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RESUMEN

)

v

La teoria limnética reciente se han basado en los procesos que generan las dindmicas dentro de
estos sistemas incorperando variables bidticas y abidticas. Las investigaciones presentan una doble
funcion: por un lado, generan teoria bésica enfocada al funcionamiento de las comunidades, redes
trficas y ecosistemas, por otro lado, los conocimientos son aplicables para su manejo y
restauracion. Los pequefios embalses de bordos o pozas son particularmente poco estudiados en
nuestro pais pero su niimero en el pais, cerca de 14 mil, genera la necesidad de comprender sus
mecanismos para un adecuado manejo de este recurso. Sin embargo, este tipo de investigaciones se
enfrentan a problemas tedricos como 1o son los conceptos de redes tréficas, resolucién de escala al
cual se analizan los fendmenos ecoldgicos, problemas de extrapolacién que es necesario resolver
para evitar errores de concepcidn e interpretacion.

Una de las formas mads précticas de conocer las caracteristicas de estabilidad de un sistema
es generando, o analizando, los efectos de una perturbacién sobre éste. La introduccion de una
especie de cultivo generalista como lo es la carpa comin (Cyprinus carpio) dentro de embalses
someros puede delinear los patrones iniciales para comprender 1a dindmica de los embalses
someros. Las posibles interacciones que la carpa puede tener con cada una de las variables del
sistema se pueden dividir dos grandes grupos: aquellas interacciones que se encuentran dentro de la
red tréfica, como competencia, depredacion y presa, y aquellas interacciones que las carpa tienen
con variables abidticas que son recursos para otros organismos, como la turbidez y la concentracién
de nuirientes en el agna. Estas interacciones potenciales permiten conocer la importancia relativa
al cambio con cada una de estas variables.

La presente tesis intenta conocer los efectos ocasionados por las carpas sobre los pequefios
embalses someros caracteristicos de la cuenca del Lerma, con el fin de delinear los patrones
generales que se producen en su dindmica.

Un primer estudio realizado durante los meses de enero a marzo de 1995 en doce embalses
en el Municipio de Acambay, Edo. de México, indicé que la carpa esta correlacionada con
variables dentro de los embalses como la turbidez, la cantidad de macrofitas y la abundancia de
animales benténicos. Al analizar, en un segundo estudio, la dinamica de tres embalses del mismo
Municipio durante los afios de 1996 a 1998, se pudo describir el comportamiento general de las
variables correlacionadas con las carpas durante dos temporadas, lo que permitié asignarles su
importancia relativa dentro del sistema. Un tercer estudio experimental (durante 1998) ayudé a
comprender los mecanismos con los cuales la carpa aumenta la turbidez, y produce un decremento
en las plantas enraizadas y la abundancia de invertebrados bentdnicos

Los resultados y la discusion de esta tesis es posible explicar un aumento de la turbidez, y
una disminucion de la abundancia de macrofitas y de organismos bentonicos conforme la
abundancia de la carpa comiin dentro de embalses someros subtropicales, siendo una de las
interacciones mds importantes la relacién entre la turbidez del agua y las macrofitas. Con base en la
discusion de los resultados de los {res trabajos fue posible generar una explicacion satisfactoria del
funcionamiento de los embalses estudiados y los efectos que las carpas producen en éstos con
ayuda de dos modelos conceptuales. También es posible afirmar que las condiciones iniciales
dentro del sistema son importantes para en el momento de cuantificar los efectos de la carpa dentro
del mismo. En un sistema turbio, los efectos de las carpas son nulos, mientras que en sistemas
transparentes las carpas pueden modificar toda la dindmica del sistema.



ABSTRACT

Recent limnetic theories has been based on dynamic process within freshwater systems
incorporating biotic and abiotic variables. Research produce a double result: firstly the produce
basic theory focused to the function of communities, food web and ecosystems. Secondly the
knowledge is applied to freshwater management and restoration. Small dams (or ponds) are
particularly poor studied in Mexico, but their high presence (14 000) in this country produce the
necessity to understand their mechanisms to have a good management of them. However, this type
of research always confront theoretical problems such as food web concepts, scale resolutions,
experimental extrapolations from micro-scale to all system that is important to solve to avoid any
mistake of conception or result interpretation.

The analysis of a perturbation effect helps to understand stability characteristics of a
freshwater system. Common carp (Cyprinus carpio) introduction as a culture specie is a good
example as a perturbation that help to understand dynamic of a shallow dam. It is possible to divide
in two groups all potential interactions with each variable of the system : those interactions that are
inside of the trophic web, such as competition an predation-prey; and those carp interactions with
abiotic variables of the system that are resources of other organisms, such as nutrient
concentrations and turbidity in the water column. These potential interactions allow to know the
relative importance to the change of each of the variables.

This thesis tries to understand common carp effects on typical small shallow dams of the
Lerma Basin. The effects will help to describe general patterns that rules the dynamic of these type
of system.

During January to March of 1995, a first study with twelve dams from Acambay, showed a
carp correlation with water turbidity, rooted macrophytes and epibenthic abundance. A second
study helped to understand the dynamic of three dams of the during 1996 to 1998. This study
describes the general behavior during two seasons of the carp correlated variables from the first
study. This knowledge helped to give relative importance of the variables within the system. A
third study, experimental (during 1998) helped to understand the mechanisms by carp produce an
increment in water turbidity and a decrease in rooted plants cover and epibenthic abundance.

Results helped to explain how common carp raises water turbidity and decrease
macrophytes benthos abundance within subtropical shallow dams. