menor (5.90 + 3.39 ind-m~2) en octubre del 2010. Al igual que la densidad, el mes
de marzo resulté ser diferente al resto de los meses (p < 0.05) (Figura 11). E1, E2
y E3 mostraron la biomasa mas alta en marzo, mientras que E4 presento el valor

mas considerable en abril del 2010 (Tabla 7).
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FIGURA 10. Biomasa promedio (+ desviacion estandar) de la comunidad
de invertebrados benténicos en cada una de las zonas de estudio.

Letras diferentes (a, b, ¢, d) muestran diferencia significativa
(p<0.05).
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FIGURA 11. Variacion temporal de la biomasa (promedio + desviacion
estandar) de la comunidad de invertebrados benténicos de la zona
profunda del lago Alchichica en funcién de la concentracién de
oxigeno disuelto (OD) y el flujo de clorofila a (Chl-a).

Dinamica poblacional de Candona sp.

El taxa se registr6 en todas las estaciones estudiadas. Temporalmente
presentd su densidad mas elevada en marzo 2010 (3,614 + 3,563 ind'm32) y la
menor en octubre 2010 con 274 + 154 ind-m (Figura 12a); con relaciéon a la

biomasa el valor mayor se presentdé en marzo 2010 (29.72 + 24.81 mg C:'m2) y el
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menor en octubre 2010 (5.90 + 3.39 mg C-m?) (Figura 12b). Temporal y
espacialmente tanto la densidad (Prueba de Friedman, p < 0.05) como la biomasa
(Prueba de Friedman, p <0.05) mostraron diferencias. A lo largo de todo el muestreo

marzo fue diferente al mostrar los valores mas elevados en ambas variables
(p<0.05).
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FIGURA 12. Variacion temporal de la densidad (a) promedio (+ desviacion
estandar) y biomasa (b) promedio (+ desviacién estandar) de
Candona sp. en la zona profunda del lago Alchichica. El simbolo
(*) muestra diferencia significativa (p<0.05).
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Estructura poblacional de Candona sp.

La composicion de la poblacion de Candona sp. en la zona profunda del lago
Alchichica estuvo constituida por organismos juveniles y adultos (hembras y
machos) cuyas tallas se presentan en la Tabla 8. En general, los organismos
juveniles fueron mas abundantes con una densidad promedio de 818 £ 1974 ind-m~
2 (69%), seguidos por las hembras con 249 * 266 ind-m2 (22%) vy, finalmente, los
machos con una densidad promedio de 96 + 111 ind-m-2 (9%). Las densidades entre
los estadios fueron significativamente diferentes (p < 0.05). Espacialmente, hay una
distribucion diferencial, todos los estadios mostraron sus densidades mas elevadas
en la E4 (Figura 13) y las menores en la estacion central mas profunda del lago
(E1).

TABLA 7. Dimensiones (um) de los individuos de Candona sp. por estadio de desarrollo.

Largo Ancho
Estadio Promedio Rango Promedio Rango
Hembras 1126.32 984.68 - 1701.68 610.62 564.04 - 669.02
Machos 1247.49 1022.92 - 1682.56 670.43 592.72 - 659.64
Juveniles 698.07 267.68 - 573.60 360.82 143.40 — 286.8
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FIGURA 13. Densidad promedio (x desviacién estandar) por estadios de
Candona sp. en cada estacion de estudio de la zona profunda del
lago Alchichica.

Temporalmente los organismos juveniles mostraron su densidad promedio
mas elevada en el mes de marzo 2010 con 2,844 + 4091 ind-m2 (Figura 14), al
igual que las hembras (426 + 319 ind-m), mientras que los machos alcanzaron su

densidad mas considerable durante julio 2010 con 178 + 207 ind-m2.
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FIGURA 14. Variacion temporal de la densidad promedio (+ desviacién

estandar) por estadios de Candona sp. en la zona profunda del
lago Alchichica.

En la poblacién se reconocieron cinco estadios de desarrollo (Figura 15); se
agruparon los organismos adultos (hembras y machos) que mostraron una madurez
sexual en sus organos reproductivos, las hembras -en su mayoria gravidas- se
distinguieron facilmente por la presencia de huevos en su interior. Dentro de los
organismos juveniles se reconocieron cuatro estadios larvarios (de A-4 a A-1), cuyas
dimensiones de tamano entre rangos son significativamente diferentes (p< 0.05)
(Tabla 9). Las larvas mas pequefas a A-4 (A-5 a A-8) no fueron encontradas,

probablemente porque no fueron retenidos en la malla utilizada para la separacién
de organismos (62 pm).
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TABLA 8. Rangos de talla para los estadios reconocidos de Candona sp.
de la poblacion de la zona profunda del lago Alchichica.

ESTADIO TALLA (um)
A-4 250 - 460
A-3 470 - 600
A2 640 - 800
A-1 810 - 1000

Adultos 1000 -1500

1000
@ Juveniles
O Hembras
800 - ® Machos
E 600 -
=
o
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< 400 -
200 -
A-4
0 T T T T T T T T
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FIGURA 15. Estadios de desarrollo de Candona sp. en la zona profunda del lago Alchichica.
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Las densidades de los diferentes estadios no mostraron un patrén temporal bien
definido (Figura 15). La mayoria de los estadios presentaron sus valores de
densidad mas elevados en el mes de marzo 2010 (Figura 16), coincidiendo con los
valores maximos de oxigeno disuelto (5.40 + 0.34 mg-L") registrados durante el
periodo de circulacién en la zona profunda. Aunque los adultos coexisten en este
mes con todos los estadios larvarios, existe una dominancia del estadio A-2, que
presenta la mayor proporcion con un 42%, mientras que los adultos estuvieron

presentes con densidades reducidas y su proporcién en la poblacion fue menor
(hembras 13% y machos 3%).
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FIGURA 16. Variacion temporal de la densidad promedio (+ desviacion estandar)

para cada estadio de Candona sp. en la zona profunda del lago
Alchichica.

En relacién a los adultos (Figura 17a) se aprecia que las hembras muestran
un pico maximo en el mes de marzo del 2010 y, aunque los machos también estan

presentes en ese mes, su densidad maxima la presentan hasta julio del mismo afio.

La presencia de larvas A-1 fue escasa (Figura 17b) en la época de
circulacion. En general, la proporcion de larvas mas pequeias fue reducida, excepto
de A-2 que fue mas frecuente y constante durante todo el estudio, siendo la que

contribuy6 en mayor medida con la densidad global de la poblacion de Candona sp.
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Temporalmente, las A-2, A-3 y A-4 presentaron su densidad maxima en marzo 2010

(Figuras 17c,d,e).
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FIGURA 17. Variacion temporal de la densidad promedio (+ desviacion
estandar) de adultos (hembras y machos) de Candona sp. en la
zona profunda del lago Alchichica.
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Dinamica poblacional de Chironomus sp.

