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Resumen

El banco de huevos de resistencia en los sedimentos de los cuerpos de agua se
forma por la acumulacion de estructuras de diapausa generadas por las
poblaciones de zooplancton como una estrategia reproductiva ante condiciones
inciertas o adversas. En este trabajo se evalu6 la diversidad, abundancia,
distribucion espacial y temporal, asi como los patrones de eclosion del banco de
huevos de resistencia del zooplancton del Lago Alchichica, Puebla en condiciones
de laboratorio y campo durante las principales temporadas del ciclo hidrodindmico
del cuerpo de agua (circulacion y la estratificacién). Para alcanzar este obijetivo:
(1) se hizo la evaluacion de la abundancia y diversidad de las estructuras de
latencia depositadas en los sedimentos recientes de las zonas litoral y profunda;
(2) se estimd en condiciones de laboratorio la viabilidad y las tasas de eclosion de
las estructuras de resistencia sometidas a una combinacion de factores
ambientales (fotoperiodo, intensidad luminosa y temperatura) caracteristicos de
las principales etapas del ciclo hidrodinamico del lago; (3) se analiz6 la viabilidad
de las estructuras de resistencia en funcién de su edad, a partir de sedimentos
extraidos a diferentes profundidades de los depdsitos lacustres; y por ultimo, (4)
se analizé in situ el efecto de las diferentes condiciones ambientales del lago (i. e.,
combinacion de intensidad luminosa, temperatura, fotoperiodo y oxigeno disuelto a
diferentes profundidades) sobre la eclosion del banco de huevos de resistencia en
las temporadas mas contrastantes (mezcla y estratificacion plena de la columna
de agua). Los resultados obtenidos muestran un banco de huevos de resistencia
dominado totalmente por rotiferos con densidades relativamente bajas (148 + 6.4
huevos cm?), de edad reciente (<10 afios, a 3.5 cm de profundidad) y poco
diverso, con tan solo dos especies de rotiferos (Brachionus grupo plicatilis y
Hexarthra jenkinae), una de ellas raramente observada, y que el promedio de
viabilidad de estas estructuras también es bajo (29%). En ninguna de las muestras
y condiciones experimentales se observo la presencia y/o eclosién de estructuras
de resistencia de copépodos. Los resultados obtenidos indican los cambios en el
fotoperiodo, intensidad luminica y temperatura, no tuvieron un efecto relevante

como estimulo para la eclosion de los huevos del rotifero B. grupo plicatilis, sin



embargo, en condiciones de campo, se observo que la disponibilidad de oxigeno
durante el periodo de mezcla fue el principal factor que determiné el final de la
latencia, y su efecto aparentemente se vio limitado debido a la baja disponibilidad
en el meta e hipolimnion durante la estratificacion, o, a pesar de que se
encontraba en concentraciones relativamente altas en toda la columna de agua
durante la mezcla, es muy probable que no haya estado disponible al se capturado
por la oxidacion de la alta cantidad de materia organica acumulada en los
sedimentos. Estos resultados indican el banco de huevos de resistencia parece
tener un papel poco relevante en la dinamica de las poblaciones zooplancténicas
qgue a corto plazo —ya que solo podria reclutar algunos organismos a la columna
de agua durante periodos cortos en la temporada de mezcla-. Sin embargo, es
probable que a relativamente largo plazo, éste reservorio de diversidad pueda
estar actuando para prevenir la erosion (i. e., perdida) de diversidad genética de
las poblaciones y eventualmente puedas aportar nuevas variantes que se
incorporarian a la columna de agua, y que podrian en su caso, afrontar posibles
nuevos escenarios, teniendo asi un impacto relevante a través del tiempo en la

dinamica y evolucion del zooplancton de Alchichica.

Palabras clave: banco de huevos de resistencia, diapausa, ecologia acuatica,

ecologia evolutiva, rotiferos, zooplancton.
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Introduccion

En la actualidad los estudios en ecologia estan dirigidos principalmente a
comprender qué factores regulan la estructura y dindmica de las comunidades en
los sistemas naturales y a partir de la informacién que se genera, interpretar los
procesos histéricos y evolutivos que dieron lugar a las condiciones actuales,
ademas de predecir las posibles alteraciones producto de las actividades
humanas, por ejemplo, el denominado cambio climatico, la eutrofizacion, etc. Se
ha descrito que la estructura y dinamica de las comunidades acuéticas estan
controladas en gran medida por interacciones ecoldgicas que pueden ser de dos
tipos (Lampert y Sommer, 1997; Rothhaupt, 2000): (1) directas, tales como las
interacciones parasito-huésped y depredador-presa, denominado control “top-
down” o control descendente y (2) interacciones indirectas como en el caso de la
competencia por recursos, la cual conduce a la limitacion de éstos, que tiene como
efecto el control en la densidad de las poblaciones a través de la disminucién de
sus tasas de reproduccion y supervivencia, es decir, el control de las poblaciones
de consumidores a través de los recursos (i. e., el denominado control “bottom-up”
o control ascendente). Dadas las caracteristicas del habitat pelagico en los lagos
(relativamente homogéneos y predecibles en el tiempo y el espacio), las
interacciones de los organismos con los factores abioticos, a pesar de que
establecen los limites en los cuales se pueden desempefar los organismos, al
parecen ser son menos importantes para explicar sus patrones de abundancia y
distribucion (Lampert, 1997). Por lo anterior, las fluctuaciones de las poblaciones
en las comunidades se ven reguladas basicamente por las respuestas de los

organismos a cambios en la intensidad de estas interacciones ecologicas.

En respuesta a estos factores bidticos y abidticos algunos organismos del
zooplancton forman estructuras de resistencia que les ayudan a evadir las
condiciones eventualmente desfavorables permaneciendo latentes por largos
periodos de tiempo y que, al eclosionar, pueden tener impactos significativos en la
ecologia y evolucion de las poblaciones activas (Caceres, 1997a). El efecto sobre
la poblacion de la produccién de estas estructuras desde luego que es marcado,



debido a que es el principal factor, que ocasiona una disminucién de las tasas de
natalidad y por lo tanto cambios en la dindmica de las poblaciones (Hansen y
Hairston, 1998; Ciros-Pérez et al., 2002). Sin embargo, su importancia a largo
plazo puede ser aun mayor, ya que estas estructuras depositadas en sedimentos
donde fueron formadas, pueden permanecer viables en estado de latencia por
décadas, e incluso siglos, representando un reservorio de la diversidad bibtica
potencial del zooplancton; estos depdsitos en el sedimento de cuerpos de agua
forman los denominados banco de huevos de resistencia los cuales pueden
eclosionar cuando las condiciones vuelven a ser favorables, pudiendo asi repoblar
el cuerpo de agua en el que fueron formados o bien colonizar otros ambientes
(Céaceres, 1998).

Esta caracteristica peculiar de estos organismos pequefios incrementa
sustancialmente el tiempo generacional y actia como proteccion a la extincion de
especies 0 genotipos particulares, por lo que, en los organismos que la poseen
constituye un reservorio biético a partir del cual se da la posibilidad de reclutar
variantes genéticas nuevas a la columna de agua que eventualmente podrian
hacer frente a las condiciones ambientales que cambian continuamente (Hairston,
1996).

La latencia prolongada (diapausa) se presenta en pequefios invertebrados tales
como las esponjas, cnidarios, platelmintos, gastrotricos, tardigrados, rotiferos,
crustaceos, etc., aunque se da de distinta manera entre los diferentes taxa. Los
factores que determinan la entrada y salida de la diapausa dependeran de las
historias de vida individuales de cada especie (Watson y Smallman, 1971). La
diapausa prolongada es mas comun en organismos del zooplancton de aguas
epicontinentales que en especies marinas (Hairston y Caceres, 1996). Los
copépodos y rotiferos de vida libre tienen una enorme importancia desde el punto
de vista ecoldgico ya que representan el componente principal del zooplancton vy,
con frecuencia, dominan el nivel de consumidores primarios de los cuerpos de

agua. Estos organismos producen estructuras de resistencia muy eficientes que



les permiten prosperar con éxito en los cuerpos de agua donde habitan, y por
consiguiente tener una alta diversificacion (Hairston y Bohonak, 1998). La latencia
prolongada de estos miembros del zooplancton les permite sobrevivir en cuerpos
de agua en desecacion o sometidos a temperaturas extremadamente bajas y en
general en ambientes con fluctuaciones ambientales importantes (Caceres,
1997c).

Se ha descrito que el fotoperiodo y la temperatura tienen un efecto significativo en
organismos que realizan la diapausa. Por ejemplo, el “reloj biolégico” del
copépodo Diacyclops novas depende de procesos hormonales internos, pero
también de factores externos como las horas de luz y las variaciones de la
temperatura en el ambiente, que inducen a la detencién total en su desarrollo con

la formacion de estructuras de resistencia (Hairston y Kearns, 1995).



