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Efecto de la fluctuacion de nivel del agua en la biomasa, la diversidad
y las estrategias del perifiton de los embalses
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RESUMEN

En este trabajo se analizan los efectos de la perturbacion producida por la fluctuacion del nivel del agua en la biomasa y la
diversidad del embalse de La Minilla (SO, Espafia) y se comparan las estrategias de las algas dominantes en este embalse
(caracterizado por amplias fluctuaciones de rango variable, aperiddicas y con descensos maximos en verano) con las que
desarrolla el perifiton del embalse Ezequiel Ramos Mexia (Patagonia, Argentina), caracterizado por fluctuaciones de
pequefia amplitud, periddicas y con los maximos descensos en invierno. La biomasa que se desarrolla realmente en
La Minilla (maximo de 30 mg-m2 de clorofila.a), es siempre inferior a la que se produciria si el nivel permaneciera cons-
tante (concentracién maxima potencia de 79 mg-:m-2), aunque el patron de distribucién de biomasas, tanto en profundidad
como a lo largo del ciclo anual, es similar en ambas situaciones. Cuando los cambios de nivel son grandes y subitos (tanto
por aumento como por descenso), la diversidad real es, normalmente, inferior a la potencial. Cuando las fluctuaciones tie-
nen escasa amplitud (1 a 2 m) pero son frecuentes (cada 2 o 3 dias), la diversidad real (2.13 bits-indv-! de media) es superior
a la potencial (1.16. bits-indiv-! de media), de acuerdo con la hipétesis de la perturbacion intermedia. La variacion en la dis-
ponibilidad de luz, ligada s6lo a veces a la fluctuacion de nivel, también afecta a la diversidad, aumentandola si las varia-
ciones son frecuentes. De acuerdo con Sandgreen (1988), las estrategias de las especies también cambian segun las caracte-
risticas de la fluctuacion. En La Minilla la arquitectura es monoestrato y no se identifican estrategias reproductivas
relacionadas con los cambios del nivel. La recolonizacién de sustrato es lenta, dependiendo de simientes externas. El des-
censo del nivel en verano es critico para la supervivencia. Sin embargo, en Ezequiel Ramos Mexia, la comunidad suele ser
multiestrato y las diferentes especies presentan ciclos de vida adaptados a la desecacion o actuando como planctontes que
recolonizan rapidamente el sustrato. Las principales estrategias pueden ser el cambio del habitat de los talos adultos, en la
capacidad de adaptacion fisioldgica relacionada con la presencia de vainas mucilaginosas, o la acomodacion de los ciclos
de vida mediante la formacién de elementos de reproduccién.
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ABSTRACT

This work analyzes the effects of the perturbation produced by the water level fluctuation on the biomass and diversity in the
espacio La Minilla reservoir (SW, Spain), and the strategies of the dominant algae in this reservoir (characterized by wide
fluctuations of variable range, non-periodic, and with maximum decreases during summer) are compared with those of the
periphyton in the Ezequiel Ramos Mexia reservoir (Patagonia, Argentina) characterized by low amplitude fluctuations,
periodic, and with maximum decreases in winter. The biomass that really develops in La Minilla (maximum of 30 mg-m= of
chlorophyll a), is always lower than the one that would occur should the water levels remain constant (maximum potential
concentration of 79 mg-m2), although the biomass distribution pattern in depth as well as along the annual cycle is similar
in both situations. When changes in water level are big and sudden (in increase as well as decrease) the real diversity is, nor-
mally, lower than the potential one. But when the fluctuations are low in amplitude (1 to 2 m) but frequent (each 2 or 3 days)
the real diversity (mean of 2.13 bits-indv-!) is higher than the potential one (mean of 1.16. bits-indiv-!), in agreement with the
intermediate perturbation theory. The variation in light availability, only sometimes linked to the variation in water level, it
also affects diversity, increasing it if the variations are frequent. According to Sandgreen (1988), the species’ strategies also
change depending on the fluctuations’ characteristics. In La Minilla, the architecture is single-strata, and reproductive stra-
tegies linked to changes in level cannot be identified. Substratum recolonization is low, relying on external seeding. The des-
cent in level is critical for survivorship. However, in Exequiel Ramos Mexia, the community is often multi-strata, and the dif-
ferent species present life cycles adapted to dehydration or acting as planktonts that rapidly recolonize the substratum. The
main strategies can be the change of habitat of the adult talus, the ability of physiologic adaptation related to the presence of
slimy pods or life cycle accommodation through the formation of reproductive elements.
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INTRODUCION

La mayoria de los trabajos sobre algas asociadas
al bentos (fijas o no sobre un sustrato) se han
realizado en lagos y rios. Hay estudios descrip-
tivos, tanto a nivel de especie como de comuni-
dad, desde hace mucho tiempo . Sin embargo, es
escasa la investigacion sobre las causas que
determinan la presencia, colonizacion y creci-
miento del perifiton (Hillbricht-Ilkoswska et al.,
1972; Marcus, 1980; Roos, 1983; Austin &
Deniseger, 1985; Kairesalo et al., 1985;
Kairesalo & Koskimies, 1987; Sandgren, 1988),
asi como sobre medidas in sifu de su produccion
(Wetzel, 1963; Hillbricht-Ilkowska, et al., 1972;
Davis Brown, 1976; Cattaneo y Kalff, 1979;
Aizaki, 1979; Apesteguia y Marta, 1979; Rogers
& Breem, 1981; Carignan & Kalff, 1982;
Fontaine & Nigh, 1983; Kairesalo, 1983;
Debecque, 1983; Button, 1986; Antonetti ef al.,
1987; Casco, 1990; Toja y Casco, 1991; Gafny
& Gasith, 2000). Y, sobre todo, hay poquisimos
trabajos que estudien al mismo tiempo el fito-
plancton y el perifiton de un ecosistema (Casco,
1990; Toja y Casco, 1991a y b; Casco y Toja,
1994; Sagunan, 2000). Y, ademas, muy pocos de
estos trabajos se centran en embalses.

Seguin Sandgren (1988), se reconocen distintos
tipos morfologicos fisiologicos y reproductivos
de algas, tanto en su estado vegetativo (diferen-
ciandose segun la complejidad morfologica, la
resistencia al pastoreo, la competencia por los
recursos), como reproductivo, en particular con
respecto a las esporas de resistencia (segun los
requisitos de germinacion, tasa de supervivencia,
etc.). Distintas combinaciones de estrategias
representarian soluciones evolutivas dadas para
la supervivencia en habitats no estresados. En el
litoral de embalses se produce una perturbacion
que, segun sus caracteristicas, puede impedir el
desarrollo de todas o alguna de las estrategias.

Las amplias fluctuaciones de nivel que ocu-
rren en los embalses se han considerado siem-
pre como desfavorables para el desarrollo de
comunidades bentonicas bien estructuradas,
sobre todo en aquéllos situados en regiones ari-
das o semiaridas, como ocurre en la cuenca

mediterranea, donde esta situada la mayoria de
los embalses espaioles. Por ello, su contribu-
cion a la produccion total del sistema es poco
importante (Margalef, 1983), aproximadamente
entre el 2.5 y el 5% (Toja y Casco, 1991a). Sin
embargo, el estudio de las algas de la zona lito-
ral puede permitir conocer las distintas estrate-
gias que pueden usar las especies para adaptarse
al estres causado por las perturbaciones, como
son los cambios en el nivel del agua.