Chironomus sp. se registré de febrero a mayo del 2010, estando ausente en
algunas estaciones de muestreo excepto en E4, sitio en donde registro la densidad
maxima con 637 * 356 ind-m=2 en abril del 2010. Temporalmente, la densidad
maxima se presentd a principio de mayo con 236 + 430 ind-m (Figura 18a),
mientras que en febrero y finales de mayo del 2010 se registraron los valores
menores (7 + 26 ind m? y 7 + 17 ind m™, respectivamente). Espacialmente, la
biomasa mas elevada se presentdé en la E4 durante abril del 2010 con 199.54 +
82.88 mg C'm2 y la minima en la E1 durante febrero y finales de mayo 4 donde
estuvo ausente. La biomasa mas considerable se presentd en abril del 2010 con
56.06 + 94.10 mg C m2 (Figura 18b) y el valor menor en febrero del 2010 (0.31 +
1.09 mg C m?). En una escala espacial, tanto para la densidad (Prueba de
Friedman, p < 0.05) como para la biomasa (Prueba de Friedman, p < 0.05) todas
las estaciones fueron diferentes (p<0.05) y en escala temporal el mes de abril y
principios de mayo resultaron ser diferentes al presentar los valores mas elevados
(p<=0.05).

Considerando lo anterior, la distribucion temporal que presenta Chironomus
sp. en la zona profunda de Alchichica en fase larvaria esta limitada al periodo de
circulacion (febrero — mayo); su abundancia elevada en marzo, mes en el cual
también se presenta la mayor oxigenacion promedio de la zona profunda (5.40 %

0.34 mg-L") y cuando ocurre la emergencia mayor como adultos.
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FIGURA 18. Variacién temporal de la densidad promedio (+ desviacion estandar)
de larvas de Chironomus sp. en la zona profunda del lago Alchichica. El
simbolo (*) muestra diferencia significativa (p<0.05).

Estructura poblacional de Chironomus sp.

Se reconocieron tres estadios larvarios (ll, Il y IV) con habitos bentdnicos. El
segundo y tercer estadios fueron escasos, contribuyendo con menos del 30% del
total de larvas. En contraste, el cuarto estadio fue el mas abundante con el 90%
(Figura 19). Las larvas de Chironomus sp. presentaron un rango de longitud de 1.22
a 14.67 mm. Aparentemente, el crecimiento mayor ocurre durante el estadio IV. El
rango de este estadio varia de 10.01 a 14.67 mm. Algunos ejemplares en este

estadio mostraron algun grado de desarrollo de algunas estructuras pupales.
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FIGURA 19. Abundancia relativa de diferentes estadios larvarios de
Chironomus sp. en la zona profunda del lago Alchichica.

Durante el periodo de circulacion (febrero-mayo) las larvas estuvieron
presentes en todos los muestreos, la densidad poblacional de Chironomus sp.
disminuyé marcadamente una vez que inici6 el periodo de estratificacion. El estadio

IV mostré una distribucién continua durante la época de circulacion.

Considerando la distribucion de la frecuencia mensual para cada estadio en

el lago Alchichica se distinguié una generacion completa para la zona profunda.
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DISCUSION
CARACTERIZACION AMBIENTAL

La zona profunda (= 50 m) del lago Alchichica se caracteriza por ser
relativamente homogénea y constante. Sin embargo, el fendmeno mas importante
que modifica esto es la presencia de oxigeno disuelto solo durante el periodo de
circulacion que en la presente investigacion fue de febrero a abril, en contraste con
el periodo prolongado de anoxia. El contenido de sulfuro de hidrogeno (H2S) que se
generd en el fondo de Alchichica durante el periodo de estratificacion (2.7 mg-L' a
50 m y 3.1 mg-L' a 60 m) se considera elevado comparado con otros lagos
oligotréficos como, por ejemplo, el lago Ontario con 0.007-0.27 mg-L-' (Reynolds y
Haines 1980) y no muy por debajo de algunos lagos eutréficos ingleses con 5.1
mg-L" (Bark y Goodfellow 1985).

El proceso de estratificacion termal tiene por lo tanto una influencia
determinante en la comunidad bentonica del lago. El retardo y en algunos casos la
supresion de los procesos de exportacion vertical a través de la termoclina conllevan
la generacion de un gradiente de oxigeno que puede provocar condiciones
hipéxicas/andxicas. Ademas, la anoxia favorece la produccién de sulfuro de
hidrégeno (H2S) que se puede acumular en grandes cantidades en el hipolimnion.
Los efectos toxicos de este producto puede derivar en la disminucién o incluso la
ausencia de organismos bentdnicos en la zona mas profunda; la estratificacion
“deteriora” la calidad del agua hipolimnética, provocando cambios en la estructura
de las comunidades bentdnicas dependientes de la presencia de oxigeno,
especialmente en la zona profunda (Slavevska-Stamenkovi¢ et al. 2012). El
resultado del prolongado déficit de oxigeno al final del periodo de estratificacién,
como se menciond, conlleva a la acumulacion de cantidades elevadas de H2S y
consecuentemente, a la desaparicién de la mayoria de los organismos (Real et al.
2000).
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CARACTERIZACION BIOLOGICA

COMPOSICION TAXONOMICA DE LA COMUNIDAD BENTONICA

La comunidad de invertebrados bentdnicos de la zona profunda del lago Alchichica
esta integrada por solo dos taxa (Candona sp. y Chironomus sp.), reflejando una
estructura muy simple, sin embargo es similar a otros sistemas lacustres (Tabla 10)
y frecuentemente son grupos taxonémicos (ostracodos y quirondmidos) presentes
en lagos tropicales que desarrollan periodos de estratificacion con un hipolimnion
anoxico, por ejemplo el lago Abijata (15 m) en Etiopia (Tudorancea y Harrison 1988),
el lago Cerro Chato (18 m) en Costa Rica (Jiménez y Springer 1996) y el lago Cote
(87 m) en Costa Rica (Sibaja-Cordero y Umana-Villalobos 2008). La riqueza
taxondmica de la zona profunda de Alchichica contrasta con el ensamble numeroso
y diverso de invertebrados bentdnicos de la zona litoral representada por 50 taxa

diferentes (Tabla 11), cuyo potencial de dispersion a la zona profunda es elevado.

En el caso de los ostracodos, destaca particularmente que en la zona litoral
de Alchichica se han reportado dos taxa, de las cuales solo Candona sp. ha logrado
establecerse en la zona profunda. Respecto a los quironémidos, de los 17 taxa
presentes en la zona litoral, solo Chironomus sp. (previamente identificado como
Ch. stigmaterus por Alcocer et al. 1993a,b 1998) ha logrado colonizar la zona
profunda de Alchichica durante la fase oxigenada. En este sentido, sélo pocas
especies de quironomidos, oligoquetos tubificidos, ostracodos, nematodos y
copépodos harpacticoides se han encontrado en sedimentos andxicos de la zona
profunda de los lagos (Strayer 2009). Algunos autores (p.ej., Ohtaka et al. 2006)
han atribuido la desaparicion de ciertos taxa considerados “tipicos” de la zona
profunda de los lagos, a la anoxia hipolimnética tan prolongada que se genera

durante el periodo de estratificacion.
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TABLA 9. Comparacién de comunidades bentonicas profundas registradas en distintos
lagos del mundo. El simbolo (¢,?) significa que la variable no fue determinada.

LAGO Profundidad Riqueza . Densidad promedio
o - Grupos dominantes - 2
maxima Taxonomica (ind-m-2)
Alchichica Chironomidae
(Presente estudio) 62m 2 taxa Ostracoda (Candonidae) 1,197 £1,976
Lago Crampton (USA) . . )
(Babler et al. 2008) 18.5m 4 taxa Chironomidae 174 - 1146
Lago Stechlin (Alemania) . - .o
(Collado y Schmelz 2001) 68 m 3 taxa Oligochaeta (Naididae) &7
Lago Michigan Amphipoda-Pontoporeiidae
(Nalepa et al. 1998) 90m 3 taxa Oligochaeta 4.447
Lago Walker (USA) . .
(Herbst et al. 2013) 23 m 1 taxa Chironomidae 15,000
26 Lagos de Wisconsin .o Chironomidae
(Howmiller 1977) & 3 taxa Oligochaeta 11,000 - 27,000
Lago Sevan (Armenia) 44 m 2 taxa Nematoda 1800 — 2700
(Jenderedjian y Hakobyan 2012) Oligochaeta (Jenderedjian 1994)
. Oligochaeta
Lago Esrom (Dinamarca) 22m 3 taxa Chironomidae 400 — 1,000
(Hamburguer et al. 2000) Bibalvia
Lago Kam (Canada) Chironomidae Oligochaeta .o
(Moore 1981) 13m 3 taxa Amphipoda ¢
Bahia de Lago Slave (Canada) . B
(Moore 1979) 45m 1 taxa Oligochaeta 1,000 - 1,500
Lago Cote (Costa Rica)
(Sibaja-Cordero y Umaiia 15m 1 taxa Chironomidae &7
Villalobos 2008)
Gammaridae 02
Lago Baikal (Rusia) Ostracoda ’
artin et al. urbellaria
(Mart 1. 1999) >250m 3 taxa Turbellari
Oligochaeta
Nematoda 13,853
Lago Banyoles (Espafia) Ostracoda 786
; 20m 5 taxa Oligochaeta 1,303
(Rieradevall y Prat 1991) Chironomidae 438
Ceratopogonidae 1
. . Oligochaeta
Lago Fuxian (China) 87 m 3 taxa Mollusca 327 + 106

(Cui et al. 2008)

Chironomidae
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TABLA 10. Grupos de invertebrados bentdnicos presentes en la zona litoral del
lago Alchichica (Alcocer et al. 1998, *Hernandez, datos sin publicar).

GRUPO No. de TAXA

Turbellaria 1

Nematoda *
Oligochaeta
Hirudinea
Ostracoda
Amphipoda
Ephemeroptera
Odonata
Hemiptera
Trichoptera
Coleoptera
Diptera
Gastropoda
TOTAL

D A WON-=2=2DNDNDNDN

=
~

(&)
o

OSTRACODA
Familia Candonidae, Subfamilia Candoninae, Género Candona (Baird 1845).

Dentro de los ostracodos de agua dulce, la familia Candonidae tiene un
numero elevado de especies (Martens et al. 1998), especialmente de la subfamilia
Candoninae (Kaufmann 1900) ya que tiene una tolerancia ecolégica muy amplia, lo
que le ha permito colonizar diversos habitats (Meisch 1996). Son el grupo con la
mayor diversidad morfologica, que supone mas del 50% de la disparidad total en la
superfamilia, la cual se ha atribuido (Sanchez-Gonzalez et al. 2004) a procesos
ecologicos (p.ej., adaptacién a ambientes extremos), teniendo una gran plasticidad
morfolégica y ecoldgica. Su especializacion ecologica ha requerido morfologias
mejor equipadas para la explotacién mas eficiente de micro habitats determinados
(Sanchez-Gonzalez et al. 2004).
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Karanovic (2005) ha estimado que hay 27 géneros actuales de esta
subfamilia. Para Norteamérica se han descrito un total de 66 especies recientes, de
las cuales 45 son endémicas y la mayoria corresponde al género Candona
(Karanovic 2006). Candona es un género que puede mostrar una gran variabilidad
taxonomica en diversas estructuras de importancia taxonomica (Karanovic 2006).
El género es comun a lo largo de Estados Unidos y Canada (Delorme 1970). Su
distribucion se ha dado en un amplio rango de ambientes acuaticos, principalmente
en la zona litoral de sistemas lacustres; aunque algunas especies de éste género
(C. candida) se ha encontrado habitando hasta 300 m de profundidad (Griffiths et
al. 1993). Normalmente dominan la fauna de sistemas con sedimentos ricos en
materia organica, habitats anaerobios e incluso se ha llegado a encontrar en
sistemas subterraneos (Boyd 1981). Algunas especies de este género se
consideran habitantes permanentes en aquellos habitats en donde la temperatura
no excede de 18°C (Niinemets 1999). Algunas especies de este género son
cosmopolitas y se han adaptado a un amplio rango de condiciones

medioambientales y distribucion geografica (Kulkdylioglu y Sari 2012).

El género Candona ha sido reportado en sistemas lacustres dulceacuicolas,
se considera euritdpico en su distribucidn, se ha reportado en lagos con agua diluida
con concentraciones de bicarbonato ligeramente altas (Smith 1993), en lagos
salinos de América y Europa (De Deckker 1981, Kiss 2007), con especies que han
mostrado preferencias y tolerancias ecoldgicas diferentes. En algunos casos son
especies cosmopolitas, altamente adaptables a rangos amplios de condiciones
medioambientales (Kllkdylioglu y Sari 2012). Recientemente se han registrado
algunas especies del género como tipicas de sistemas en elevaciones altas en el
norte de los neotropicos (incluyendo sistemas mexicanos de la Peninsula de
Yucatan) y se han reconocido como taxa bioindicadores de aguas altamente
productivas, por lo que se consideran especies tolerantes a condiciones extremas
(Pérez et al. 2013).
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DiPTERA

Familia Chironomidae, Subfamila Chironominae, Género Chironomus
(Meigen 1803).