Huevos de resistencia en rotiferos

El ciclo de vida mas comun en los rotiferos monogonontes (Rotifera,
Monogononta) es la partenogénesis ciclica, caracterizado por presentar la
alternancia entre la reproducciébn de tipo asexual por partenogénesis y la
reproduccion sexual. Este ciclo vital combina las ventajas de la reproduccion
partenogenética con las de la reproduccion sexual; a pesar de ello, se encuentra
restringido a unos cuantos grupos animales, entre los que destacan afidos
(insectos), cladoceros (crustaceos) y rotiferos monogonontes (Young, 1983;
Aparici et al., 2002; Simon et al., 2002). La reproduccion de estos organismos
comienza con la eclosion de huevos diapausicos en el sedimento que dan lugar a
hembras asexuales (amicticas; Fig. 1). Estas hembras asexuales son diploides y
se reproducen por partenogénesis ameiotica para dar lugar a hijas que son
genéticamente idénticas a sus progenitoras salvo en el caso de que se produzca
mutacion. La fase sexual comienza cuando los huevos partenogenéticos diploides
producidos a través de mitosis por las hembras asexuales se desarrollan en
hembras sexuales (micticas) diploides, que a su vez producirdn por meiosis
huevos haploides; si estos huevos no son fecundados se desarrollaran en machos
haploides. Una vez que hay machos en la poblacion, éstos fecundaran los huevos
haploides no fecundados de hembras micticas, que tras algunas divisiones
celulares entran en estado de diapausa (Fig. 1). Entre los factores ambientales
qgue se han reportado como causantes de este peculiar cambio en el ciclo de vida
se encuentran el fotoperiodo, la temperatura, el tipo de alimentacion y el
hacinamiento (Gilbert, 1974; 1980; Pourriot y Climent, 1981; Pourriot y Snell, 1983;
Carmona, 1992). La produccion de huevos de resistencia o entrada en diapausa

(mixis) en rotiferos es el principal resultado de la reproduccion sexual.



Fase Fase
asexual sexual

Induccién de la mixis
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partenogenético amictica Qri/ g machos

\\_/ \ Macho
ég Hembra mictica

Estimulo de eclosion productora de
huevos de
resistencia

Figura 1. Ciclo vital tipico de partenogénesis ciclica de los rotiferos monogonontes (Ciros-
Pérez, 2001).

Se ha descrito la morfologia de los huevos de resistencia de diferentes especies,
principalmente en rotiferos (véase p. ej., Koste, 1978), pudiéndoseles reconocer
por el tamafo, forma, color y ornamentacion de la superficie, aunque estas
caracteristicas pueden ser variables, incluso existe poliformismo dentro de la
misma especie (Pourriot y Snell, 1983). Los huevos de resistencia del rotifero
Brachionus grupo plicatilis son generalmente de forma ovoide, color anaranjado-
rojizo y mas grandes que los huevos asexuales. Presentan tres cubiertas que les
sirven de proteccion, la mas externa es segregada por el ovocito en crecimiento y
las mas internas son segregadas por el embridn en desarrollo (Garcia-Roger,
2004). Entre estas cubiertas (externa y las dos internas) hay un espacio
extraembrionario que es mas ancho en un extremo del huevo, este espacio esta
lleno de liquido si el huevo esta en contacto con el agua, pero se llena de aire si el
huevo se deja secar parcialmente (Wurdak et al., 1978; Hagiwara et al., 1985). En
el otro extremo, el embrion presenta un opérculo limitado por una sutura, es ahi
donde se produce la eclosién. Estos organismos presentan una fase obligatoria de

reposo que puede variar de 7 a 300 dias dependiendo de la temperatura en la que



son incubados; al término de ésta fase los embriones pueden permanecer en
estado latente, acumulados en los sedimentos de las charcas y lagos (Snell et al.,
1983; Marcus et al., 1994). Cuando se dan determinadas condiciones ambientales
de salinidad, luz, oxigeno, las cuales varian segun el genotipo, los embriones
reciben la sefial de continuar su desarrollo y eclosionar (Ito, 1960; Pourriot y Snell,
1983; Hagiwara e Hino, 1989; Hagiwara et al., 1985b, 1995).

Existen pocos trabajos realizados en cuerpos de agua salinos en los que se
analice el papel del banco de huevos de resistencia. En un estudio reciente
realizado en un estuario, caracterizado por presenta condiciones anoxicas en las
aguas profundas y concentraciones altas de acido sulfhidrico en sus sedimentos,
se ha registrado que los organismos zooplanctonicos mas abundantes
eclosionados del banco de huevos de resistencia son los rotiferos del género
Brachionus, presumiblemente del complejo de especies B. plicatilis, los cuales se
encuentran distribuidos en los sedimentos mas superficiales, con edades no
mayores a 40 afios y tasas de eclosidon relativamente altas -76.7 %- (Marcus,
1994). Aunque en otros lagos con caracteristicas similares se ha visto que la

viabilidad de estas estructuras puede ser mayor (~65 afios; Kotani et al., 2001).

Otro grupo de trabajos importantes es el realizado en cuerpos de agua someros
en algunas cuencas hidrolégicas del noreste de Espafia, en los que se ha
estudiado en detalle la viabilidad de huevos de resistencia del rotifero B. grupo
plicatilis tomando en cuenta caracteristicas morfolégicas (tamafio del embrién,
color y estado de la cubierta). En estos trabajos se concluye que los huevos de
resistencia con apariencia viable (i. e., de mayor tamafo, de color anaranjado-
rojizo y con la cubierta intacta) presentaban tasas de eclosion altas (98.9 %),
mientras que los huevos en apariencia deteriorados (i. e., con embriones
obscuros, grises y de tamafio pequefio) no eclosionaron (Garcia-Roger, 2004).
Ademas, se reporta que en estos lagos las densidades de huevos de resistencia
es muy variable desde 4.7 hasta 26,000 huevos cm™ y con rangos de 60 a 80

afios de edad maxima y una media de 3 a 30 afios. Los autores concluyen que las



tasas de eclosidn y los huevos en diapausa no dependen Unicamente de los
factores asociados con la columna de agua, sino que también dependen de la
incidencia de procesos de deterioro en los sedimentos (Garcia-Roger et al., 2006).



Justificacién

El Lago Alchichica es un lago crater profundo, salobre (véase descripcion
detallada en area de estudio) y con poca diversidad biol6gica en comparacion con
la observada en otros sistemas acuaticos. En Alchichica las especies
zooplanctonicas no siguen una sucesion predecible cada afio (Lugo, 2000; Lugo,
com. per.), a diferencia de lo que ocurre con las condiciones abioticas,
representadas principalmente por un ciclo de estratificacion-mezcla anual. El lago
se estratifica a partir de la época calida lluviosa y presenta un periodo de
circulacion durante la época seca y fria del afio, por lo que se clasifica como un

lago monomictico calido (Alcocer et al. 2000).

Estas caracteristicas particulares de las poblaciones zooplanctonicas, ademas de
la abundante informacién que se ha generado respecto a este lago (p. ej.,
Vilaclara et al., 1993; Tavera y komarek, 1996; Lugo et al., 1999; Lugo, 2000;
Garfias. 2000, Oliva et al., 2001, Brandon et al., 1981; Flores, 1998, Peralta et al.,
2002; Alcocer et al., 2001, Caballero et al. 2003, Alcocer et al., 2003, etc.), hacen
del Lago Alchichica un sistema natural importante para comprender la estructura y
dindmica de las comunidades acuaticas en un sistema tropical mexicano y que, el
conocimiento generado pudiera después ser extrapolado para comprender otros

sistemas similares.

Hasta la fecha, la mayoria de estudios realizados en los que se toman en cuenta a
las estructuras de resistencia en la dinamica del zooplancton, se centran en taxa
de copépodos y cladoceros, mientras que para los rotiferos estas estructuras han
sido poco estudiadas, por lo que la literatura disponible que se relaciona
directamente con este trabajo es poca. Es importante mencionar que, hasta la
fecha, en México no se han realizado estudios en sistemas acuaticos que tomen
en cuenta el papel funcional de las estructuras de resistencia y aunque existen
algunos intentos de analizar estas estructuras en otros cuerpos de agua tropicales,
se trata de trabajos indole faunistica (p. €j., Crispim y Watanabe, 2001), por lo que

se desconocen las caracteristicas y la funcion ecolégica de estos bancos de



germoplasma y el papel que pueden desempefiar a la hora de interpretar la
diversidad, patrones de distribucion y dinamica de los organismos zooplancténicos
en ecosistemas tropicales, a pesar de que pudieran tener un papel relevante en la

dinamica de poblaciones (Boero, 1996).



Objetivo General

Determinar la estructura y papel funcional del banco de huevos de resistencia de

organismos zooplancténicos del Lago Alchichica, Puebla, analizando su

diversidad, abundancia, distribucion espacial y temporal, asi como los patrones de

eclosibn en condiciones de laboratorio y campo durante las principales

temporadas del ciclo hidrodinamico del cuerpo de agua.

Objetivos particulares

Cuantificar la abundancia y diversidad de las estructuras de latencia de los taxa
zooplanctonicos (copépodos y rotiferos), depositados en los sedimentos

recientes provenientes de las zonas litoral y profunda del Lago Alchichica.

Estimar en condiciones de laboratorio la viabilidad y las tasas de eclosion de
las estructuras de resistencia de los diferentes taxa zooplanctonicos, sometidos
a una combinacion de factores ambientales (fotoperiodo, intensidad luminosa y
temperatura) caracteristicos de las principales etapas del ciclo hidrodinamico

del lago.

Analizar la viabilidad de las estructuras de resistencia en funcion de su edad, a
partir de huevos provenientes de sedimentos extraidos a diferentes

profundidades de los depdsitos lacustres.