Las perturbaciones son comunes en muchos y
diferentes sistemas. Su efecto se manifiesta a
escala tanto temporal como espacial. Segun
Picket & White (1985), su estudio debe identifi-
car las variables de magnitud (rango de varia-
cion o amplitud del cambio), la frecuencia
(tiempo transcurrido entre el cambio) y la dis-
persion (momento del cambio y periodicidad o
aperiodicidad del mismo). En funcion de la fre-
cuencia de la perturbacion, se pueden hacer dos
generalizaciones principales. Una concerniente
a la hipotesis de la perturbacion intermedia y
otra al principio de exclusiéon competitiva.
Aunque hay muchos trabajos sobre los efectos
de las perturbaciones en diferentes poblaciones,
comunidades y ecosistemas pocos de ellos estu-
dian el efecto de las fluctuaciones del nivel del
agua. Algunos estudian este efecto en faneroga-
mas del litoral de lagos y rios (Johanson &
Nilson, 1993; Hill et al., 1998; Yabe &
Onimaru, 1997; Jutila, 1999), otros en la fauna
(Palomaki, 1994; Laron, 1997), otros en la
remocion de nitrégeno (Tanner et al., 1999) vy,
desde luego, hay pocos que traten del perifiton
(Gafny & Gasith, 2000; Sugunal, 2000).

Los embalses con régimen mediterraneo pue-
den sufrir fuertes e impredecibles fluctuaciones
del nivel del agua. Se pueden presentar diversas
situaciones: 1) rapidos descensos del nivel del
agua que dejan secas amplias zonas litorales; 2)
rapidos incrementos del nivel que inundan areas
litorales previamente secas; 3) Fluctuaciones de
amplitud moderada (1 - 2 m) pero que se suceden
con frecuencia. Ademas, el régimen de luz puede
cambiar y estos cambios pueden o no estar en
relacidon con la fluctuacion del nivel del agua.
Estas perturbaciones pueden modificar tanto a la
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biomasa como a la diversidad de las comunida-
des de perifiton. Solo las especies que pueden
desarrollar estrategias de supervivencia pueden
soportar estas perturbaciones. Estas estrategias
tienen que ser diferentes de las de las especies
que colonizan ecosistemas en los que las fluctua-
ciones del nivel del agua son periddicas y prede-
cibles (Casco, 1994; Gafny y Gasith, 2000).

El objetivo de este trabajo es estudiar el efecto
de la fluctuacion de nivel en la microflora perifiti-
ca de dos embalses de caracteristicas contrasta-
das: 1) La Minilla, situado en Andalucia (Espaiia),
en una zona de régimen mediterraneo, con cam-
bios en el nivel de rango variable, aperiddicos y
con el maximo descenso generalmente en verano
y 2) Ezequiel Ramos Mexia, situado en el norte
de la Patagonia Argentina, con cambios de 2 a 5
m de rango, periodicos y con el maximo descenso
en el invierno. Tomando en consideracion que: a)
las tendencias en la distribucion general de los
organismos responden a las interacciones entre
las especies y los componentes bidticos y abidti-
cos del sistema y b) que estas tendencias se reco-
nocen tanto a nivel de grupo taxonémico como de
tipo morfologico, se intenta analizar la presencia,
abundancia y dinamica del ficoperifiton discrimi-
nando las estrategias desarrolladas por las algas.

Las caracteristicas limnologicas de estos
embalses son bien conocidas, existiendo varias
publicaciones tanto de La Minilla (Toja, 1976;
1980a; 1980b; 1982; 1983; 1984; Toja et al.,
1983; Toja et al., 1992; Sancho & Granado,
1988; Gabellone y Guisande, 1989; Armengol
et al, 1994) como de Ezequiel Ramos Mexia
(Gabellone, 1986; Gabellone y Kaisin, 1987,
Kaisin, 1989; Mariazzi et al., 1991). Diversos
aspectos sobre el perifiton de ambos embalses
han sido previamente descritos (Casco, 1986;
1990; 1994; Casco y Toja, 1991a; 1991b; Toja y
Casco, 1991ay 1991b).

DESCRIPCION DE LOS EMBALSES
EN ESTUDIO

El embalse de La Minilla, destinado al abasteci-
miento de agua potable a Sevilla, esta situado en

el rio Rivera de Huelva, afluente del Guadal-
quivir, en las coordenadas 37°43°58”N vy
6°9°56”W (Fig. 1A). Su capacidad maxima es
de 60 hm3. La profundidad maxima es de 38 m
y la profundidad media de 20.83 m. El perime-
tro a maxima capacidad es de 44.5 km. Esta
incluido en el grupo de embalses espafioles
caracterizado por la baja concentracion de sales
disueltas (< 250 mg L-!) con una composiciéon
anionica equilibrada (CO;7>SO,=Cl"). La con-
centracion relativa de silicato es alta y la capaci-
dad de tamponamiento baja (Margalef et al.,
1976; Armengol et al., 1991). El embalse se
puede calificar como oligo-mesotrofico (Toja,
1984; Toja y Casco, 1991a).

Este embalse tiene una serie de caracteristi-
cas que le hacen muy desfavorable para el des-
arrollo del perifiton: 1) amplias y frecuentes
fluctuaciones del nivel del agua (maximo rango
en 1987 17 m y en 1988 12 m); 2) escasez de
nutrientes (entre 0.93 y 120pg-at.L-! de N-NOs,
con un maximo de 30 en el epilimnion y entre 0
y 1.8 1.8 pg-at.L! de P-PO,, maximo de 0,5 en
el epilimnion); 3) escasa transparencia debido al
seston inorgdnico y 4) inestabilidad del sustrato
debido a la fuerte pendiente de las orillas.

El embalse de Ezequiel Ramos Mexia, desti-
nado a la produccién hidroeléctrica, esta localiza-
do en el rio Limay, a 39°50’S y 69°20°W en el
noreste de la Patagonia, Argentina (Fig. 1E). El
sustrato esta constituido, principalmente por are-
niscas rojas del Cretacico. A cota maxima la
superficie es de 816 km?, con una profundidad
maxima de 60 m y una profundidad media de
24.7 m. La capacidad maxima es de 20 200 hm3.
El desarrollo de la linea de costa es de 3.4. Los
vientos predominantes son fuertes, proceden del
oeste y cruzan el eje principal, dificultando Ila
estratificacion. El embalse estd caracterizado
como oligo-mesotréfico, hypohalino, neutro o
ligeramente alcalino y los iones mayoritarios son
el bicarbonato y el calcio (Mariazzi, et al, 1991).