El tamafno de la larva es mediano, aproximadamente de 7 mm de largo.
Poseen concentraciones relativamente elevadas de hemoglobina, los que les
permite tener un cuerpo de color rojo brillante (Ruiz-Moreno et al. 2000) y ha dado
lugar a su nombre comun “gusanos de sangre” y que utilicen entornos hipéxicos
(Strayer 2009). Las larvas son detritivoras, habitan sedimentos blandos y muy finos.
Su distribucion ha sido a nivel mundial desde los trépicos hasta el artico (Pinder y
Reiss 1983). Chironomus anthracinus y Chironomus plumosus han sido reportados
en sistemas eutroficos en el norte de los neotropicos (incluyendo la Peninsula de
Yucatan) y se ha reconocido como un idicadores de aguas altamente productivas
(Pérez et al. 2013), por lo que muchas especies estan expuestas a sobrevivir a
condiciones andxicas por periodos largos. Sin embargo, las especies difieren en su
resistencia a la anoxia dentro del mismo género y el metabolismo anaerobico es la
base para su resistencia a la anoxia, el cual no ha sido estudiado a detalle (Nagell
y Landahl 1978; Lindegaard 1992, 1995).

En particular, Chironomus es un integrante verdaderamente tipico de la zona
bentdnica profunda de sistemas lacustres y no necesariamente esta asociado a
cuerpos de agua con algun tipo de contaminacion (Eggleton 1931). Chironomus
habita tanto en la zona litoral como en la profunda: se distribuye ampliamente en
Norte América (Merritt et al. 2009). Frecuentemente se encuentra en sistemas
lénticos, asociado a sedimentos ricos en materia organica y en algunas ocasiones
donde el oxigeno disuelto es reducido (Trivinho 2011). Sdélo algunas especies han
tenido la capacidad para resistir bajas concentraciones de oxigeno (Jénasson 2004)
y tolerar determinadas concentraciones de H2S (1mg-L") (Neumann et al. 1994).

Chironomus se considera sensible a la desoxigenacion (Thienemann 1925 in
Brinkhurst 1974), teniendo preferencia por habitar zonas litoral o sublitoral (Real et
al. 2000), aunque pueden habitar zonas profundas que llegan a tener oxigenacién

temporal (Real et al. 2000) y poseen sedimentos finos con cantidades importantes
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de material fitoplancténico (Prat et al. 1992), especialmente diatomeas (Dinsmore
et al. 1999). Las especies de este género son ecolégicamente generalistas y tienen
elevada tolerancia a bajas concentraciones de oxigeno, sin embargo los datos

existentes de su autoecologia son aun muy limitados (Ferrington y Pehofer 1996).

DISTRIBUCION DE LA COMUNIDAD

La disminucion que se observa de la riqueza taxonomica de
invertebrados bentdnicos en el lago de Alchichica conforme aumenta la profundidad,
es un patrén comun, particularmente en lagos que se estratifican (lagos eutroficos
templados y lagos tropicales), lo cual se ha asociado a la homogeneidad del habitat
(Newrkla y Wijegoonawardana 1987, Cleto-Filho y Arcifa 2006) y a la estratificacion
termal que induce un déficit de oxigeno hipolimnético en las zonas mas profundas
de estos lagos durante los meses mas calidos (McLachlan y McLachlan 1971,
Tudorancea y Harrison 1988, Jiménez y Springer 1996). Este fendmeno se atribuye
particularmente al rapido consumo de oxigeno, lo cual impide la diversificacion
(Payne 1986, Lewis 1996). Asi, el numero reducido de taxa bentdnicos es el
resultado de la anoxia que se desarrolla en la zona profunda de los lagos (Jonasson
1992, Kajak 1977, Moore 1981, Ohtaka et al. 2006) y dificilmente los organismos
acuaticos pueden tolerar (Brodersen et al. 2004, Hamburger et al. 2000, Cleto-Filho
y Arcifa 2006).

DENSIDAD Y BIOMASA DE LA COMUNIDAD

La falta de estudios de bentos profundo en lagos tropicales limita
comparaciones generales de la composicidon, densidad y biomasa de invertebrados
bentdnicos. Se han realizado pocos estudios de este tipo, la mayoria de ellos con
un enfoque descriptivo (Timms 1979, McLachlan y McLachlan 1971, Sibaja-Cordero
y Umana-Villalobos 2008) y otros sélo consideran la zona litoral (Tudorancea vy
Harrison 1988). Sin embargo, los pocos estudios realizados en lagos tropicales

profundos muestran una baja densidad del zoobentos, al parecer, es un fenémeno
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comun de estos lagos, siendo una caracteristica que contrasta con las densidades
elevadas que se han registrado para lagos templados profundos (Atobatele y
Ugwumba 2010).

La densidad (1,504 + 2,522 ind-m2) y biomasa (16.84 + 30.95 mg C-m)
promedio del ensamble de invertebrados bentonicos del lago Alchichica fueron
bajas comparadas con resultados de un estudio similar en zonas profundas de lagos
templados como el Esrom (Dinamarca), Myvatn y Thingvaliavath (Islandia) en donde
la densidad y biomasa alcanzaron valores de 200,000 ind'm2y 5.3 g C:m?,
respectivamente (Jonasson et al. 1990).

La densidad y biomasa mostraron una disminucion gradual de la zona mas
cercana a la orilla, a la zona central y mas profunda del lago. Este patrén,
probablemente es el resultado de la proximidad de la franja litoral, zona de la cual
los organismos pueden migrar. Lo mismo se ha observado en varios lagos tropicales
de Africa (McLachlan y MclLachlan 1971), donde la distribucién de la fauna
bentdnica profunda esta fuertemente influenciada por la cercania a la linea de costa.
Esta distribucion diferencial, se atribuye a que la zona profunda cercana a la orilla,
suele ser una region mas favorable para el desarrollo de invertebrados bentonicos,
por tener una mayor cantidad de alimento y una columna de agua mejor oxigenada
(Marchese y Ezcurra de Drago 1992, Esteves 1998, Moretto et al. 2003), como
ocurre en Alchichica.

En relacién a los taxa, para el género Chironomus se ha reportado una
densidad promedio de 1,146 ind-m~ y biomasa de 0.534 g de peso seco para la
zona profunda del lago Crampton (Estados Unidos) que es oligotréfico (Babler et al.
2008), mientras que los valores presentes de Chironomus sp. en Alchichica fueron
notablemente menores (28 + 146 ind-m?2, 0.0008 + 0.003 g de peso seco,
respectivamente). Asimismo, la densidad promedio de Candona sp. (1,169 £ 1,970
ind-m2) resulto relativamente baja.