Analizar en condiciones naturales (in situ) el efecto de las diferentes
combinaciones de intensidad luminosa, temperatura y oxigeno disuelto
presentes en la columna de agua sobre la eclosion del banco de huevos de
resistencia en las temporadas mas contrastantes (mezcla y estratificacion) del

Lago Alchichica.
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Hipotesis
El banco de estructuras de resistencia depositado en los sedimentos del
Lago Alchichica es un reservorio de las poblaciones del zooplancton
activas en la columna de agua, ademés de aquellas que potencialmente
pueden colonizar el sistema.
Dadas las diferencias en las caracteristicas bibticas y abibticas de la
zona litoral y la zona profunda del lago, la composicién y abundancia de
estructuras de resistencia es diferente.
Dados los patrones normales de deterioro de las estructuras de
resistencia, es de esperarse una distribucion temporal diferencial
dependiente del tiempo que éstas permanecen en estado de latencia
(edad de los sedimentos).
El banco de huevos de resistencia del zooplancton del Lago Alchichica
responden de manera diferencial a los estimulos de eclosion
(fotoperiodo, intensidad luminosa, temperatura 'y  oxigeno)
caracteristicos de las principales etapas del ciclo hidrodindmico del lago.
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Area de estudio

El lago crater Alchichica se localiza en el estado de Puebla (19° 24’ latitud N, 97°
24" longitud W) a una altitud 2,300 m s.n.m. Presenta una forma semicircular con
una longitud maxima de 2.3 km, una profundidad maxima de 62 m y una
profundidad media de 40.9 m (Fig. 2). La salinidad es de 8.3-9.0 g L™>. El lago es
monomictico calido, presentando una columna de agua estratificada de mayo a
diciembre y oligotrofica la mayor parte del afio. La columna de agua se mezcla
completamente entre finales de diciembre o principios de enero y finales de marzo
principios de abril. Durante la fase de estratificacion bien establecida y tardia el
hipolimnion es completamente anodxico. La profundidad de la zona eufética varia
entre los 13 y los 38 m (Adame et al., 2008).

El cuerpo de agua se encuentra localizado en la cuenca endorreica de Oriental, la
cual abarcan un area de 4,982 km?, y esta situada entre los estados de Puebla,
Tlaxcala y Veracruz. Presenta un clima semiarido con una temperatura anual con
rangos de 5.5 como minimo y 30°C como maximo durante el verano con un
promedio anual 12.9 °C y una precipitacion media anual 500 mm (1996 a 2002;
Servicio Meteoroldgico Nacional). La tasa de evaporacion es alta (1690 mm) y
causa un notorio déficit de agua sobretodo en marzo. En invierno las temperaturas
son las mas bajas (Adame et al., 2008). El abastecimiento principal de la cuenca
es el agua subterranea y de manera secundaria es la lluvia. Almacena agua
salobre con un pH en un rango 8.7-9.2 dominada por iones de sodio, magnesio,
cloro y bicarbonato (Vilaclara et al., 1993; Alcocer et al., 2000; Filonov,
Tereshchenko y Alcocer, 2006). La informacion existente se enfoca a estudios de
dinamica de factores fisicos y quimicos del agua (Vilaclara et al., 1993; Tavera y
Komarek, 1996; Alcocer et al. 2001 Filonov, Tereshchenko y Alcocer, 2006),
ademas se tiene un conocimiento basico sobre la dinamica de las poblacionales
de bacterias, protozoos, microalgas e invertebrado que forman el plancton (Lugo
et al., 1999; Lugo, 2000; Oliva et al., 2001), de las especies de vertebrados (peces

y anfibios; Brandon et al., 1981; Flores, 1998), asi como de las especies de
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invertebrados asociadas a los sedimentos (Peralta et al., 2002; Alcocer et al.,
2001b).

-

5

Figura 2. Localizacion geogréfica y batimetria del Lago Alchichica, Puebla, segun (a)
Alcocer y Hammer, 1998 y (b) Filonov et al., 2006).

13



Materiales y Métodos

Durante el mes de septiembre de 2005 se realizaron colectas de los sedimentos
mas superficiales (3-4 cm) entre la interfase sedimento-agua para obtener
depositos lacustres recientes. Las colectas se realizaron con la ayuda de un
nucleador de 3 cm de diametro en tres puntos de la zona litoral con las
coordenadas siguientes: L1: 19° 24’ 67.5" Ny 97° 23" 67.6” W, L2: 19° 24’ 41.6” N
y 19° 23 96.9” W, y L3: 19° 25’ 145" N y 97° 23’ 85.5” W, y en un punto de la
zona profunda del lago (~60 m; 19° 24.473' N y 97° 24.096"' W), a partir de una
muestra extraida con una draga tipo Ekman de 0.0625 m? de area. Las muestras
se tomaron por triplicado y fueron transportadas al laboratorio a 4 °C y en la
oscuridad para ser almacenadas en las mismas condiciones durante al menos 60

dias como periodo refractario (Hagiwara et al., 1989).
a) Mantenimiento de cepas en laboratorio

Para contar con alimento suficiente y de calidad para los organismos
zooplanctonicos eclosionados, se mantuvieron cultivos de la microalgas clorofila
Tetraselmis suecica, cepa obtenida en el Laboratorio de Limnologia Tropical de la
FES lztacala, UNAM. Esta microalga se eligié porque se encuentra en el intervalo
de tamafios de las particulas alimenticias de las cuales se alimentan los rotiferos
en condiciones Optimas de laboratorio, ademas de que se mantienen en diferentes

rangos de salinidad (Gémez, 1996).

El establecimiento de los cultivos en laboratorio se realizé en medio preparado en
agua desionizada estéril y adicionada con sales marinas comerciales (Instant
Ocean, Aquarium Systems) hasta alcanzar una salinidad final de 9 g L™y
fertilizado con medio F/2 modificado (Andersen, 2005). Las condiciones de cultivo
fueron intensidad luminica (35 umol quanta m? s™), fotoperiodo (12 horas luz) y

aireacion constante (Gomez, 1996).
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Todos los experimentos realizados fueron revisados con la ayuda de un
microscopio estereoscopico (Leica, MZ9.5); los organismos eclosionados fueron
aislados con la ayuda de una malla de 20 um de apertura de poro y colocados en
las condiciones experimentales respectivas y alimentandose con la microalga T.
suecica a una densidad de ~6 mg C L™ con el fin de que tuvieran un desarrollo
optimo y, en su caso, maduraran y/o se reprodujeran para posteriormente

determinarlos con claves especializadas (Gomez, 1996).
b) Analisis del banco de huevos de resistencia en condiciones de laboratorio

Para evaluar la densidad del banco de huevos de resistencia se tomaron 2 g de
cada una de las muestras previamente descritas y se colocaron en tubos de 50 ml
que contenian una solucion saturada de sacarosa y se centrifugaron a 700 r.p.m.
durante 5 minutos, logrando asi la resuspension y posterior aislamiento de
estructuras de resistencia con la ayuda de una malla de 20 ym de apertura de
poro como lo menciona la técnica desarrollada por Onbé (1978) y modificada por
Gbémez y Carvalho (2000). En los huevos recuperados se identificaron vy
cuantificaron con la ayuda de un microscopio invertido (Leica DMIL) dos
categorias de acuerdo a su tamarfo, color y estado de la cubierta siguiendo el
criterio descrito por Garcia-Roger et al. (2006): (a) huevos con apariencia viable y

(b) huevos no viables.

Para conocer la tasa de eclosién y diversidad de organismos en la zona litoral y en
la zona profunda se colocaron dos réplicas de 24 huevos aislados al azar en
pocillos individuales con 1.5 ml de agua salina (9 g L), los cuales fueron
incubados: (a) 15 °C, 11 horas-luz, 95 pmol quanta [PAR] m™2 s™' que se
presentan durante la mezcla, (b) 18 °C, 13 horas-luz, 140 pmol quanta m™ s~
simulando la estratificacion temprana y (c) 19 °C, 13 horas-luz, 280 pmol quanta
m™2 s™' que corresponde a la estratificacion establecida (Alcocer et al., 2001;

Alcocer, com per.), en una camara ambiental (Biotronette, Plant Growth Chamber)

15



revisados periddicamente cada 48 horas (durante un maximo de 30 dias) y
registrandose el tipo y numero de organismos eclosionados, para a partir de éstos,

calcular los porcentajes de eclosiones.

También se evalud el efecto combinado del fotoperiodo, intensidad luminosa y
temperatura en la dinamica de eclosion de los huevos de resistencia (no.
eclosiones por unidad de area a lo largo del tiempo), para lo que se realizaron tres
repeticiones con 3 g (0.40 cm?) de sedimento para cada zona de muestreo y se
colocaron en matraces de 250 ml con agua salina (9 g L), los cuales se
incubaron bajo las tres combinaciones arriba descritas. Revisados periddicamente

cada 48 horas dias) hasta que cesaron las eclosiones (~30 dias).

Para todos los analisis estadisticos se utiliz6 el programa informatico SPSS,
version 12.0 (SPSS Inc., 2003). Cuando en los resultados iniciales no se encontro
una distribucion normal, se transformaron los datos logaritmicamente (Ln(x) + 1).
Cuando los datos analizados correspondian a porcentajes (p. €., % eclosiones de
huevos aislados individualmente), se realizaron transformaciones utilizando la
funcion arco-seno (X'= sin"'\X; Underwood, 1997). Para comparar los efectos del
factor temporada (la combinacion de fotoperiodo, intensidad Iuminosa vy
temperatura), y tiempo experimental asi como las interacciones de estos factores
en las dinamicas de eclosion se hicieron analisis de varianza de medidas repetidas
(ANOVAR; Von Ende, 1993). Para evaluar el efecto de los factores temporada y
zona (procedencia del banco de huevos de resistencia) sobre las densidades y
numeros de eclosion se hicieron ANOVAS de dos vias de factores fijos. Cuando
se encontraron diferencias significativas se realizé un analisis post hoc de Student-
Newman-Keuls (Sokal y Rohlf, 2001).