Las mayores entradas de agua por el rio
Limay se producen en verano (debido al deshie-
lo) y en el transito del invierno a la primavera
(debido a las lluvias). El embalse se utiliza para
la produccion hidroeléctrica. El tiempo medio
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EZEQUNEL RAMOS MEXIA

Figura 1. A) Localizacion del embalse de La Minilla y situacion en la tipologia de los embalses espaioles de acuerdo al total de sales
disueltas (TDS) (Armengol et al., 1991): (®) bajo TDS con altas concentraciones de silicato; (O) aguas bicarbonatadas con TDS
intermedio; (O0) aguas sulfatadas con alto TDS y (A) aguas cloruradas con TDS muy alto. B) Embalse de la Minilla con la localiza-
cion de la bahia donde se realizo la experiencia. C) Detalle de la Bahia con la localizacion del punto en que se colocaron los muestrea-
dores potenciales (PS); D) Representacion diagramatica de la colocacion de los sustratos experimentales. Las fluctuaciones del nivel
del agua modifican la posicion de los muestreadores reales (RS) con respecto a la superficie del agua y de los potenciales (PS) con
respecto al fondo. E) Localizacion del embalse de Ezequiel Ramos Mexia en Argentina y localizacion en el mismo de los 3 transectos
estudiados T1, T2 y T3). A) Location of La Minilla reservoir and its situation in the typology of Spanish reservoirs according to de
total dissolved salts (TDS) (Armengol et al., 1991): (®) Low TDS with high silicate concentrations, (Q) bicarbonate waters with
intermediate TDS, (O) Sulfate waters with high TDS and (A\) Chloride waters with very high TDS. B) location in La Minilla reservoir
of the bay in which the experience was carrying. C) Detail of the bay with the location of the point where the potential samplers were
placed. D) Diagramatic representation of the experimental sampling substrata. The water level fluctuations modify the position of the
real samplers (RS) with respect to the water surface and the potential ones (PS) with respect to the bottom. E) Location of the Ezequiel
Ramos Mexia reservoir in Argentina and location in it of the 3 studied transects (T1, T2 and T3).

de residencia es de 365 dias (Mariazzi et al,
1991). Durante el periodo de estudio, la ampli-
tud maxima de la fluctuacion del nivel del agua
fue de 2.5 m (Kaisin, 1989), presentando el
maximo en verano y el minimo en primavera.
Este patron se repite todos los afios, aunque
puede variar algo la amplitud de la fluctuacion
(entre 1.9 y 4.7 m).

MATERIAL Y METODOS

En La Minilla el estudio se realiz6 en una bahia
(Fig. 1B y 1C) cruzada por un transecto defini-
do por un estudio intensivo previo de la comuni-
dad de algas bentdnicas del embalse (Casco &
Toja, 1991a), en la misma zona en la que se
llevd a cabo un estudio comparativo entre la
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produccién del fitoplancton y la del perifiton
(Toja & Casco, 1991).

El disefio experimental se orientd a comparar
el crecimiento real del perifiton con el creci-
miento potencial que tendria si no existieran
fluctuaciones del nivel del agua. (Fig. 1D). Se
utilizaron sustratos artificiales (portaobjetos
esmerilados). Se uso este tipo de sustratos expe-
rimentales para reducir al minimo las fuentes de
variabilidad (Pickett & White, 1985). Aunque el
crecimiento del perifiton en sustratos artificiales
es menor que en sustratos naturales - lo que tam-
bién se habia detectado en este embalse (Casco,
1989) - en determinados trabajos se continua
recomendando el uso de portaobjetos esmerila-
dos, debido a su replicabilidad. (Barbiero, 2000).

El crecimiento potencial se testd utilizando
los llamados muestreadores potenciales (PS),
compuestos por un flotador del que se suspen-
dian los sustratos a 5 profundidades diferentes
(0.5, 1, 1,5, 2.5 y 3.5 m). El crecimiento real
se testdo usando los llamados muestreadores
reales (RS), dispuestos en dos series compues-
tas cada una por sustratos colocados a 2 pro-
fundidades (RS1: a1y 1.5my RS2: a 25y
3.5 m de profundidad con respecto a la super-
ficie del agua). En contraste con los sustratos
PS, la distancia con respecto al fondo de los
sustratos RS se mantenia constante durante el
periodo de exposicion, independientemente de
los cambios del nivel del agua.

La extincion de la luz se midié con un disco
de Secchi de 30 cm. El coeficiente de extincion
se calculdé usando la ecuacion k=1.7/D
(Margalef, 1983; Toja y Casco, 1991).

Los sustratos se recogieron con periodicidad
aproximadamente mensual, desde septiembre de
1987 a Agosto de 1988, reemplazando siempre
los muestreadores RS en las profundidades
mencionadas anteriormente. En cada profundi-
dad se colocaron los suficientes sustratos como
para obtener muestras duplicadas tanto para la
identificacion y recuento de las especies como
para la determinacion de biomasa y de la con-
centracion de pigmentos fotosintéticos.

Para determinar la composicion floristica, las
muestras se fijaron con formol al 4%. Una de

las caras de cada portaobjetos se limpiaba y el
material recogido se utilizaba para una primera
determinacion taxonomica. La otra cara del por-
taobjetos se observaba directamente a 400x bajo
microscopio Optico, para confirmar la identifi-
cacion previa, observar las asociaciones algales
y contar el nimero de individuos. Las colonias,
los cenobios y los filamentos se consideraron
como individuos. El indice de diversidad se cal-
culé segun Shanonn & Weaver (1963).

La estimacion de la biomasa se realizd por
dos vias: 1) Determinacion del peso seco libre
de cenizas (PSLC) y 2) Determinacion de la
concentracion de clorofila.a. Para el analisis
de la concentracion de clorofila los portaobje-
tos se sumergieron en metanol, realizandose la
extraccion en oscuridad, en congelador por
menos de 10 dias. Posteriormente, los extrac-
tos se filtraron a través de filtros WATMAN
GF/C, midiéndose la absorbancia en un espec-
trofotometro PERKIN ELMER 550 SE
UV/VIS . Para calcular la concentracién de
clorofila.a se utilizé la formula de Talling &
Driver (Vollenweider, 1969). También se midio
la absorbancia a 750 y 665 nm después de la
acidificacion con 0.35 uL de HCI 0.4N para la
correccion de los feopigmentos (Lorenzen,
1967; Varela, 1981). La evolucién de las con-
centraciones de clorofila obtenidas tanto segun
Talling & Driver como segun Lorenzen, mos-
traron un patrén similar (r=0.92, P<0.01). Sin
embargo, habia algunas diferencias. En la
mayoria de las muestras los valores obtenidos
segun Lorenzen fueron mayores que los obte-
nidos segun Talling & Driver, pero en otras era
menor, sin que se encontrara ningun patréon
definido. Keskitalo (1976) encontraba resulta-
dos similares cuando las concentraciones de
feopigmentos eran bajas. Es posible que esto
se deba a la formacion de dicationes como
consecuencia de la fuerte acidificacion, debido
a que las soluciones en metanol son inestables
(Cabrera, 1983). La transformacion de los
monocationes de feofitina en sus dicationes
ocurre a pH<2 en metanol. Se hizo un estudio
previo (Casco, 1990), para determinar la canti-
dad de HCI necesaria para no alcanzar un pH
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de 2.6-2.8, al que es posible prevenir la forma-
cion de dicationes (Marker & Jinks, 1982;
Varela, 1981). Sin embargo, en este trabajo
s6lo se consideran los resultados obtenidos
segin Talling & Driver ya que la variabilidad
obtenida después de la acidificacion se ha con-
siderado demasiado alta. Para la determina-
cion del PSLC, se obtuvieron dos réplicas, ras-
pando cada portaobjetos en un poco de agua
procedente del propio embalse, previamente
filtrada para eliminar el plancton. Las suspen-
siones se filtraron a través de filtros WAT-
MAN G/F previamente calcinados y pesados
(Hudon et al., 1987). De cada filtro se retir6 la
macro y microfauna, bajo microscopio estere-
oscopico. Posteriormente, los filtros se seca-
ron a 105°C (Lund & Talling, 1957; Romero
Martinengo, 1984) durante 24 horas (Vaquer,
1984) para obtener el peso seco y, posterior-
mente se calcinaron a 510°C durante 5 horas
(Mclntire, 1966; APHA, 1985).