De acuerdo a lo anterior, la distribucion de invertebrados bentonicos de la
zona profunda de Alchichica, de manera similar que en otros lagos (p.ej., Yin y Geir
1995, Kulkoyliogli 2005, Yimaz y Kulkoylioglia 2006), esta relacionada

directamente con la concentracion de oxigeno disuelto, siendo considerado el factor
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clave que determina la composicion taxonomica en el fondo de lagos (Prat et al.
1992), con una reduccion en el numero de especies, densidad y biomasa (Levin et
al. 2009), teniendo un efecto directo en la estructura y funcion del ecosistema (Wu
2002).

PAPEL DE LA DISPONIBILIDAD DE ALIMENTO

En Alchichica, el mayor flujo de diatomeas ocurre en febrero (304 x 108
células-m2-dia™'), poco después del inicio del florecimiento invernal (Ardiles et al.
2012). Datos no publicados para el lago Alchichica (Alcocer et al.) muestran que los
flujos mas elevados de Chl-a se producen mas cerca de la linea de costa y
disminuyen hacia el centro del lago (p.ej., Marzo: E4 = 6 mg-m2-d”', E1 =5 mg-m-
2.d"). Esta evidencia indica que la mayor cantidad de alimento de alta calidad esta
disponible en las zonas profundas cercanas a la costa. Esta disponibilidad de
alimento explica las elevadas densidades y biomasas registradas cerca del borde
del lago, especialmente después del florecimiento invernal de diatomeas. Por lo
tanto, este recurso representa la principal fuente de alimento para los invertebrados
bentonicos de la zona profunda, particularmente para especies detritivoras de
Chironomus que colonizan lagos oligotréficos (Jyvasjarvi et al. 2013, Olafsson et
al. 1999).

PAPEL DEL OXiGENO DISUELTO

El periodo de circulacion del lago favorecié la presencia de invertebrados
bentdnicos en la zona profunda, alcanzando sus valores maximos en densidad y
biomasa durante la presencia de oxigeno, mientras que al inicio de la estratificacion
se presentdé una marcada disminucion. Esto sélo manifiesta que los taxa habitan la
zona profunda tienen una preferencia por los sedimentos bien oxigenados y la
ausencia de oxigeno representa un factor critico que va a tener una fuerte influencia
en la estructura y distribucion (espacial y temporal) de la comunidad. Esto es comun
a profundidades considerables, disminuyendo de la riqueza taxonomica o

mostrando una ausencia de organismos por debajo de la capa de mezcla (Brinkhust
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2003). Evidentemente, la exclusion de ciertos grupos de zonas profundas es el
resultado de la bajas concentraciones de oxigeno (Howmiller 1977), tal es el caso
de los oligoquetos y nematodos que estan ausentes en la zona profunda y, aunque
son taxa “tipicos” de zonas profundas, en Alchichica su distribucion esta restringida
a la zona litoral. Esta restriccion se atribuye en general (Sallenave y Barton 1990,
Hamburger et al. 2000) a que son taxa que no han tenido la habilidad de desarrollar
adaptacion metabdlica alguna para sobrevivir a bajas concentraciones de oxigeno
e incluso a periodos prolongados de anoxia lo cual les causa efectos adversos.

En lagos estratificados, cuando las concentraciones de oxigeno disuelto
hipolimnético se reducen y a menudo llegan a ser cero en la superficie del
sedimento; pocas especies de invertebrados invertebrados pueden tolerar las
condiciones hipoxicas (< 2 mgL-") o andxicas que se generan por algun periodo de
estratificacion. Estudios bentdnicos han demostrado (p.ej., Rosenberg et al. 1992)
que una concentracion de oxigeno < 0.7 mg L' en agua de fondo, que prevalece
por varias semanas, podria reducir la fauna benténica y afectar significativamente
la estructura de las comunidades. En el caso de algunos invertebrados la mortalidad
puede ocurrir a valores de <4 mg OD L', siendo mas sensibles las etapas larvarias
(Gray et al. 2002). Sin embargo, otros organismos pueden persistir en condiciones
de hipoxia a corto plazo (Connolly et al. 2004). Por ejemplo, bajo condiciones de
hipoxia/anoxia, solo pocas especies de fauna bentdnica (nematodos, oligoquetos,
copépodos y quironomidos) pueden persistir y dominar en el sedimento (Levin et al.
2009). Por lo general, estos taxa tienden a ser oportunistas, dominan con alta

disponibilidad de larvas con crecimiento rapido y generaciones cortas (Wu 2002).

EFECTOS DE LA ANOXIA EN LOS INVERTEBRADOS BENTONICOS

La anoxia prolongada que se presenta en los sedimentos profundos del lago
Alchichica podria estar sometiendo a una condicidn de estrés a los invertebrados
bentdnicos, reflejandose directamente en la dinamica comunitaria observada. Se
sugiere que los invetebrados de sistemas acuaticos tropicales podrian ser mas
susceptibles a la hipoxia/anoxia, que los de climas mas frios, ya que las

temperaturas y tasas metabdlicas, potencialmente son mas altas.
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Es evidente que el agotamiento de oxigeno en el hipolimnion tiene efectos negativos
directos sobre los invertebrados bentonicos de la zona profunda de Alchichica,
disminuye la riqueza taxondmica, la densidad y biomasa.

En la zona profunda del lago Alchichica, el niumero de organismos se redujo
aproximadamente menos de la mitad en condicion de hipoxia. Sin embargo, la
estructura de la comunidad se vi6 afectada durante el periodo de anoxia. Candona
sp. permanece en el sedimento durante la hipoxia y anoxia, sugieriendo que es una
especie particularmente tolerante a la anoxia. En el caso de Chironomus sp., una
vez que inicia la deficiencia de oxigeno, “escapa” del sedimento a la superficie del
lago antes que las condiciones se vuelvan andxicas, condicion que causaria una
mortalidad para estos organismos. En particular, en algunas especies de
quironémidos se ha observado que ante la deficiencia de oxigeno cesa la
alimentacion, el crecimiento y el desarrollo (Lindegaard et al. 1993). La capacidad
de algunas especies de Chironomus para sobrevivir a largo plazo a la deficiencia de
oxigeno depende de su capacidad para ahorrar energia a través de un metabolismo

efectivamente suprimido (Hamburguer et al. 1994).