Finalmente, para conocer la edad, distribucion vertical y viabilidad de las
estructuras de resistencia en los sedimentos del lago, se extrajo un nucleo de 61.5
cm de longitud y 9 cm de diametro en la zona profunda del lago (60 m; 19° 24.473'
Ny 97° 24.096' W) colectado el 22 de noviembre de 2005 con un nucleador de
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gravedad marca Uwitech. Este nucleo se cortdé en laminas de 1.0-1.5 cm de
grosor, que corresponde a distintos intervalos de tiempo (partiendo de la interfase
agua-sedimento: 0-1.5 cm, 1.5-2.5 cm, 2.5-3.5 cm, 3.5-4.5 cm, 4.5-5.5 cm, 5.5-6.5
cm, hasta los 30 cm), Para calcular la tasa media de acumulaciéon de sedimentos
se determind la cantidad de ?'°Pb en cada uno de los estratos, con la ayuda de la
Dra. Ana Carolina Ruiz Fernandez del Laboratorio de Geoquimica isotopica y
Geocronologia del Instituto de Ciencias del Mar y Limnologia, Unidad Mazatlan,

UNAM, como se describe a continuacion:

El analisis de la cantidad de %'°Pb, y suponiendo que la tasa de decrecimiento
exponencial se debe solamente a la disminucién radiactiva del #'°Pb, se puede

calcular una tasa de acumulacion de sedimentos a partir de la expresion:
— -1
S=-Am.

S es la tasa de acumulacion (cm afio™), A el producto multiplicado de la tasa de
disminucion de ?'°Pb (0.0311 afio™) y Ln 0.4343, m la pendiente de la regresion (-
0.0598).

Adicionalmente, de los distintos estratos, se tomaron muestras por triplicado de 3
g y se recuperaron, identificaron y cuantificaron los huevos de resistencia,
separandolos en aparentemente viables y no viables tomando en cuenta las
caracteristicas arriba mencionadas. De igual manera se tomaron muestras de 3 g
(3 réplicas) y se incubaron en las condiciones ambientales de estratificacion
establecida (19 °C, 13 h luz, 280 umol quanta m™ s™'), debido a que no se
encontraron diferencias significativas entre los diferentes tratamientos (véase en
descripcion de resultados) y que se ha reportado en otros trabajos que los huevos
de resistencia de Brachionus eclosionan bien en condiciones similares (Gémez et
al., 2002). Los experimentos fueron revisados cada 48 horas y finalizaron hasta

que ceso la eclosion de organismos (~30 dias).
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Para evaluar la edad del banco de huevos de resistencia sobre las densidades de
huevos, el numero de eclosidn y la proporcion de huevos viables respecto del total
(viables + no viables) se hicieron ANOVAS de una via. Cuando se encontraron
diferencias significativas se realizé un analisis post hoc de Student-Newman-Keuls
(Sokal y Rohlf, 2001).

c) Analisis del banco de huevos en condiciones de campo

Sobre la base de los resultados obtenidos en la secciéon anterior, se analizé la
eclosion del banco de huevos de resistencia en condiciones naturales, para lo cual
se eligieron dos escenarios contrastantes: (a) estratificacion (julio-agosto de 2006)

y (b) mezcla (enero-febrero 2007).

Las condiciones de oxigeno disuelto, intensidad de luz y temperatura varian a lo
largo de la columna de agua, por lo cual se seleccionaron tres profundidades del
lago, los cuales correspondian durante la estratificacion, a la zona del epilimnion
(11 m; i. e., con luz abundante, temperatura relativamente alta y oxigeno no
limitante), metalimnion (31 m; i. e., zona de la termoclina y oxiclina, y con luz
limitante) e hipolimnion (50 m; i. e., temperatura relativamente baja, ausencia de
luz y anoxia). Durante el experimento, se realizaron mediciones periédicas (0, 7,
14, 21, y 28 dias), del oxigeno y la temperatura a diferentes profundidades (10, 20,
28, 35, 45 y 50 m), con un instrumento multisonda de monitoreo de calidad de
agua (Hydrolab, DS4) acoplado a un sistema de captura y almacenaje de
informacion (Hydrolab, SVR4).

Previo al experimento, se colectaron sedimentos recientes (3 cm mas
superficiales) con una draga tipo Eckman en un punto de la zona profunda del lago
(~60 m), los cuales se mantuvieron en total oscuridad y a bajas temperaturas, para
reducir los posibles estimulos ambientales durante su traslado al laboratorio a
orillas del lago. Para cada profundidad experimental se obtuvo agua con la ayuda

de una botella tipo Niskin de 6 L de capacidad, la cual fue filtrada con una malla de
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20 um y papel filtro para retira asi los organismos zooplancténicos presente, y

posteriormente utilizada para llenar los recipientes experimentales.

En el laboratorio de campo se separaron sedimentos y aislaron huevos de
resistencia viables de acuerdo a las caracteristicas arriba mencionadas (Garcia-
Roger et al., 2006) como se describid previamente. Con el fin de evaluar los
patrones de eclosién de huevos de resistencia aislados asi como en inmersos en
los sedimentos (condiciones naturales) en cada profundidad se colocaron dos

tipos de unidades experimentales (Fig. 3):

(1) Trampas de eclosion de huevos de resistencia aislados, para evaluar los
porcentajes de eclosion (ademas del efecto de la ausencia de sedimentos)
que fueron construidas con tubos tipo Eppendorf, a los que se les colocé como
tapa una malla de 20 uym, que contenian 10 huevos de apariencia viable en

1.5 ml de agua de la profundidad respectiva previamente filtrada.

(2) Frascos de polipropileno transparente de 150 ml, los cuales tenian como tapa
una malla de 20 um de apertura de poro, que mantenian los sedimentos y las
estructuras de resistencia en contacto con el agua de la profundidad
respectiva, pero que evitaban la salida de los organismos eclosionados in situ
y que impedian la entrada del zooplancton proveniente de la columna de
agua, que contenian 6 g de sedimento y agua filtrada de la profundidad

respectiva (Fig. 3). Estos para evaluar las de eclosiones en funcion del tiempo.

Las unidades experimentales descritas se colocaron y sujetaron en cada
profundidad en grupos de cuatro sobre una cuerda, la cual se mantuvo en posicién
vertical con la ayuda de una boya en la superficie y un contrapeso de ~20 kg
anclado al fondo del lago, logrando asi mantener las unidades experimentales con
la malla dirigida hacia arriba a lo largo de todo el experimento (Fig. 4). Se
colocaron cuatro series similares (i. e., cuerdas; 3 profundidades x 2 tipos de

unidades experimentales x 4 réplicas x 4 series). Cada siete dias se retird una
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serie, hasta el término del experimento (28 dias). En el caso de los tubos tipo
Eppendorf, que sdélo contenian huevos de resistencia y rotiferos posiblemente
eclosionados, se utilizd6 formaldehido al 4% para fijarlos y transportarlos al
laboratorio para su cuantificacion en un microscopio invertido (Leica DMIL). En el
caso de los frascos que contenian sedimento fue necesario decantar y filtrar el
contenido con una malla de 20 ym, para asi aislar a los organismos eclosionados
(presentes en el sobrenadante), los que fueron fijjados con formaldehido para
transportarlos al laboratorio para su posterior revisién. El sedimento contenido en
los frascos fue transportado al laboratorio, manteniéndolo a 4°C y en total
oscuridad, para proceder a resuspender los huevos no eclosionados mediante la
técnica descrita previamente y asi realizar el conteo de los huevos sobrantes

(viables y no viables).

Para evaluar el efecto de las combinaciones de intensidad de luz, temperatura,
disponibilidad de oxigeno disuelto y del tiempo experimental, asi como su
interaccion, sobre los numeros de organismos eclosionados y sus porcentajes de
eclosion se hicieron ANOVAS de dos vias de factores fijos. Cuando se
encontraron diferencias significativas se realizé un analisis post hoc de Student-

Newman-Keuls.

Para evaluar que organismos zooplancténicos se encontraban en la columna de
agua y relacionarlos con aquellos eclosionados durante la fase experimental, se
realizaron muestreos periodicos de zooplancton (los dias 0, 7, 14, 21, y 28) a
diferentes profundidades (10, 20, 28, 35, 45 y 50 m) con la ayuda de una botella
tipo Niskin de 6 L de capacidad. La muestra colectada se filtré6 por una malla de 63
pm y se fijo con formaldehido al 4% para su traslado y revision en el laboratorio.
Para el periodo de mezcla (8 enero al 5 febrero del 2007) se realizé el mismo
procedimiento experimental descrito para el periodo de estratificacion, ubicando

las trampas de eclosion en las mismas profundidades experimentales.
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Figura 3. Trampas para la eclosion de huevos de resistencia en sedimentos o aislados
colocados in situ en el Lago Alchichica.