El perifiton del embalse de Ezequiel Ramos
Mexia se muestreé mensualmente desde enero
de 1985 hasta febrero de 1986. Se seleccionaron
3 zonas de diferente pendiente y exposicion
(Fig. 1E). Se tomaron muestras para la identifi-
cacion de perifiton a diferentes profundidades,
directamente por raspado de la roca o, en algu-
nas casos, mediante draga Ponar. Las muestras
se fijaron con formol al 4% y se examinaron ali-
cuotas bajo microscopio optico a 400x. La fre-
cuencia de aparicion de las especies se estimd
mediante una escala de 7 niveles.

RESULTADOS

En la figura 2 se observa la variacion del nivel
del agua y de la profundidad del limite de com-
pensacion de la luz en el embalse de La Minilla
durante todo el periodo de estudio. Asi mismo se
indica la posicion de los RS (desde su coloca-
cion hasta su retirada) con respecto a la superfi-
cie del agua y al limite de la zona fética. Las
fuertes lluvias ocurridas durante el otofio-invier-
no de 1987-88, llenaron el embalse casi comple-
tamente. El nivel del agua comenz6 a descender
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Figura 2. Variacion del nivel del agua en La Minilla durante el
periodo de estudio. Se ha marcado la localizacion, con respec-
to a la superficie del agua, de los muestreadores reales (RS) en
el momento de su instalacién (puntos blancos) y su recogida
(puntos negros). Se han sombreado las profundidades sin luz.
Variation of the water level in La Minilla during the study
period. The location of the periphyton real samplers (RS) at
the moment of their installation (white dots) and removal
(black dots) have been marked with respect to the water surfa-
ce. The depths without light have been shadowed.

solo durante julio y Agosto de 1988. Durante
este verano, la cota mas baja detectada fue mas
alta que en el verano de 1987, (cuando el descen-
so del nivel del agua fue superior a 17 m. La
amplitud total de la fluctuacion del nivel durante
del periodo de estudio fue de 14 m. Las fuertes
lluvias también produjeron un alto incremento
en la cantidad de seston inorgdnico, durante
Diciembre, Enero y Febrero, limitando el espe-
sor de la zona fotica a menos de 2.5 m.

La figura 2 también muestra la existencia de
4 situaciones del nivel del agua que pueden afec-
tar a la comunidad perifitica. Tres de ellas se
corresponden con situaciones previamente espe-
radas. 1) Incrementos rapidos del nivel, inundan-
do areas previamente secas (Noviembre de 1987
y Enero-Febrero de 1988); 2) Pronunciados des-
censos del nivel que dejaron seca gran parte del
litoral (esto ocurriéo en Septiembre-Octobre de
1987 y en Julio-Agosto de 1988); 3) Fluctua-
ciones de amplitud moderada (1-2 m) aunque
muy frecuentes (cada 2-3 dias) como ocurrié en
Marzo de 1988; 4) nivel del agua mas o menos
constante o descendiendo lentamente, como ocu-
rri6 de Abril a Junio de 1988.
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El régimen de luz mostr6 una evolucion diferen-
te aunque, a veces, su efecto en los sustratos RS
estuvo ligado a las fluctuaciones del nivel. En
situaciones de rapido aumento del nivel, en
algunas ocasiones, las dreas nuevamente inun-
dadas quedaron dentro de la zona fotica
(Agosto-Octubre de 1987), o s6lo los RS mas
profundos pudieron estar temporalmente fuera
de la zona (Noviembre 1987). Pero, en otras
ocasiones, la transparencia del agua fue muy
baja y la luz apenas llegaba a 1 0 2 m de profun-
didad (Diciembre-Febrero , 1988).

La Figura 3 muestra la variacion en el tiempo
de la biomasa, estimada por la concentracion de
clorofila (A y B) y el PSLC (B y C), tanto en los
PS como en los RS. Se han usado las dos formas
de estimar la biomasa, ya que la concentracion
de clorofila es un buen descriptor de la produc-
cion primaria, pero el PSLC es mejor para infor-
mar sobre la biomasa disponible para otros nive-
les troficos, del nimero de individuos (Ey F) y
de la diversidad (G y H), tanto en los PS como
en los RS. La figura 3 también muestra la evolu-
cién del namero total de individuos (E y F) y de
la diversidad (G y H).

No hay correlacion entre el PSLC y la con-
centracion de clorofila ( r=-0.05, n.s. para PS y
r=-0.02, n.s. para RS). Varios factores pueden
afectar a estos valores: disponibilidad de
nutrientes, composicion algal, abundancia de
pedanculos y vainas, etc. Tampoco hay relacion
entre el nimero de individuos y los otros para-
metros. Una causa de esto puede ser que se con-
taron individuos y no células y, aunque la mayor
parte de las especies identificadas eran unicelu-
lares, algunas de las dominantes eran multicelu-
lares. Por ejemplo, en Noviembre de 1987, en
PS, con concentraciones relativamente altas de
clorofila, s6lo se contaron del orden de 900 000
individuos:cm2, mientras que los maximos
numeros de Abril (mas de 12 millones) tuvieron
concentraciones de clorofila muy bajas, proba-
blemente porque en este caso dominaban com-
pletamente dos especies de muy pequeflo tama-
fio (Achnanthes minutissima y A. linearis). Pero,
que no hubiera correlacion entre los tres para-
metros es también debido a la distinta composi-

cion floristica (que hace variar tamafio de los
individuos) y a la existencia de diversas estruc-
turas como mucilagos y pedunculos. En el caso
del PSLC tampoco puede excluirse que parte
del material corresponda a organismos hetero-
trofos, como animales de pequefio tamafio, que
pasaron desapercibidos y no pudieron separarse
antes de la calcinacion. En caso de los muestre-
adores reales, la colonizacion por la fauna siem-
pre fue mayor, posiblemente por la mayor acce-
sibilidad de los sustratos.

Los PS no fueron afectados por las fluctua-
ciones del nivel, pero si por la turbidez (Fig. 2)
y la disponibilidad de nutrientes. La clorofila
aumentd desde Agosto a Noviembre de 1987
(alcanzando 63 mg m2 a 0,5 m de profundidad),
debido al incremento de nutrientes provocado
por la entrada de agua de las primeras lluvias.
Posteriormente, la masiva entrada de agua de
lluvia en invierno, que aument6é mucho la turbi-
dez, produjo un descenso en el crecimiento,
limitandose la produccion a las capas mas
superficiales. Las mayores concentraciones de
clorofila se detectaron en Marzo y Abril (hasta
79 mg m2 de clorofila a) como respuesta tanto
al aumento de nutrientes como al incremento de
la zona fotica. Se observd un drastico descenso
en el mes de Mayo, producido tanto por la baja
disponibilidad de nutrientes como por la posible
fotoinhibicion de la comunidad perifitica.

La respuesta mas comun a la fluctuacion del
nivel del agua fue un descenso en la biomasa.
Los RS siempre presentaron un menor creci-
miento que los PS (maximo de 30 mg m2 de
clorofila a), aunque siguieron una evolucion
similar. Sin embargo, la composicion floristica
fue variable de acuerdo con cada situacion. Hay
que hacer notar, de todas formas, que los RS de
las profundidades 1 y 1.5 m del mes de Abril
de 1987 se encontraron secos y que los corres-
pondientes a las profundidades de 2.5 y 3.5 de
Mayo de 1988 se perdieron.