PAPEL DEL SULFURO DE HIDROGENO (H2S)

Indiscutiblemente la presencia de H2S esta relacionado a la anoxia que se
genera en el lago Alchichica durante el periodo de estratificacion. Ante esta
condicion, los organismos quedan expuestos a concentraciones elevadas de H2S,
condicion que puede acelerar la mortalidad de los organismos. Se ha documentado
que la supervivencia de invertebrados bajo condiciones de hipoxia/anoxia se reduce
en un 30% ante la presencia de H2S, especialmente en la etapa de huevo (Vaquer-
Sunyer y Duarte 2010). Particularmente interrumpe la funcion respiratoria aerobia al
inhibir el metabolismo mitocondrial (Evans 1967), disminuye el crecimiento (provoca
tallas mas pequenas), disminuye el movimiento, inhibe la alimentacion, inhibe la
conducta para desovar, reduce la produccion de huevos y sobrevivencia de los

mismos (Bagarinao 1992).
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El numero reducido de invertebrados en la porcién mas central y profunda de
Alchichica probablemente no solo sea una respuesta de su intolerancia a las
condiciones prolongadas de anoxia, sino también a la presencia de concentraciones
elevadas de sulfuro de hidrégeno, H2S (50 m = 2.66 mg-L-' y a 60 m = 3.08 mg-L-
1), gas tdéxico y letal para la mayoria de los invertebrados (Lathrop 1992). La
combinacion de ambos factores (anoxia y presencia de H2S), pueden ser limitantes
para el desarrollo y supervivencia del bentos profundo (Corbari et al. 2005). Al
respecto, Rieradevall y Prat (1991) reportaron que la anoxia y elevadas
concentraciones de H2S son responsables de la reducida presencia de bentos
profundo en el lago Banyoles, Espafia. Strayer (2009) reporté que ambos factores
podrian ser la principal causa para explicar la distribucion de la fauna benténica a lo

largo de un gradiente de profundidad.

ESTRATEGIAS ADAPTATIVAS PARA COLONIZAR LA ZONA PROFUNDA

Para aprovechar las ventajas que ofrece la zona profunda de Alchichica, un
habitat practicamente deshabitado, con una gran cantidad de alimento fresco,
practicamente sin competencia y sin depredadores, los organismos deben hacer
frente al medioambiente hostil (el hipolimnion) que se desarrolla en cuanto el lago
se estratifica, volviéndose andxico y rico en H2S. En este sentido, Cada especie ha
tenido que desarrollar una estragia para hacer frente a las condiciones ambientales
para tener la capacidad de mantener su poblacion y sobrevivir. Las estrategias se
pueden ver reflejadas en adaptaciones metabdlicas, mecanismos conductuales
(Somero et al. 1989, Fisher 1990), su abundancia, distribucion (espacial y temporal)
y ciclo de vida (Verberk et al. 2008).

Por tal motivo, a continuacién se analizaran las estrategias que han adoptado
los taxa (Candona sp. y Chironomus sp.) que han tenido la habilidad para colonizar
la zona profunda y han desarrollado un mecanismo de sobrevivencia ante las
condiciones desfavorables (anoxia y presencia de H2S) que prevalecen la mayor

parte del afio en el fondo de Alchichica.
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Ciclo de vida de Candona sp.

Considerando la variacion temporal que muestran los diferentes estadios, no
es facil reconocer un patron para definir completamente el ciclo de Candona sp. en
la zona profunda del lago Alchichica. En general, los ciclos de ostracodos son
complejos (Ito y Forester 2009) y soélo algunos estudios han examinado ciclos de
vida, particularmente en lagos templados (Delorme 1978).

Durante el periodo de estratificacion el oxigeno gradualmente se agota y

progresivamente pasa de condiciones hipdxicas a condiciones anoxicas con
concentraciones elevadas de H2S, por lo que los organismos deben tener la
habilidad para tolerar tales condiciones. En este sentido la estrategia optima que
esta adoptando Candona sp. es llevar a cabo una reproduccién sexual durante el
corto periodo de circulacion (febrero-mayo), generar huevos que eclosionen y se
desarrollen rapidamente para que alcancen una talla juvenil resistente a la anoxia
(A-2) antes que se genere nuevamente la anoxia. Simultaneamente pueden quedar
huevos en latencia para asegurar la recolonizacion del habitat posterior a la anoxia,
cuando se presenten condiciones favorables. Esto asegura una sola generacién
durante todo el afio.
Cabe mencionar que las larvas A-2 se desarrollan rapidamente en adultos durante
el periodo de circulacion. Al respecto, se sabe que a partir de un estadio juvenil
puede tomar entre dos dias y cuatro meses para mudar a la etapa adulta (De
Deckker 1988). Las larvas A-2 que no alcanzan su madurez sexual, probablemente
por un cese de crecimiento dadas las condiciones adversas que se generan al inicio
del periodo de estratificacion (finales de mayo, principios de abril), tienen baja
tolerancia y mueren.

Las larvas A-2 detienen su desarrollo en esta fase y permanecen en estadio
latente durante el periodo de estratificacion bajo condiciones adversas.

Las conclusiones anteriores se corroboran con las observaciones directas
llevadas a cabo a través de revisiones mensuales del sedimento de la zona profunda
sin ningun tipo de tratamiento que se transportaron y mantuvieron en el laboratorio.
La época de actividad de la especie se da en la época de circulacion e inicios de la
estratificacion, en particular de marzo a mayo, mientras que durante todo el periodo
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de estratificacion la mayoria de los organismos encontrados estuvieron vivos pero
inactivos con un cierre hermético de valvas y correspondieron a larvas A-2 o bien
se encontraron muertos.

Las condiciones ambientales de la zona profunda del lago Alchichica juegan
un papel muy importante en el desarrollo de los organismos; sin embargo, no es
posible determinar con exactitud la duracion del ciclo de vida de Candona sp., ya
que puede ser muy variable (Blachowiak-Samolyk 2001). Palacios-Fest (1997)
reportd para especies del género Candona un ciclo de vida de 10 a 16 semanas (2
a 4 meses); menciona que la presencia de C. patzcuaro en un sistema acuatico
implica que las condiciones deben ser favorables a la especie por -al menos- mas
de tres meses. Algunas species del género Candona son extraordinariamente
resistentes al estrés medioambiental; los huevos pueden tolerar tanto la desecacion
como la anoxia (Griffiths 1995). La reproduccion y maduracion exitosa de los
ostracodos son dependientes de la estabilidad del ambiente durante un tiempo
suficiente como para que la especie pueda tener un ciclo de vida completo
(Palacios-Fest et al. 1994).

Candona sp. es una especie de presencia constante en la zona profunda del
lago Alchichica, la poblacién permanece activa durante el periodo de circulacion y
tiene la capacidad de entrar en un estado de latencia en el estadio A-2 o bien formar
huevos de resistencia. La recuperacion de condiciones favorables durante el
siguiente periodo de mezcla con la presencia de oxigeno disuelto permite que las
larvas se reactiven y/o que huevos de resistencia eclosionen. El entrar en latencia
y/o depositar huevos de latencia y eclosionar o reactivarse cuando hay condiciones
favorables para re-colonizar el habitat es una ventaja que tienen los ostracodos
respecto al resto de los invertebrados bentonicos (Dole-Oliver et al. 2000). Algunas
especies de Candona pueden permanecer aletargados por mas de un ano (Horne
1993).