60C | |
Diametro {1.73 Km)

Figura 4. Ubicacion y distribucion de las trampas para la eclosién de huevos de
resistencia en el Lago Alchichica.
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Resultados

9.1) Trabajo de laboratorio
a) Densidad y diversidad de huevos de resistencia

Se registré una densidad de 6.8 + 0.74 huevos de resistencia cm™ en la zona
litoral, de los cuales solo el 6.4 % correspondié a huevos viables y el 93.6 % a
huevos no viables (Fig. 5). Para la zona profunda se encontré una densidad de
148 + 6.4 huevos de resistencia cm™ de los cuales 67.3 % fueron viables y 32.7 %

no viables.

En las muestras de zooplancton colectadas en el Lago Alchichica se encontraron 7
morfoespecies de rotiferos, un grupo de Bdelloidea no identificado asi como 2
especies de copépodos. Todos estos taxa se encontraron presentes en la zona
litoral del lago, mientras que en la zona pelagica solo se observaron 4 de estos
taxa en total (Tabla 1). En contraste, a partir de los huevos de resistencia, solo
eclosionaron dos especies, de ellas, Brachionus grupo plicatilis fue la que
eclosion6 en mayor cantidad en ambas zonas del lago, mientras que de Hexarthra
jenkinae sélo se registraron en total tres individuos eclosionados en la zona litoral
(Fig. 6). Es importante sefalar que no se observaron estructuras de resistencia ni
eclosiones de copépodos, por lo tanto los resultados mostrados en el resto de este
trabajo solo se refieren a rotiferos, particularmente de la especie mas abundante,

B. grupo plicatilis.
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Figura 5. Densidad de huevos de resistencia (cm®) en sedimentos de la zona profunda

(ZP) y en las tres estaciones litorales (L1, L2 y L3) del lago Alchichica, Puebla. Se

muestran las medias * error estandar (EE).

Figura. 6. B. grupo plicatilis; A: hembra ovigera; B: huevo de resistencia. H. jenkinae; C:

hembra adulta; D: huevo de resistencia, provenientes del Lago Alchichica, Puebla.
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Tabla 1. Taxa de zooplancton encontrados en la zona pelagica vy litoral provenientes de
muestras de agua del Lago Alchichica asi como aquellos eclosionados a partir de

estructuras de resistencia presentes en los sedimentos. X: presencia, -: ausencia.

TAXA Registrados en Eclosn_onados de
muestras de agua sedimentos
Pelagica | Litoral | Pelagica | Litoral

ROTIFERA
Bdelloidea - X - -
Brachionus grupo plicatillis X X X X
Colurella cf. obtusa (Gosse, 1886) - X - -
Hexarthra jenkinae (De Beauchamp, 1932) X X - X
Lecane lamellata (Daday, 1893) - X - -
Lecane thalera (Harring y Mayers, 1926) - X - -
Lepadella patela (O. F. Mdiller., 1786) - X - -
COPEPODA
Leptodiaptumus garciai. X X - -
Tropocyclops sp. X X - -

Riqueza taxonémica: 4 10 1 2
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b) Banco de huevos de resistencia: distribucion vertical, viabilidad y edad

El analisis estratigrafico del nucleo mostré que los sedimentos son similares en
textura y color, de naturaleza areno-arcillosos, de color café-verdoso y con gran
cantidad de materia organica y carbonatos (reaccion al HCI), con excepcion de
una banda blanca de carbonatos de aproximadamente ~0.5 cm de ancho a los
15.5 cm de profundidad.

La tasa promedio de acumulacién de sedimentos determinada a partir del

decaimiento del 2'°Pb en el nucleo de Alchichica fue de 0.35 cm afio™.

Solo se encontraron huevos de resistencia de B. grupo plicatilis en los estratos
analizados, de los que se observo un 29% de eclosiones en los 3.5 cm mas
superficiales de sedimento, con un patron de disminucion progresiva de eclosion

conforme aumentaba la profundidad (ANOVA, p = 0.01).

La disminucion gradual de la densidad de huevos viables estuvo asociada a su
disminucién proporcional respecto al total de huevos (viables y no viables;
ANOVA, p = 0.01; véase Fig. 7). Los huevos viables se encontraron hasta los 5.5
cm, mientras que los huevos no viables se mantuvo homogénea (ANOVA, p =
0.391) aun en los estratos donde ya no se presentaron estructuras viables, (>6.5

cm), observando esporadicamente huevos deteriorados hasta los 8 cm.
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Figura 7. Densidad de huevos de resistencia viables, no viables y nimero de eclosiones
(cm-?) del rotifero B. grupo plicatilis en los diferentes estratos de sedimento en
condiciones controladas de laboratorio (19°C, 13 horas-luz, 280 umol quanta m™2 s™"). Se

muestran las medias * error estandar (EE).
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c) Tasas de eclosion en condiciones de laboratorio: efecto combinado de la
temperatura, fotoperiodo e intensidad de luz

No se encontraron diferencias significativas (ANOVA, p = 0.885) en las tasas de
eclosiéon de los huevos de resistencia que contenian los sedimentos provenientes
de la zona profunda entre los tres tratamientos (temporadas hidrologicas), que
evaluaban el efecto combinado de temperatura, fotoperiodo e intensidad luminica
(Fig. 8). Se observé un promedio de 73 + 18 eclosiones cm™ para la temporada de
mezcla (T1), 75 +13 eclosiones cm™ para la estratificacion temprana (T2) y 68 +12

eclosiones cm™ para la estratificacion establecida (T3).

Se observaron diferencias significativas (ANOVA, p <0.001) entre las eclosiones
entre la zona profunda y la litoral. El nUumero de eclosiones en la zona litoral fueron
minimas con un promedio de 1 + 1 eclosion cm™ para el periodo correspondiente a

la mezcla y 0.45 + 0 eclosiones cm™ estratificacion temprana y establecida (Fig. 8).

El patrén de eclosion de los huevos de resistencia de B. grupo plicatilis aislados
individualmente (sin sedimento), fue diferente al arriba descrito (Fig. 9),
encontrandose diferencias significativas en los porcentajes de eclosion entre los
tres tratamientos (ANOVA, p <0.05) siendo mayor (42 £ 5 %) en el periodo mezcla
(T1), en comparaciéon con los otros dos periodos (29 + 0% en la estratificacion

temprana y 23 £ 1 en la estratificacion establecida).
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Figura. 8. Efecto de los tratamientos (temporadas; T1: mezcla, T2: estratificacion
temprana y T3: estratificacion establecida) sobre los huevos de resistencia presentes en
los sedimentos provenientes de la zona litoral y zona profunda del Lago Alchichica. Se
muestran las medias + error estandar (EE). Véase que las escalas de eclosionados son
diferentes.

50 -
45 -
40 -
3 -
30 -
% - T
20 -
15
10
5 4

0) %

T1 T2 T3

% de eclosiones (Huevos aislados)

Figura. 9. Efecto de los tratamientos (temporadas; T1: mezcla, T2: estratificacion
temprana y T3: estratificacion establecida), en huevos aislados individualmente
(Brachionus grupo plicatilis), sin sedimento de el Lago Alchichica. Se muestran las medias
* error estandar (EE).
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d) Dinamica temporal de eclosién

No se encontraron diferencias significativas (ANOVAR, p = 0.97) en la dinamica
temporal de eclosion entre los tres tratamientos (temporadas) en el efecto
combinado de temperatura, fotoperiodo e intensidad luminica en huevos de

resistencia.

En sedimentos provenientes de la zona profunda se observaron las primeras
eclosiones los dos primeros dias de la fase experimental con una densidad de 3 +
0.44 org. cm, alcanzando el maximo de eclosiones (40 + 9 org. cm™) el sexto dia.
Después, la tasa de eclosion disminuy6 conforme transcurrié el tiempo hasta que
cesaron al dia 37 de la fase experimental (Fig. 10a). Para la zona litoral, las
eclosiones fueron minimas y significativamente diferentes con respecto a la zona
profunda (ANOVA, p <0.01). Las eclosiones se presentaron en los tres
tratamientos hasta el cuarto dia con una densidad promedio de 2 = 0.66

organismos cm, en los tres tratamientos (Fig. 10b).

De manera similar, en la dinamica temporal de eclosiones de los huevos de
resistencia en sedimentos de diferentes edades (0-6.5 cm de profundidad, <18.6
afnos) en condiciones controladas de laboratorio (estratificacion tardia), se
registraron las primeras eclosiones los dos primeros dias del experimento y el
maximo el cuarto dia en los estratos mas superficiales (0-3.5 cm de profundidad,
<10 afos). Las eclosiones disminuyeron conforme aumenté la profundidad (Fig.
11) encontrandose diferencias significativas entre todos los estratos analizados
(ANOVAR, p = 0.01). Se observaron las primeras eclosiones de rotiferos B. grupo
plicatilis al 2° dia, con el maximo de eclosién (50 + 4.1 org. cm™) en el 4° dia del

periodo experimental, para posteriormente disminuir y cesar en el dia 19 (Fig. 11).
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Figura. 10. Dinamica temporal de eclosion en los diferentes tratamientos (T1: mezcla, T2
estratificacion temprana y T3 estratificacion establecida; véanse detalles en el texto) en
condiciones de laboratorio con sedimentos provenientes de la zona (a) y zona litoral (b).