Cuando por un descenso en el nivel del agua
los sustratos quedan fuera, lo normal es que se
sequen y las algas mueran (como ocurriéo en
Julio y Agosto de 1988). Pero, no siempre ocurre
esto. Por ejemplo, en Septiembre-Octubre de
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Figura 3. Evolucion espacio temporal de la concentracion de clorofila (A y B), del peso seco libre de cenizas (Cy D) del nimero
total de individuos (E y F) y de la diversidad (G y H) del perifiton desarrollado en los muestreadores potenciales (graficas de la
izquierda) y reales (graficas de la derecha). Spatial and temporal evolution of chlorophyll concentration (A and B), ash-free dry
weight (C and D), total number of individuals (E and F), and diversity (G and H) of the periphyton developed on the potential sam-
plers (graphs on the left) and real ones (graphs on the right).
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1987, los sustratos estuvieron fuera del agua
durante la mayor parte del periodo de exposicion
y, sin embargo, mantuvieron un pequefio, aun-
que apreciable, desarrollo de algas debido a que
el mes fue lluvioso y la humedad ambiental per-
mitié que sobrevivieran especies (como las del
género Lyngbya) capaces de segregar mucilagos
que previenen la desecacion. Cuando por ascen-
so del nivel del agua los sustratos quedan fuera
de la zona fética, también disminuye mucho la
biomasa pero, en algunos casos, puede mante-
nerse un desarrollo relativamente importante
segun las caracteristicas de las especies coloni-
zadoras. Por ejemplo, en Agosto-Septiembre de
1987, sucesivos ascensos y descensos del nivel
del agua dejaron a las sustratos mas profundos
temporalmente fuera de la zona fotica y, sin
embargo, la concentracion de clorofila se mantu-
vo a niveles similares. Probablemente esto se
debi¢ al desarrollo de la cianofita Geitleri-
bactron periphyiticum capaz, como otras de su
grupo, de sintetizar a muy bajas intensidades de
luz (por debajo del 1%). Ascensos y descensos
en el nivel del agua durante el periodo de exposi-
cion llevan también, normalmente, a un descen-
so en la biomasa pero, en algunos casos, ocurre
lo contrario. En Agosto-Septiembre de 1987, el
crecimiento fue mayor que en PS, posiblemente
porque la propia perturbacion de las orillas con
los movimientos del agua produjo una inyeccion
de nutrientes cerca del punto en que se encontra-
ban los muestreadores RS y no a los PS (situados
en el centro de la bahia).

Desde Marzo a Julio de 1988, ambos tipos
de sustratos (RS y PS), estuvieron sujetos las
mismas condiciones de nivel de agua, luz y
nutrientes. Sin embargo, los RS tuvieron
menor crecimiento que los PS. Esto sdélo
puede explicarse por depredacidon selectiva.
Los RS siempre mostraban una mayor coloni-
zacion por animales (quironémidos y nemato-
dos, principalmente) que los PS, probablemen-
te por la mayor accesibilidad de estos sustratos
para la fauna benténica (Toja & Casco, 1991,
Casco & Toja, 1991).

Aunque este menor crecimiento en los RS
que en los PS se observé en casi todos los mues-

treos, en Septiembre de 1987, la concentracion
de clorofila en RS fue mayor que en PS. Esto
pudo deberse a una rapida activacién de las
algas al llegar nutrientes, procedentes del sedi-
mento, en mayor proporcion a los RS que a los
PS. Incluso con esta salvedad, la evolucion del
crecimiento a lo largo del tiempo fue paralela en
ambos muestreadores: Incremento a lo largo del
otofo, alcanzandose el maximo en noviembre
(que en el caso de los RS fue el maximo absolu-
to de todo el periodo de estudio) con un descen-
so durante los meses de Enero y Febrero debido,
por un lado, a las bajas temperaturas pero, sobre
todo, a limitaciones de luz. En marzo se produjo
el maximo primaveral (que en el caso de los PS
fue el maximo absoluto), disminuyendo en
Abril, aunque con un desarrollo relativamente
elevado (hay que tener en cuenta que se perdie-
ron los sustratos superficiales de RS, pero pro-
bablemente siguieron la misma tonica que los
PS). A partir de Mayo la biomasa fue muy baja
por agotamiento de los nutrientes.

Comparando la concentracion de clorofila con
el PSLC, en el caso de los PS, el mayor contenido
de clorofila por unidad de PSCL ocurrié en
Noviembre de 1987 (32.36 mg g'!) interpretan-
dose como una respuesta rapida de las algas a un
aporte de nutrientes en un ambiente favorable.
De hecho, las distintas especies identificadas se
hallaban en reproducciéon. También hubo impor-
tantes contenidos de clorofila por unidad de peso
en Enero y Febrero de 1988 (28.73 y 29.67 mg g'!)
aunque el desarrollo absoluto de la comunidad
fuera muy bajo (en estos momentos también esta-
ba entrando agua cargada de nutrientes). Sin
embargo, en el momento de maximo desarrollo
del perifiton, el contenido fue mucho menor
(10.94 mg g'!), probablemente debido a que
algunas especies habian desarrollado vainas o
pedunculos mucilaginosos, capaces en muchos
casos de atrapar particulas detriticas. Durante los
meses de verano los contenidos se mantuvieron
muy bajos, en parte por la escasez de nutrientes
pero, en parte, porque en el PSLC habia una pro-
porcion elevada de heterdtrofos.

A pesar de que, a grandes rasgos, la evolu-
cion de la biomasa en los muestradores PS y RS
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Figura 4. Abundancia relativa de las principales especies detectadas en el embalse de La Minilla tanto en los muestreadores poten-
ciales (P), como en los reales (R) en los diversos muestreos realizados. Los circulos correspondientes a cada profundidad de mues-
treo se han situado en la posicion con respecto a la superficie del agua que tenian en el momento de su recogida. Con linea discon-
tinua se ha marcado la variacion de la profundidad del Limite de compensacion de la luz a lo largo del periodo de exposicion de los
sustratos. Relative abundance of the main species detected in La Minilla reservoir in the potential samplers (P) as well on the real
ones (R) in the several sampings.The circles corresponding to each sample depth have been located in the position with regard to
the water surface they had at the time of recovery. The dotted line shows the variation in depth of the light compensation limit
during the period of strata exposure.
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fuera similar no ocurrié lo mismo con la com-
posicion especifica y la diversidad. En la figura
3 (G y H) se ha representado la evolucion de la
diversidad medida con el indice de Shannon &
Weaber y en la figura 4 se ha representado la
abundancia relativa de las especies dominantes
en cada uno de los sustratos y en cada una de las
profundidades a lo largo del periodo de estudio.
Se representa también la situacion que tenian
los muestreadores reales cuando se recogieron,
con respecto a la posicion en que fueron coloca-
dos, asi como la variacion de la profundidad de
limite de compensacién de la luz.