Lo anterior sugiere que Candona sp. tiene un ciclo de vida corto, lo que
estaria permitiendo que se alcancen estadios resistentes dentro del periodo corto

de circulacion cuando se presentan condiciones favorables con la presencia de
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oxigeno. Algo similar se ha observado en el fondo del lago Erie con Candona
caudata (Delorme 1978), que tiene un ciclo de vida con duracién de uno o dos
meses; habita la zona profunda en donde la anoxia puede destruir una generacion,
sin embargo, los organismos tienen huevos suficientes para restablecer la siguiente
generacion del proximo afio cuando vuelven a presentarse condiciones favorables.
Los huevos que no alcancen a eclosionar, permanecen en el sedimento y pueden
sobrevivir ante esa condicion desfavorable; posteriormente pueden propagar a la

especie cuando las condiciones andxicas desaparezcan.

Preferencias ecoldgicas de Candona sp.

Es una especie bentonica que en condiciones favorables/éptimas se
mantiene activa desplazadose en la superficie del sedimento con las valvas
ligeramente abiertas. Se distribuye en todo el sistema, con abundancia mayor en la
zona litoral la cual disminuye drasticamente en zona central y mas profunda del
lago. En la zona litoral cohabita con Limnocytherina axalapasco. Son organismos
detritivoros que tienen una preferencia por colonizar sedimento fino, bien
oxigenado, con materia organica elevada y probablemente estén intimamente
asociados a la presencia de algas bentdnicas. Se sabe que algunas especies de
Candona se alimentan intensamente de fitodetrito superficial, especialmente de
diatomeas plancténicas que se depositan en el sedimento, lo cual parece ser un
importante vinculo bentopelagico (Olafsson 1999). Candona esta confinada a 1 cm
de la capa superior del sedimento, donde adultos y juveniles se alimentan de la
misma fuente alimenticia (Olafsson 1999),

El oxigeno disuelto es un factor ambiental clave para colonizar. Su presencia
se ve favorecida durante el periodo de circulacion, siendo sensibles a cambios
medioambientales que se presentan en la zona profunda durante la estratificacion
(anoxia y elevada concentracion de H2S), situacion que pueden tolerar
desarrollando como estrategia adaptativa la permanencia aletargada en estadios
juveniles (A-2). Al respecto, se ha reportado que el grupo sensible a la presencia de
H2S (concentracidn téxica = 0.20 mg-L-') en sistemas continentales (Gamenick y
Theede 1996).
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Su distribucién en la zona profunda esta directamente vinculada con la
concentracion de oxigeno. La baja sobrevivencia de estadios mayores a A-2 ante
las bajas concentraciones de oxigeno con numeros reducido de organismos sugiere
que estos estadios de desarrollo requieren concentraciones mas elevadas de

oxigeno y tienen una sensibilidad elevada ante la presencia de H2S.

Los huevos de la especie pueden entar en dormancia (latencia), adaptacion
que estaria determinando la sincronizacion del ciclo de vida del organismo con el
ritmo estacional de las condiciones ambientales, permitiendo que el organismo
pueda tolerar la influencia de un complejo de condiciones que son opresivas o
letales para las fases activas en el periodo de estratificacion. Sin embargo, esta
capacidad no ha tenido la importancia ecoldgica y evolutiva que se merece (Fryer
1996).

La especie pertenece a un género reportado como tolerante a una reduccion
temporal en los niveles de oxigeno (hipoxia o anoxia) (Geiger 1990b, revisado en
Meisch 2000); por lo que podria adaptar varias estrategias ante condiciones
desfavorables entre las cuales se pueden mencionar: capacidad de entrar en
latencia en su desarrollo (diapausa) ante condiciones desfavorables, retrasar el
desarrollo de juveniles (estadios resistentes) como parte integral del ciclo de vida,
presentar huevos de resistencia hasta que las condiciones sean favorables o bien
tener ciclos de vida corto (desarrollo rapido) como necesidad de completarlo antes

que las condiciones se tornen desfavorables.

Ciclo de vida de Chironomus sp.

El ciclo de vida de Chironomus sp. es holometabolo, es decir, experimentan una
metamorfosis completa, desarrollando diversas etapas (huevo, larva, pupa y
adulto), de las cuales cuatro son acuaticas (huevo, cuatro estadios larvales y una
fase de pupa) y un adulto en etapa aérea. La especie desarrolla una generacion
completa en la zona profunda. El ciclo de vida es corto con un desarrollo rapido y

un solo periodo de emergencia. La oviposicion se lleva a cabo en los sustratos de
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la zona litoral y una vez que eclosionan a estadio | (actividad planctonica), nadan
activamente a la zona profunda para distribuirse y establecerse en el sedimento de
la zona profunda en condiciones favorables durante el periodo de circulacién
(presencia de oxigeno y disponibilidad de alimento). Una vez en el fondo se
desarrollan rapidamente a estadios Il, Il y IV. Posteriormente pasan a fase de pupa,
la cual nada a la superficie para la emergencia de adultos (fase aérea). Los adultos
formaran enjambres en la superficie para poder aparearse y completar el ciclo.

La escasa presencia de estadios Il y Il refleja que son sensibles a la deficiencia de
oxigeno y llegan al fondo principalmente cuando hay suficiente oxigeno. De acuerdo
a la dinamica poblacional de la especie se sugiere que ésta presenta un ciclo de
vida corto, su capacidad para colonizar el sustrato de la zona profunda esta limitada
por la anoxia prolongada y la presencia de Hz2S en concentraciones elevadas, por lo
que el desarrollo de la poblacion es temporal y de corta duracion. De acuerdo a las
observaciones directas, cuando hay algo de oxigeno en el fondo, es evidente la
presencia de larvas en el fondo, las cuales migran para evitar la anoxia y el H2S

acumulado gradualmente en el hipolimnion durante la estratificacion (mayo-enero).