Se muestran las medias + error estandar (EE).
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Figura 11. Dinamica temporal de eclosiones de huevos de resistencia del rotifero B.
grupo plicatilis en los diferentes estratos de sedimento en condiciones controladas de
laboratorio (19°C, 13 horas-luz, 280 pmol quanta m™? s™'). Se muestran las medias + error
estandar (EE).
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9.2. Trabajo de campo

a) Variables registradas durante la fase experimental (perfiles verticales de
oxigeno disuelto, temperaturay zooplancton) en la columna de agua del

Lago Alchichica

Durante la fase experimental en la temporada de mezcla la temperatura se
mantuvo homogénea en las tres profundidades experimentales, con valores
alrededor de 15 + 0.18°C. En el periodo de estratificacion los valores registrados
en los primeros 20 m de la columna de agua fueron de 19 £ 0.2°C, presentandose
una disminucion de alrededor de 4°C entre los 20-30 m de profundidad, con lo que
el hipolimnion se mantuvo con valor de 15 °C = 0.01 (Fig. 12). Por otra parte se
registraron valores maximos de oxigeno disuelto (6.5 mg L™) en los primeros 20
m. En el caso de la temporada de mezcla se observé una ligera disminucion del
oxigeno disuelto conforme aumentaba la profundidad, (4.9 mg L™ + 0.22) hasta los
50 m. Para el periodo de estratificacion se observé un epilimnion oxigenado (6 mg
L™ + 0.15) con una oxiclina entre los 20 y 35 m, registrandose valores de anoxia a
partir de los 35 m y hasta la profundidad maxima (Fig. 12).
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Figura 12. Oxigeno disuelto y temperatura registrados durante los periodos
experimentales de eclosion del banco de huevos de resistencia del zooplancton en el
Lago Alchichica. Se muestran las medias * error estandar (EE). Notese que en la escala

de temperatura no se muestran los valores inferiores a 14°C.
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b) Diversidad y abundancia de rotiferos en muestras de agua

En los muestreos de zooplancton realizados en la columna de agua durante la
fase experimental en campo en las dos temporadas (estratificacion y mezcla), se
registraron las dos especies de rotiferos eclosionadas de huevos de resistencia, H.

jenkinae y B. grupo plicatilis.

H. jenkinae se encontré en densidades bajas (1 + 0.61 org. L™") durante el periodo
de estratificacion y localizados en el epilimnion, sin observarse en el metalimnion e
hipolimnion. Para el periodo de mezcla la densidad de estos organismos fue

mayor (4 + 2.5 org. L") y distribuidos a lo largo de la columna (Fig. 13).

Por otro lado, B. grupo plicatilis fue la especie con mayor densidad con promedios
minimos de 3 + 1.2 org. L' durante la estratificacion en el epilimnion, no
registrandose en el metalimnion e hipolimnion. Durante el periodo de
estratificacion, estos organismos se encontraron predominantemente en el
epilimnion con densidades de 163 *+ 80.5 org. L™, con un patrén de distribucion
decreciente en funcién de la profundidad (metalimnion con 78 + 49.7 org. L™). Sin
embargo, a lo largo de la temporada de muestreo, las densidades poblacionales
disminuyeron progresivamente, registrandose las densidades mas bajas en el
hipolimnion 25+ 18.4 org. L™(Fig. 14).
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Figura 13. Densidad del rotifero Hexartra jenkinae (L") a diferentes profundidades de la
columna de agua del Lago Alchichica, Puebla, registrados durante los experimentos de
eclosion de huevos de resistencia en campo (se tomaron muestras cada semana a lo
largo de los 28 dias) correspondientes a los periodos de: (a) estratificacion (agosto-
septiembre de 2006) y (b) mezcla, (enero-febrero 2007). Nétese que las escalas de

densidad son diferentes.
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Figura 14. Densidad del rotifero Brachionus grupo plicatillis (L") a diferentes
profundidades de la columna de agua del Lago Alchichica, Puebla, registrados durante los
experimentos de eclosiéon de huevos de resistencia en campo (se tomaron muestras cada
semana a lo largo de los 28 dias) correspondientes a los periodos de: (a; estratificacién
(agosto-septiembre de 2006) y b) mezcla, (enero-febrero 2007). Notese que las escalas

de densidad son diferentes.
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c) Tasas de eclosion

Durante la temporada de estratificacion no se observaron eclosiones de los
huevos aislados (sin sedimento) en la zona profunda, contrario a lo observado en
el epilimnion y el metalimnion (Fig. 15a). No se encontraron diferencias
significativas entre el epilimnion y el metalimnion en todas las fechas de eclosion
(Student-Nuwman-Keuls, p >0.05). En la temporada de mezcla se registraron
eclosiones en todas las profundidades de la columna de agua (Fig. 15b), sin
observarse diferencias significativas en el perfil vertical (ANOVA, p = 0.945), pero
si en la fecha de eclosidon (ANOVA, p = 0.03), y en la interaccion de los dos
factores (ANOVA, p = 0.001).

En huevos de resistencia eclosionados de sedimentos se tuvieron eclosiones solo
en la superficie durante la estratificacion, observandose el mayor numero de
eclosiones durante la primera semana, con una disminucion gradual a lo largo del
tiempo experimental (Fig. 16a). Para el periodo de mezcla se registraron
eclosiones en las tres profundidades experimentales (Fig. 16b), observandose
diferencias significativas (ANOVA, p <0.05) para los factores principales
(profundidad y fecha) y para la interaccion (p <0.001), con las mayores eclosiones

(35 % 8) en la superficie y las minimas en el fondo (1 £ 1).

Comparando solo las eclosiones registradas en superficie en ambas temporadas,
se observd que hay diferencias significativas en el factor tiempo (ANOVA, p =
0.05), evidenciando patrones diferentes de eclosion, siendo maximos al inicio de la
temporada de estratificacion con una disminucion gradual, mientras que durante el
periodo de mezcla se observo un retraso (una semana) antes de observarse los
numeros maximos de eclosion para posteriormente disminuir sistematicamente

con el tiempo (Fig. 17).
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Figura 15. Efecto de la profundidad en la columna de agua (i. e, factores temperatura,
intensidad de luz y oxigeno disuelto) en los porcentajes de eclosion de huevos de
resistencia de B. grupo plicatilis aislados (sin sedimento) del Lago Alchichica, Puebla,
durante los dos periodos del ciclo hidrodinamico, (a) estratificacion y (b) mezcla. Se
muestran las medias * EE.
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Figura 16. Efecto de la profundidad (i. e, temperatura, intensidad de luz y oxigeno
disuelto), en las eclosién de huevos de resistencia (ind. g”') de B. grupo plicatilis en
sedimentos del Lago Alchichica, Puebla, durante los dos periodos del ciclo hidrodinamico,

(a) estratificacion y (b) mezcla. Se muestran las medias + EE.
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Figura 17. Eclosiones en superficie (11 m) de huevos de resistencia (ind. g”) del rotifero
B. grupo plicatilis en sedimentos del Lago Alchichica, Puebla durante los dos periodos del
ciclo hidrodinamico del lago, mezcla y estratificacion. Se muestran las lineas de tendencia

doca lo largo del periodo experimental, medias * error estandar (EE).
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Discusion

Densidad y diversidad de huevos de resistencia

El tamafno del banco de huevos de resistencia se puede atribuir principalmente a
la relacion entre la tasa de produccion de huevos y la tasa de eclosion (De Stasio,
1989), asi como de las condiciones especificas de cada lago tales como la tasa de
sedimentacion, la edad y las condiciones del sedimento (i. e., concentraciones de
oxigeno, concentraciones de sulfuro de hidrogeno, condiciones de luz,
temperatura, depredadores, etc.; Garcia-Roger et al., 2006). Estos factores
determinan, ademas, cuantos de ellos tienen la posibilidad de preservarse y
eclosionar. Por lo que un criterio adecuado de medir el tamano real de este banco
es el numero de estructuras que son en apariencia morfolégicamente viables,
utilizando caracteristicas de tamafro, color, textura y estado de la cubierta (Garcia-
Roger, 2004).

Considerando los resultados encontrados en el Lago Alchichica donde se observa
que la densidad de huevos de resistencia depositados en la zona profunda (148 +
6.4 huevos cm™) es dos dérdenes de magnitud mas alta que en la zona litoral (6.8 +
0.74 huevos cm?), ademas de que la proporcion de huevos morfolégicamente
viables es también significativamente mas elevada (67.3 vs. 6.4 %), es evidente
que ambos ambientes tienen caracteristicas distintas (p. ej., oxigeno vy

depredacion por otros organismos) para la preservacion de estas estructuras.

En este tipo de ambientes con una columna de agua estratificada y en el que la
mayor parte del lago tiene un fondo que permanece andxico por un periodo de
tiempo largo, se ha visto que el establecimiento de una fauna béntica importante
que genere bioturbaciones es poco probable, por lo que las posibilidades de que
los huevos de resistencia sufran dafio por efecto de la depredacion y deterioro por
parte de otros microorganismos son bajas; por lo tanto estas condiciones parecen

propiciar para la sedimentacion de particulas organicas y en consecuencia una
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buena preservacion de los huevos de resistencia como ha sido descrita en otros
lagos (Minkoff et al., 1983; Marcus et al., 1994; Caceres et al., 2003).

En contraste, en la zona litoral de Alchichica, en la que se ha descrito una fauna
bentdnica abundante y diversa, y en la que las temperaturas, cantidad de luz
incidente, aunado a una actividad mas intensa de otros organismos (aves, peces y
anfibios) es muy probable que la preservacion del banco de huevos se vea
afectada negativamente. Por lo que, estas diferencias podrian ser las causas mas
probables para explicar esta distribucion diferencial del banco de huevos de

resistencia en este lago.