Durante la mayor parte del afio, los PS tuvie-
ron una diversidad muy baja (Fig. 3G) con
dominancia casi absoluta de Achnanthes minuti-
sima, a veces acompaifiada por 4. linearis (Fig.
4). Por el contrario, aunque durante el verano en
los RS también dominaban estas especies, el
resto del afio, la composicion de la comunidad
estuvo algo mas equilibrada y la diversidad fue,
en muchos casos algo superior que en los PS
(Fig. 3H) aunque, en general, fue baja en ambos
muestreadores. Llama la atencidn la alta diversi-
dad alcanzada en el mes de marzo. Esta mayor
diversidad puede explicarse en muchos casos
por la hipdtesis de la perturbacion intermedia.
En Marzo, el nivel del agua fluctudé 1 o 2 m fre-
cuentemente (cada 2 o 3 dias).

El nimero de especies, en general, también fue
algo mayor en PS que en RS, pero el maximo
absoluto se encontro en estos ultimos. Sin embar-
g0, solo unas pocas especies fueron dominantes
(Fig. 4) y aqui si que se observan grandes dife-
rencias entre los dos tipos de muestreadores.

En la figura 5 se representa la abundancia rela-
tiva de las especies encontradas en distintas pro-
fundidades, a partir de la cota de maxima capaci-
dad, en el embalse de Ezequiel Ramos Mexia.
Independientemente de la fluctuacion del nivel,
todas las muestras se encontraron dentro de la
zona fotica. La amplitud maxima del nivel fue de
2.5 m, correspondiendo el nivel mas bajo al
invierno y registrandose el maximo en verano,
cuando se suma efecto de las lluvias del primave-
ra al del deshielo. Y este esquema se repite todos
los afios. Por lo tanto, en esto también se diferen-

cia de La Minilla, que tiene el nivel mas alto en
invierno y el mas bajo en verano u otono (segin
como se presenten las lluvias). El hecho de los
niveles mas bajos se producen en invierno, época
relativamente lluviosa y con alta humedad atmos-
férica, determina que (como en La Minilla en
Octubre de 1987) se desarrollen cianofitas capa-
ces de formar mucilagos que envuelven a los tri-
comas, protegiéndoles de la desecacion. Se obser-
va que las distintas especies tienen, generalmente,
ubicaciones definidas segun la profundidad. Por
ejemplo, Ulothrix zonata, durante su momento
optimo (verano) ocupa la franja entre -0.5 y 0.5
m. Calothrix parietina coloniza las zonas epilito-
rales dejadas en seco por la bajada del nivel
durante el invierno, sin embargo, Oedogonium sp,
Spirogyra sp, Bulbochaete sp, tienen un limite
maximo por debajo del m de profundidad.

Algunas de las especies dominantes en
Ezequiel Ramos Mexia también estan presentes
en La Minilla: Gomphoneis herculeana (la Gnica
que en este embalse tuvo efectivos importantes
en alguna ocasion), Synedra ulna y Chlorogloea
microcystoides. Otras, como Ulothrix zonata
Oedogonium sp, Bulbochaete sp y Calothrix
parietina, presentaron especies del mismo géne-
ro pero no estd confirmado que sean o no las
mismas, salvo en el caso de Calothrix ya que la
especie de La Minilla era Calothrix epiphytica.
Pero ninguna de estas especies tuvo importancia
cuantitativa en La Minilla.

DISCUSION

El efecto de las fluctuaciones del nivel del
agua se puede deber a tres factores: su ampli-
tud, su frecuencia y el momento del afio en que
se produzcan. La importancia de estos tres fac-
tores ya ha sido descrita antes (Pickett &
White, 1985). En la Minilla, y probablemente
en otros embalses de régimen mediterraneo, el
tercer factor tiene una especial relevancia. Otro
factor importante es la direccion de la fluctua-
cion, ya que el efecto de los incrementos de
nivel puede ser distinto del de los descensos
(Casco & Toja, 1991).
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Figura 5. Abundancia relativa de las principales especies detectadas en el embalse de Ezequiel Ramos Mexia en cada una de las
profundidades muestreadas a lo largo de un ciclo anual. Relative abundance of the main species detected at the Ezequiel Ramos
Mexia reservoir at each one of the sampled depths during one annual cycle.

La produccién se detiene cuando los sustratos
se secan. Si la humedad ambiente es alta
(como en Octubre de 1987 en La Minilla o
durante el invierno en Ezequiel Ramos
Mexia), parte de la poblacion puede sobrevi-

vir, sobre todo si las especies capaces de pro-
ducir mucilago (como Lyngbya spp, Calothrix
spp, etc) son las dominantes. Pero, cuando las
condiciones del aire son secas y calidas, la
comunidad algal desaparece completamente,
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sobre todo si las especies dominantes son dia-
tomeas como Achnanthes minutissima (como
ocurrié en La Minilla en Julio y Agosto de
1988). En este sentido, Picket & White (1985)
puntualizan que segun las circunstancias parti-
culares de cada situacion, la misma perturba-
cion puede tener impactos de diferente enti-
dad. Otro tipo de perturbacién, como el la
resuspension de sedimentos, puede producir
diferentes impactos segin el momento en que
ocurran (Robinson & Burger, 1999).

La capacidad de resistir la desecacion por
un cierto tiempo, ya sea en forma de cigotos,
acinetos, quistes o talos vegetativos, se ha
estudiado (Davis, 1972, en Peterson, 1996) en
mas de 130 especies de clorofitas, 8 de carofi-
tas, mas de 60 cianofitas, 36 diatomeas y 23
taxa de otros grupos. Peterson cuestiona la
real viabilidad de los individuos tras largos
periodos de desecaciéon pero, al mismo tiem-
po, enfatiza que incluso una pequefia porcioén
de la reserva de células viables puede servir
como fuente de dispersion cuando se cumplen
las condiciones de humedad. Sostiene que
células tolerantes a la desecacion, llevadas por
el viento o mantenidas sobre el sustrato seco,
pueden contribuir, significativamente, al resta-
blecimiento de las poblaciones de un lugar
después de un periodo seco largo. Como dato
particular, cita un especimen de Nostoc com-
mune (especie tipica del embalse de Ezequiel
Ramos Mexia) seco en un herbario que se
mantuvo viable por mas de un siglo.

De la misma forma que la diversidad del
fitoplancton es mayor cuando los cambios en
las condiciones del medio varian moderada-
mente (paradoja del plancton, Hutchinson,
1961), frecuentes y moderadas fluctuaciones
del nivel pueden determinar un incremento en
la diversidad de las comunidades epifiticas
(Orians, 1975; Margalef, 1992). Como ejem-
plo, el nivel del agua oscil6 entre 1 y 2 metros
varias veces en el periodo comprendido entre
el 8 de Febrero y el 16 de marzo de 1988 (Fig.
2). Como consecuencia, la diversidad durante
este tiempo fue mayor en RS que en PS (Figs. 3
y 4). Segun la hipétesis de la perturbacion

intermedia (Grime, 1979; Connell, 1978 en
Pickett & White, 1985), las fluctuaciones
moderadas pueden producir una mayor dispo-
nibilidad de nichos y, por lo tanto, promover la
coexistencia sobre la dominancia. En estas cir-
cunstancias, la colonizacion por nuevas espe-
cies se produce continuamente en los sustratos,
pero esta dificultado el desarrollo de poblacio-
nes densas. Por esta razon las concentraciones
de clorofila a y el numero total de individuos
fueron mas bajos en RS que en PS durante
Marzo de 1988, pero la diversidad fue mayor
(Fig. 3). Este mismo planteamiento sobre el
efecto del medio cambiante podria explicar la
diversidad encontrada en las muestras mas pro-
fundas del PS en el mismo mes de Marzo, que
estuvieron sometidas a un régimen de luz cam-
biante, que fue aumentando a medida que
transcurrio el periodo de exposicion. Algo
similar ocurrid en los sustratos profundos tanto
de PS como de RS en el mes de Noviembre de
1987 y en los del PS de Enero de 1988.