El patron de distribucién horizontal de la natacion de larvas de quironédmidos
mostré que nadan de la zona litoral al fondo cuando el sedimento presenta oxigeno
y nadan a la zona litoral en estadio IV, evitando la anoxia. Los organismos que no
llegan a escapar mueren en el fondo. Escapar es la conducta que explica en general
la migracién de larvas, siendo una especie que sélo explota los recursos alimenticios
del fondo cuando las condiciones son favorables. La disminuciéon de
concentraciones de oxigeno disuelto afectan la conducta de las larvas, incluyendo
su conducta de nado (Gerhardt y Janssens de Bisthoven 1995). Al respecto se ha
reportado (Kornijow 1997) que la migracion de larvas de Chironomus de los
sedimentos profundos es comunmente estimulada por la disminucion de oxigeno.
Algunos trabajos (p.ej., Takagi et al. 2005) han reportado que dentro de la
distribucion vertical de los quirondmidos, algunas especies de Chironomus evitan
condiciones de anoxia y la presencia de H2S, nadando del sedimento profundo a la

superficie.
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Por lo tanto, Chironomus sp. se podria considerar como una especie
oportunista que migra a la zona profunda para colonizarla temporalmente
aprovechando alimento bajo condiciones 6ptimas (periodo de circulacion), lo cual le
permite un desarrollo rapido (probablemente una generacion) y ha desarrollado una
capacidad de nado extremadamente eficiente para escapar ante las condiciones
desfavorables en el periodo de estratificacion. La denominacién de especie
“oportunista” se da en respuesta a una estrategia ecoldgica particular de la especie
(De Hass et al. 2006).

Preferencias ecoldgicas de Chironomus sp.

Las larvas son bentodnicas. Se distribuye en la zona litoral y profunda del
sistema. Tienen preferencia por el sustrato fino, bien oxigenado y contenido elevado
de materia organica. En la zona profunda su distribucion esta restringida al periodo
de circulacién (febrero-mayo). Son organismos detritivoros recolectores y
posiblemente tienen algun grado de selectividad por material fresco que se
sedimenta en el fondo, principalmente diatomeas sedimentadas que son producto
del florecimiento invernal, siendo ésta la mayor fuente de alimento disponible en la
zona profunda. Se ha reportado que las diatomes son la fuente principal de alimento
para quironomidos (Berg 1995), en términos de calidad alimenticia, biomasa y que
son producto de florecimientos estacionales (Jénasson 1978).

Chironomus ha menudo se presenta en aguas profundas de hasta 60 m, distribuciéon
en la cual pueden estar involucradas las interacciones competitivas que hay en la
zona litoral, lo cual es una respuesta activa e inmediata a la presion competitiva,
emigrando de una zona congestionada o por la mortalidad masiva (Thut 1969).
Chironomus sp. en Alchichica posiblemente es susceptible a la competencia y
depredacion en la zona litoral, en la cual se esta presentando una competencia por
espacio con las otras especies de quirondmidos o una depredacién masiva, lo que

puede explicar la presencia de una sola especie de quirondmido en la zona

63



profunda, la cual ha desarrollado una extraordinaria habilidad de nado en la etapa

de larva para colonizar el sedimento del fondo (desplazamiento competitivo).

64



CONCLUSIONES

La riqueza taxondmica de invertebrados bentonicos de la zona profunda del
lago Alchichica es reducida, la comunidad esta conformada sélo por 2 taxa: el
ostracodo Candona sp. y el quirondmico Chironomus sp. Su distribucién en la zona
profunda es diferencial del centro (62 m) a la orilla (50 m), presentando la menor
densidad y biomasa al centro y las mayores cerca de la orilla. Es muy probable que
la respuesta sea que la colonizacion de organismos en la zona cercana a la orilla
resulta ser mas exitosa por su cercania a la zona litoral y porque esta zona presenta
oxigeno disuelto dos meses mas que la zona central y mas profunda.

La presencia, densidad y biomasa de los invertebrados bentonicos se ve
favorecida en el periodo de circulacion cuando la zona profunda ofrece condiciones
favorables al presentar oxigeno disuelto y alimento fresco abundante procedente
del florecimiento invernal de diatomeas; sin embargo, se ve severamente afectada
por la anoxia que se genera al inicio y durante el periodo de estratificacién aunado
a la presencia de elevadas concentraciones de H2S. Seguramente esta es la razén
por la cual diversas especies que se encuentran habitando la zona litoral (p.ej.,
oligoquetos) no estan presentes en la zona profunda del lago Alchichica, a pesar de
que como grupo taxonémico son reportados frecuentemente en el bentos profundo
de lagos templados.

El alimento producido durante el florecimiento invernal de diatomeas es
probablemente la fuente energética mas importante para la comunidad benténica
ya que contribuye con la mayor parte de la materia organica que se sedimenta en
la época de circulacion. Sin embargo, la descomposicién de ésta misma materia
organica sedimentada produce condiciones de hipoxia y posteriormente anoxia
hipolimnética durante la época de estratificacion lo cual, junto con la concentracién
elevada de H2S, tienen una influencia directa en la simplificacion de la estructura de
la comunidad bentonica.

Estos resultados apoyan la hipétesis de Lewis (1987) que enuncia que “las
comunidades bentdnicas en los trépicos han sido obstaculizadas por la anoxia
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generalizada en ambientes bentonicos en latitudes bajas, lo cual ha limitado la
diversificacion de la fauna bentdnica, especialmente en aguas profundas”.

Tanto Candona sp. como Chironomus sp. han desarrollado estrategias
ecoldgicas especializadas para colonizar la zona profunda del lago y hacer frente a
las condiciones adversas que se generan en la época de estratificacion.

Candona sp. presenta un ciclo de vida corto, con un desarrollo rapido de
organismos para alcanzar un estadio de resistencia como larva A-2 y la produccion
de huevos de resistencia. El ciclo de vida esta regido por los factores limitantes que
se generan en el fondo (anoxia y concentraciones elevadas de H2S), lo que ha
hecho que la especie desarrolle una estrategia adaptativa para colonizar este
habitat. Todos los estadios de Candona sp. tienen actividad durante la época de
circulaciéon, mientras que en la época de estratificacion, la anoxia y presencia de
H2S afectan completamente a la poblacién, generando una muerte masiva de
estadios, excepto el A-2 que permanece en estado latente hasta el préximo periodo
de circulacion.

Chironomus sp. es una especie opotunista que coloniza la zona profunda
solo temporalmente, durante el periodo de circulacion. Las larvas migran de la zona
litoral al fondo donde encuentran espacio disponible y alimento fresco suficiente
para alcanzar su desarrollo éptimo. Una vez que alcanzan la madurez (estadio 1V)
y detectan concentraciones bajas de oxigeno “escapan” del sedimento emergiendo
de forma estacional. Por lo tanto, es una especie que responde al estrés ambiental
de la zona profunda al inicio del periodo de estratificaciéon, para lo cual ha
desarrollado una capacidad de nado que le permite escapar a dichas condiciones.
La baja concentracién de oxigeno y presencia de elevadas concentraciones de H2S,

son factores que resultan letales para las larvas de Chironomus sp,
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