Existen pocos trabajos con los que se pueden comparar los resultados obtenidos.
Otros autores han reportado rangos de densidad de ~1-100 huevos de resistencia
por cm™ en rotiferos del género Brachionus provenientes de lagos salinos (Marcus
et al., 1994; Hairston, 1996). Mientras que en trabajos recientes realizados en
diversos cuerpos de agua someros de la Peninsula Ibérica, caracterizados por ser
salobres y no sobrepasan los 2 m de profundidad, centrados en analizar las
caracteristicas de los huevos de resistencia de las especies del complejo B.
plicatilis, se describen intervalos entre 4.7 y 26,000 huevos diapausicos cm™.
Estos autores describen que la ubicacion del cuerpo de agua con respecto a la
distancia al mar y el régimen hidrico del lago (frecuencia de desecacion)
determinaban los patrones de abundancia de estas estructuras. Comparando
estos resultados con los obtenidos en el Lago Alchichica (donde no hay
desecacion del lago y en el que la columna de agua esta estratificada la mayor
parte del afo, con un proceso de circulacibn durante tres meses
aproximadamente) son consistentes con el hecho de haber encontrado
densidades de huevos bajas, y apoyan la idea de que mientras mayor es la
estabilidad del hidroperiodo del lago, menor es la presion de los organismos a
formar estructuras de resistencia para hacen frente a los periodos adversos (i. e.,
desecacion del sistema), por lo que el banco de huevos tenderia a tener

densidades bajas (Garcia-Roger et al., 2006). En el caso de Alchichica es evidente
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que existen ademas otros factores que podria explicar estas densidades bajas

(véase discusion abajo).

Al evaluar la riqueza y diversidad taxondmica del reservorio biético de organismos
zooplanctonicos (banco de huevos de resistencia) del Lago Alchichica se observa
que éstas son bajas (solo dos especies de rotiferos, B. grupo plicatilis y H.
jenkinae) si se comparan con aquellas encontradas en las muestras de agua (7
morfoespecies de rotiferos, un grupo de Bdelloidea no identificado asi como 2
especies de copépodos). A pesar de que en la zona litoral la diversidad de taxa
fue mayor que en la zona pelagica, ésta no se vio reflejada en el banco de huevos,
ya que las dos especies de rotiferos eclosionadas tuvieron densidades muy bajas
y una de ellas, H. jenkinae, solo se encontré ocasionalmente. En otros cuerpos de
agua se ha reportado una mayor diversidad en el banco; por ejemplo, en el
estuario Pettaquamscutt, Rhode Island, donde se tienen condiciones andxicas y
los sedimentos son extremadamente sulfhidricos, posiblemente similares a las
condiciones que se presentan en el Lago Alchichica, se distinguieron 12 tipos
diferentes de huevos, de los cuales se determinaron al menos cuatro especies de
copépodos, un cladécero y un rotifero del género Brachionus. Los huevos de

rotiferos fueron los mas abundantes (Marcus, et al., 1994).

En el Lago Alchichica en ningun caso se encontraron estructuras de resistencia, ni
se observaron eclosiones de individuos de las dos especies de copépodos
observadas en muestras de la columna de agua, lo que sugiere que
probablemente estos organismos no producen estructuras de resistencia. Esta
caracteristica ha sido reportada en otras poblaciones de copépodos en las que los
cuerpos de agua que habitan no tienen cambios estacionales drasticos como,
temperaturas bajo cero o desecacidon del cuerpo de agua (Pasternak y
Arashkevich, 1999; Santer et al.,, 2000). En algunos calanoides (p. ej.,
Eudiaptomus graciloides) se han observado tres tipos de diapausa en su ciclo de
vida: (1) huevos de resistencia, (2) retraso de la tasa de crecimiento de los

estadios juveniles tardios (copepoditos IV-V) en verano, y (3) “latencia” como
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adultos a lo largo del verano (Pasternak y Arashkevich, 1999). A pesar de que la
primer estrategia no se ha observado en los copépodos de Alchichica, las otras
dos pudieran estar ocurriendo, dadas las caracteristica del plancton y del lago per
se, en las que se ha observado que la poblacion de copépodos permanecen activa
a lo largo de todo el ano (Lugo, 2000), resultado de su mejor capacidad
competitiva en relacion a los otros organismos del zooplancton y a su buena
capacidad para escapar de sus depredadores (el pez Poblana alchichica),
migrando diferencialmente en la columna de agua, ademas de que pueden

soportar algunos dias en ayuno (Ciros-Pérez et al., comunicacion personal).

Banco de huevos de resistencia: distribucion vertical, viabilidad y edad

De acuerdo con la tasa promedio de acumulacién de sedimentos en el Lago
Alchichica (0.35 cm aﬁo'1) se puede concluir que el banco de huevos de
resistencia reportado en este trabajo es relativamente joven, dado que solo se
encuentran en los estratos mas superficiales, con una edad <10 afos y una
viabilidad relativamente baja (29 % de eclosiones). Estos valores son bajos si lo
comparamos con otros estudios realizados con zooplancton, en particular con
rotiferos, (Garcia-Roger et al., 2006, Kotani et al., 2001, Caceres 1997). El tiempo
de viabilidad maxima de los huevos de resistencia, a pesar de encontrarse entre
los rangos reportados en la literatura (Marcus, 1994; Kotani et al., 2001), se
encuentran ente los valores mas bajos. El patron general observado de
disminucion en el porcentaje de eclosiones en Alchichica es similar al reportado
por otros autores (Uye 1980; Uye et al 1984; Marcus et al., 1994), el cual se ha
atribuido -principalmente- al deterioro causado por el tiempo que pasan éstos en el
sedimento y a que estan expuestos por largos periodos en condiciones de anoxia
y H>S. Marcus et al. (1994) reportan una distribucion (hasta los 12 cm del
sedimento), edad (~40 afios) y viabilidad (76.7 % de eclosiones) mayores. Otros
autores (p. ej. Kotani et al., 2001) reportan la eclosion de huevos de resistencia de
rotiferos de éste mismo complejo de especies, con intervalos de edad mayores

(<65 afios). Por ejemplo, Garcia-Roger et al. (2006) registraron tasas de
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sedimentacion similares a las de Alchichica (0.31 + 0.04 cm afio”), aunque
observaron eclosiones de B plicatilis hasta los 10 cm de profundidad con edades
de 13-20 afios y hasta 60-80 afios en lagos temporales, en los que los huevos de
resistencia presentan una mayor viabilidad (62.419.6 %), aunque ésta disminuyo
drasticamente conforme aumenta la profundidad (sélo eclosionaban en los

primeros 2 cm).

En otros taxa zooplanténicos los huevos de resistencia permanecen viables
depositados en sedimentos durante mas tiempo. Por ejemplo, se ha reportado un
banco de huevos de resistencia de cladéceros con edades de 125 afios (Caceres,

1998) y en copépodos de mas de 300 afos (Hairston et al., 1995).

Tasas de eclosién en condiciones de laboratorio: efecto combinado de la
temperatura-fotoperiodo e intensidad de luz

Los resultados de los diferentes experimentos en condiciones de laboratorio
(huevos aislados y con sedimento) indican que los huevos de resistencia
provenientes del Lago Alchichica no responden en forma diferencial a los
diferentes estimulos de eclosion probados (la combinacion de temperatura,
fotoperiodo e intensidad de luz) caracteristicos de los periodos de mezcla,
estratificacion temprana y estratificacion establecida del lago. Estos resultados
contrastan con lo encontrado por otros autores para rotiferos (especies del grupo
B. plicatilis), copépodos (p. e., Diaptomus sanguineus) y cladéceros (Daphnia
spp.) provenientes de lagos templados, en los que se ha demostrado el efecto que
tiene los cambios acentuados en el fotoperiodo y la temperatura, similares a los
que ocurren durante la transicion entre el invierno y la primavera (Caceres y
Schwalbach, 2001), y que parecen ser necesarios para romper la diapausa
(Hairston y Olds, 1986, 1987; Hairston y Kearns, 1995). Adicionalmente, se ha
encontrado que en ausencia de luz la eclosioén resulta poco probable (Hagiwara y
Hino, 1989; Hagiwara et al., 1995), este tipo de condiciones ambientales

contrastantes no ocurre en el Lago Alchichica, donde el cambio hidrolégico mayor,
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la transicién entre estratificacion y mezcla de la columna de agua, no esta

asociado a cambios importantes de la temperatura en el fondo del lago.

Ademas, dada la morfometria de este lagos crater profundo (Zmeq = 38.5 m), con
una zona litoral poco desarrollada y taludes muy pronunciados, la luz solar no
alcanza la mayor parte de los sedimentos del fondo (la capa eufética tiene un
promedio de 16 m) por lo que permanecen en oscuridad constante. En estas
condiciones, la eclosion resultaria poco probable (Hagiwara e Hino, 1989;
Hagiwara et al, 1989), por lo que seria plausible pensar que las poblaciones en
este tipo de lagos tropicales profundos hayan adaptado sus estrategias del ciclo

de vida a estas condiciones particulares.

44



Trabajo de campo: patrones de eclosion de huevos de resistencia in situ

Las densidades de rotiferos (B. grupo plicatillis y H jenkinae) registrados en la
columna de agua durante los experimentos son similares a las descritas
previamente en estas temporadas en el lago (Lugo, 2001). Durante la mezcla se
tiene una mayor densidad de B. grupo plicatilis el cual se encontré localizado
homogéneamente a lo largo de toda la columna de agua, mientras que durante la
estratificacion se observa una disminucion de organismos entre el epilimnion y el
resto de la columna. H. jenkinae se encuentra en densidades bajas en toda la
columna de agua durante la mezcla, mientras que en la estratificacion se observa
una disminucion de organismos en el epilimnion y ocasionalmente en el
metalimnion e hipolimnion. Cabe resaltar que no se observaron rotiferos con

huevos de resistencia en las muestras provenientes de la columna de agua.