Sin embargo, cuando los cambios en el medio
son mayores que la capacidad de las algas para
responder a ellos, por ejemplo cuando el cambio
de nivel es brusco (amplio rango) y unidireccional
(s6lo sube o baja), la comunidad cambia: dismi-
nuye la biomasa y baja la diversidad. Sobreviven
los mas aptos y se manifiestan dominancias.
Cuando el nivel del agua baja, si esto ocurre en
verano, las algas quedan en seco y mueren, ya que
la barrera mucosa que presenta la mayoria de los
talos no es suficiente para prevenir la desecacion.
Pero si los descensos ocurren en épocas con
menor insolacién, sobre todo si hay gran hume-
dad atmosférica, algunas especies pueden sobre-
vivir, al tener mecanismos de supervivencia. Esto
es lo que ocurrié en La Minilla durante el mes de
Octubre de 1987 (Figs. 3 y 4) y durante el invier-
no en Ezequiel Ramos Mexia (Fig. 5). Al ser las
especies dominantes cianofitas capaces de segre-
gar mucilagos (como son las especies del género
Lyngbya), los tricomas pueden sobrevivir a la
desecacion del medio.

Potts & Whitton (1979) sostienen que nume-
rosos géneros de cianofitas son capaces de
sobrevivir a la desecacion. Segun Paerl (1988)



128 Casco y Toja

el género Calothrix es fundamentalmente epifi-
tico y epilitico, pudiendo ser plancténico y el
género Tolypothrix puede vivir adherido o ser de
vida flotante. Ambos géneros se encuentran en
Ezequiel Ramos Mexia, donde se ha identifica-
do su habito epifitico y el pasaje rapido,
mediante la formacion de hormosporas, a un
periodo plancténico breve seguido de la recolo-
nizacion del sustrato. Calothrix también se
encuentra en La Minilla, pero de forma espora-
dica en con poblaciones muy bajas, por lo que
no se puede concluir nada. Lynbya limnetica,
una de las especies mas importantes del perifi-
ton de La Minilla, si se ha encontrado en el
plancton, presentando sus mayores efectivos
cuando son menores las poblaciones bentonicas
(Casco, 1989; Casco & Toja, 1994).

Cuando el agua sube, después de un periodo
largo y seco, la recolonizacion es lenta, porque
en el medio han quedado pocas simientes y el
aporte de nuevos colonizadores debe ser alocto-
no. Los descensos de nivel aunque sean amplios
e unidireccionales, determinan una recoloniza-
cidén mas rapida, ya que in situ pueden haber
quedado simientes u organismos aletargados
que se activan rapidamente a medida que van
quedando incluidos en la zona fética (Sundback
& Granelli, 1988; Moss, 1977). Pero esta reco-
lonizacion es fuertemente dependiente de la
semilla existente, por lo que la diversidad puede
ser baja, aunque siempre es mayor que en el
caso de los descensos del nivel.

Una cuestion interesante es ;por qué
Achnanthes minutissima domina tan claramen-
te en La Minilla? Es posible que el pequefio
tamafo de la especie signifique un aumento en
la relacion superficie/volumen, lo que le pro-
porciona una ventaja competitiva en un medio
con escasos nutrientes como es ¢l de La
Minilla. Ademas, la existencia de un peduncu-
lo gelatinoso que permite a las células mante-
nerse enhiestas sobre el sustrato, relacionando-
se poco con ¢l y pudiendo explorar mejor a la
captura de nutrientes, puede ser una razén mas
que asegure su éxito en comparacion con otras
especies congenéricas que también se encuen-
tran en este embalse (4. linearis, A. lanceolata,

A. pléensis, etc.). Ademas este pedunculo se
suelta facilmente, por lo que puede vivir sus-
pendida en el agua, bien resuspendiéndose
desde el fondo, bien creciendo en la pelicula
superficial, extendiéndose a partir del litoral.
Esta caracteristica también le permite llegar a
zonas recién inundadas, ocupando rapidamente
un espacio vacio. Pero, otras especies que pre-
sentan pedunculo como Cymbella laevis,
Gomphonema parvulum y Gomphoneis hercu-
leana también han sido importantes en algunos
momentos y en algunos sustratos. Por lo tanto,
sigue sin ser respondida la pregunta de por qué
A. minutissima tiene tanto éxito frente a otras
que también forman pedunculo. Otra pregunta
sin contestar es (Por qué otras especies que
desarrollan talos enhiestos, como muchas cia-
nofitas y clorofitas, tienen tan poco desarrollo
en este embalse?

La abundancia de A. minutissima en comuni-
dades que se desarrollan en regiones templadas
a articas indicaria que es una especie que tolera
amplios rangos de luz, temperatura y nutrientes.
Su ubicuidad asi como su gran tasa de multipli-
cacion asegurarian su éxito. Kairesalo (1984) ya
habla del comportamiento de esta especie a par-
tir de su estrategia de crecimiento rapido y su
capacidad de colonizar diferentes sustratos,
incluyendo superficies algales o de otros orga-
nismos y sugiere que estas pequefas diatomeas
son las principales responsables de la producti-
vidad del perifiton. De hecho, en La Minilla 4.
minutissima ha sido la Unica especie capaz de
epifitar a Chlorohydra sp cuando ésta se ha pre-
sentado. De todas formas no todo han de ser
ventajas. Su posicion enhiesta le hace ser mas
sensible a la depredacion por herbivoros que sus
congéneres que viven pegados como lapas en el
sustrato. Por esta razon en aquellos sustratos
mas colonizados por fauna, A. linearis resulta
beneficiada frente a A. minutisima (Toja &
Casco, 1991; Casco & Toja, 1991).

En resumen, cuando las fluctuaciones son
amplias y sobre todo impredecibles, el perifi-
ton es pobre, esta poco estructurado (arquitec-
tura en monoestrato) y estd compuesto por
algas unicelulares o por colonias pequefias.
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Esto es lo que ocurre en amplias areas de régi-
men mediterraneo, como es el caso de La
Minilla. Cuando se establecen especies capa-
ces de formar talos grandes (como Ulothrix sp,
Oedogonium sp y Bulbochaete sp) no se pue-
den desarrollar en la misma medida que en
lagos o embalses (como el Ezequiel Ramos
Mexia) mas estables o mas predecibles. Solo
especies extremadamente resistentes pueden
crecer en estos ambientes fluctuantes. Incluso
cuando el nivel del agua permanece casi cons-
tante, la estructura de la comunidad es solo
ligeramente mas compleja, siendo siempre mas
simple que la que puede desarrollarse en otros
embalses con fluctuaciones pequenas, sobre
todo si estas son periddicas, por lo que la
comunidad las puede predecir.

En el caso de embalses como La Minilla,
muchas de estas especies no han podido sobre-
vivir ni desarrollar estrategias para dejar
simiente suficiente que recolonice las areas
recientemente inundadas. En embalses con fluc-
tuaciones pequeilas y periodicas, como es
Ezequiel Ramos Mexia, las especies pueden
desarrollar estas estrategias y soportar el perio-
do desfavorable, dejando individuos o gérmenes
suficientes para recolonizar el espacio cuando
vuelvan las condiciones favorables. La comuni-
dad suele tener arquitectura en multiestrato y las
diferentes especies presentan ciclos de vida que
les permiten adaptarse a la desecacion o com-
portarse como planctontes recolonizando rapi-
damente el sustrato.