Los resultados de los experimentos en condiciones de campo muestran que
cuando se aislan los huevos de resistencia del sedimento, responden de manera
similar entre las dos temporadas analizadas (mezcla y estratificacion), a pesar de
que las condiciones de oxigeno, fotoperiodo e intensidad luminosa son diferentes,
observandose tasas de eclosion altas (cercanas al 100%) en el epilimnion vy
metalimnion. Sin embargo, hay un resultado notable, no se observaron eclosiones
en el hipolimnion andxico durante la temporada de estratificacién. Por otra parte,
cuando los huevos de resistencia no eran aislados, permanecian en los
sedimentos, las diferencias observadas fueron importantes entre las dos
temporadas. Este fendmeno, el que el factor sedimento impidiera o disminuyera
drasticamente las tasas de eclosion puede ser el resultado de la gran cantidad de
materia organica presente en los sedimentos (Alcocer et al., 2008), que puede
estar propiciando la disminucion en la disponibilidad de este gas, y en
consecuencia la inhibiendo de la eclosién de huevos de resistencia. De manera
similar, sélo se observaron eclosiones en el epilimnion durante la temporada de

estratificacion, mientras que cuando ocurria la mezcla, a pesar de que se
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registraron eclosiones en todas las profundidades, se observo un gradiente de

disminucién de eclosiones conforme aumentaba la profundidad.

Analizando los factores ambientales medidos durante los dos periodos
experimentales llama la atencion el oxigeno disuelto, este factor asi como la
presencia o no del sedimento parecen ser los responsables de las diferencias
encontradas en los patrones de eclosion entre las dos temporadas analizadas. Si
esto es asi, el oxigeno actuaria como un estimulo para finalizar la salida de la
latencia, mientras que el sedimento seria un inhibidor de ésta, capturando el
oxigeno disuelto disponible en la columna de agua debido a la demanda para
oxidar la gran cantidad de materia organica que se sedimenta producida por el
fitoplancton y zooplancton principalmente (Alcocer et al., 2008). Esto es probable
si se considera que se ha encontrado que una buena parte de la productividad
primaria del Lago Alchichica, al ser aprovechada poco eficientemente por los
consumidores (i. e., zooplancton) dada sus caracteristicas (compuesta
principalmente por microalgas de tamanos grandes; Oliva et al., 2001), se pierde
por sedimentacion, acumulandose en los sedimentos, lo cual explicaria una alta

demanda bioquimica de oxigeno y un alto potencial redox.

Asi, se explicaria por qué las eclosiones en la superficie son altas en las dos
temporadas, y notablemente altas durante la mezcla, mientras que se da la
ausencia de eclosiones en aguas medias y profundas durante la estratificacion.
Sin embargo, analizando los patrones diferentes de eclosion en el epilimnion entre
las dos temporadas, en los que se vio un retraso de al menos una semana para
observar el maximo de eclosiones en la mezcla (en comparacién con lo ocurrido
durante la estratificacion), la disponibilidad del oxigeno disuelto podria tener un
efecto combinado con el cambio en la intensidad de luz, que es mayor durante la
estratificacion (Alcocer, comunicacion personal). A este respecto se ha
documentado que el oxigeno es necesario para la oxidacion de acidos grasos a
prostaglandinas en el embrién (dentro del huevo) como estimulo necesario para la

eclosion y que, ademas, la luz intensa produce altas concentraciones de peréxido
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de hidrogeno lo que contribuye a incrementar el estimulo para romper la latencia

(Hagiwara et al., 1995).

En general y de acuerdo con los argumentos previamente expuestos, se observa
que el banco de huevos de resistencia del Lago Alchichica: (1) es poco diverso y
abundante, (2) es reciente, (3) que los cambios en la combinacion de fotoperiodo,
intensidad luminica y temperatura no tienen un efecto diferencial como estimulo
para su eclosion, pero si la disponibilidad de oxigeno (ademas de que el
sedimento estaria actuando como inhibidor), y (4) dado que se encuentra
localizado en su mayoria en la zona profunda del lago, donde las posibilidades de
eclosionar son bajas, el papel funcional de éste parece ser poco relevante para la

dinamica de las poblaciones zooplanctonicas que lo habitan.

Dado que el papel del banco de huevos de resistencia aparentemente no es
relevante en las dinamicas del ciclo anual de las poblaciones zooplanctonicas de
este lago, se puede conjeturar al respecto. Si se considera que la produccién de
estas estructura implica una gran inversion de recursos por parte de las
poblaciones que los generan, y que aunque éstas sean producidas, la probabilidad
que tienen de eclosionar una vez que llegan a los sedimentos en este tipo de
lagos con relativamente poca variabilidad ambiental es muy baja, una de las ideas
mas ldgicas seria pensar que estos factores conducirian gradualmente a la
pérdida de la fase sexual en los partenogenéticos ciclicos (Garcia-Roger et al.,
2005), o bien, a la perdida de capacidad de entrar en latencia en los copépodos
(Pasternak y Arashkevich, 1999; Santer et al., 2000) debido a que las presiones de
seleccién para producirlas son bajas. Los resultados obtenidos en este trabajo
indican que la capacidad para formar estructuras de resistencia podria estar
ocurriendo en el Lago Alchichica, o que explicaria el por qué no se observan
estructuras de resistencia de copépodos y por qué la densidad de huevos de
resistencia de rotiferos es baja. Sin embargo, es probable que este fenémeno no
ha ocurrido de manera tan drastica, dado que, como sugieren algunos autores (p.

ej., De Stasio, 1989), siempre y cuando haya una pequefia porcion de huevos de
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resistencia que eclosione de vez en cuando, la existencia de este reservorio
bidtico tiene sentido para prevenir la erosion de diversidad genética de la
poblacion generando nuevas variantes que se podrian reclutar a la columna de
agua del lago para afrontar posibles nuevos escenarios, teniendo asi un impacto
poco importante en el corto plazo, pero en principio relevante a largo plazo en la

dinamica y evolucion del zooplancton de Alchichica.
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Conclusiones

El banco de estructuras de resistencia depositado en los sedimentos del Lago
Alchichica es poco diverso (2 especies de rotiferos) y no refleja la diversidad de
las poblaciones activas en el lago. Para la zona profunda soélo se registro la
presencia del rotifero Brachionus grupo plicatilis, mientras que en la zona litoral

ademas se observaron ocasionalmente estructuras de resistencia de H. jenkinae.

La distribucibn es espacialmente heterogénea, observandose diferencias
importantes en las densidades de las zonas litoral y profunda. La densidad de
huevos de resistencia en el Lago Alchichica es relativamente baja (148 + 6.4
huevos cm™), con un porcentaje de viabilidad promedio bajo (29%) y un patrén de
deterioro rapido asociado a la edad de los sedimentos (disminucion gradual con la
edad), que les permite subsistir por un periodo breve (<10 afios; <3.5 cm de

profundidad).

Los cambios en el régimen del fotoperiodo, intensidad luminica y temperatura
asociados a los cambios estacionales del lago no tienen un efecto diferencial en el
estimulo de eclosion de los huevos de resistencia del rotifero B. grupo plicatilis
localizados en la zona profunda del lago; sin embargo, se encontr6 que la
disponibilidad de oxigeno en la columna de agua parece ser el factor principal para
activar la salida de la latencia, aunque su efecto se vio inhibido por efecto de la
presencia de los sedimentos, probablemente resultado de la gran cantidad de
materia organica presente (y que se encuentra en proceso de descomposicion).

A corto plazo el papel funcional del banco de huevos de resistencia parece ser
poco relevante para la dinamica de las poblaciones zooplancténicas del Lago
Alchichica, ya que s6lo podria reclutar unos pocos organismos a la columna de
agua durante periodos cortos en la época de mezcla. Sin embargo, la importancia
de este reservorio bidtico podria ser revelante si se considera su papel potencial a

largo plazo, ya que podria estar actuando para prevenir la erosion de diversidad
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genética de las poblacion, aportando de vez en cuando nuevas variantes que se
reclutarian a la columna de agua y que en su caso, podrian afrontar posibles

nuevos escenarios.
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Recomendaciones

Estos resultados dan la pauta para entender mejor la dinamica y estructura de las
poblaciones y comunidades planctonicas de los lagos tropicales, los cuales
presentan caracteristicas propias y contrastantes si se comparan con los sistemas
templados. Este es uno de los primeros pasos para caracterizar la ecologia y
evolucion de estos organismos en nuestro pais, sin embargo, aln se esta lejos de
entenderlos del todo, por lo que es recomendable profundizar estos estudios,
dandole, por ejemplo, seguimiento periddico a los sedimentos de la zona litoral,
dado que no se puede descartar que los huevos de resistencia eclosionen y que
estén incorporando organismos a la columna de agua durante todo el afio,
jugando un papel mas importante del que se deduce por los resultados obtenidos
en este trabajo. Ademas, las hipotesis planteadas aqui deben de ser contrastadas
en otros sistemas similares, para evaluar su importancia como mecanismos

generales en este tipo de lagos.
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