A diferencia de La Minilla, en el embalse de
Ezequiel Ramos Mexia hay mas especies vy,
ademas, alcanzan mucho mayor desarrollo
(Fig. 5). Destacan Calothrix parietina y
Tolypothrix distorta y, en menor medida,
Nostoc commune. En numerosos trabajos se ha
mencionado la abundancia de estas especies en
la zona sublitoral de lagos oligotroficos con
déficit de nitrégeno. Pero, parece que la princi-
pal razén de su importancia en este embalse es,
por un lado, la capacidad de producir mucilago
y, por otro, la capacidad de producir hormogo-
nios u hormocites o mantener una vida planc-
tonica (Casco, 1997), lo que les permite resis-

tir en periodos desfavorables y colonizar rapi-
damente nuevos sustratos.

Calothrix parietina comienza a desarrollarse
en febrero incrementandose su densidad desde
abril a lo largo de todo el otofio y el invierno,
colonizando zonas hasta 2 m por encima del
nivel del agua, pero s6lo forma hormogonios al
final del invierno. Estos son removidos del
sustrato al llegar la primavera por efecto de
fuertes vientos. Las colonias permanecen
entonces sélo en las zonas mas resguardadas
que, en diciembre, tendran una intensa produc-
cion de hormogonios que permitiran recoloni-
zar rapidamente el sustrato cuando lleguen las
condiciones adecuadas.

Tolypothrix distorta es otra especie capaz de
producir vainas de mucilago, por lo que también
resiste la desecacion, pero, generalmente sus
mayores efectivos se encuentran debajo de
Calothrix, en la zona cercana a la lamina de
agua. Durante todo el otofio y el invierno produ-
ce gran cantidad de hormogonios y desaparece
de la zona litoral al llegar la primavera.

En estas dos especies, la vaina mucilaginosa
no solo las protege de la desecacion (Potts y
Whitton, 1979), sino que al secarse forma cos-
tras que tienden a separarse del sustrato, por lo
que son facilmente desprendidas por los vien-
tos, cayendo finalmente al agua. En el estadio
de costras los talos ya estan fragmentados en
hormosporas y, cuando se sueltan, se dividen y
son capaces de germinar rapidamente en el
plancton o (principalmente) sobre el sustrato.

Nostoc commune es frecuente en zonas
sometidas a salpicadura, coexistiendo con
Tolypothrix. Talos completos se sueltan en el
otofio y colonizan la columna de agua. Alcanza
su maximo desarrollo en primavera y, sobre
todo, coloniza las zonas que van siendo progre-
sivamente inundadas al subir el nivel del agua.
Después su densidad decrece y practicamente
desaparece del plancton y del epiliton, pero es
un importante constituyente de la flora epifiti-
ca a lo largo de todo el afio. Las caracteristicas
de este embalse permiten el desarrollo de pra-
deras de macréfitos sumergidos (Gabellone,
1986; Gabellone y Kaisin, 1989).
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Por el contrario, las cloroficeas dominan durante
el verano, siendo la mas importante Ulothrix
zonata, que forma un importante anillo entre -0.5
y 0.5 m de profundidad, con talos que llegan a
alcanzar medio metro de longitud. Cuando el
nivel empieza a descender en Febrero, se van pro-
duciendo anillos sucesivos colonizando zonas
mas profundas y, a partir de Marzo, comienza la
zooesporangiogénesis entre 0 y 0.4 de profundi-
dad. A partir de Abril su abundancia decrece y,
desde Mayo a Agosto no se detecta en el perfil
comenzando una nueva colonizacién a partir de
Octubre (primavera). Este comportamiento de
Ulothrix, colonizando rapidamente por zoosporas
en primavera, produciendo un anillo de creci-
miento alrededor de la [dmina de agua y degene-
rando los filamentos a final del verano, comen-
zando la zooesporogénesis cuando los dias se
acortan, ha sido citado en varias ocasiones en
lagos (Hutchinson, 1975; Casco, 1997).

Otras cloroficeas dominan en algunas profun-
didades durante el verano, pero sus mayores
efectivos se encuentran siempre a mayor profun-
didad que Ulothrix zonata y, por lo tanto, nunca
estan sometidas a desecacion. Asi, Spirogyra se
encuentra siempre entre 1 y 2 m de profundidad,
mientras que Oedogonium y Bulbochaete estan
siempre por debajo de los 2 m y Cladophora por
debajo de los 4 m.

Durante el periodo de estudio, aunque las dia-
tomeas presentaron una diversidad relativamen-
te alta, solo Epithemia sorex y, sobre todo,
Gomphoneis herculeana tuvieron importancia
relativa en el conjunto de la comunidad. Esta
ultima especie fue la mas frecuente durante todo
el ano, dominando claramente en las zonas
sumergidas. Esta especie puede homologarse a
Achnanthes minutissima del embalse de La
Minilla. Es capaz de producir pedunculos y
tiene unos habitos de crecimiento similares.
Tampoco resiste la desecacion, por lo que retro-
cede frente a los cambios en el nivel del agua.
Pero, cuando Ulothrix zonata crece formando
anillos en el nivel del agua, se puede desarrollar
entre sus filamentos, al reparo de ellos. También
fue importante cerca de la superficie durante los
meses de invierno, frios y humedos.

En resumen, cuando las fluctuaciones son
amplias e impredecibles, la arquitectura de la
comunidad es monoestrato, no se identifican
estrategias reproductivas relacionadas con los
cambios de nivel y la recolonizacion del sustra-
to es lenta, dependiendo principalmente de
simientes externas. El descenso del nivel del
agua en verano es critico para la supervivencia
de los talos, siendo insuficiente la barrera
mucosa comun a muchos de ellos. Cuando las
fluctuaciones son de poca amplitud y, sobre
todo, periodicas y predecibles, la arquitectura
puede ser mas compleja (multiestrato) y dife-
rentes especies pueden presentar ciclos de vida
que les permiten adaptarse a la desecacion o
comportarse como planctontes recolonizando
rapidamente el sustrato. Las principales estrate-
gias identificadas consisten en el cambio de
habitat de los talos adultos (Nostoc commune,
Calothrix parietina), en la capacidad de adapta-
ciones fisiologicas a la desecacion, principal-
mente relacionadas con las presencia de una
vaina mucilaginosa (Tolypothrix distorta,
Calothrix parietina, Lyngbya spp) o en la aco-
modacion de los ciclos de vida mediante la for-
macion de elementos de reproduccién (hormo-
gonios en Tolypothrix distorta o zoosporas en
Ulothrix zonata).

Como conclusion puede decirse que las fluc-
tuaciones del nivel del agua afectan a las dife-
rentes estrategias de colonizacion del perifiton,
que se traducen tanto en la biomasa como en
la composicion especifica. En este sentido,
Hynes (1961) recoge cambios similares en la
diversidad y la abundancia de la fauna litoral.
Los estudios futuros sobre el efecto de la fluc-
tuacion del nivel en las comunidades litorales
de los embalses deben incluir estos tres compo-
nentes: En que época del afio ocurren, cual es
el rango de variacion y cudl es la periodicidad
de las fluctuaciones.
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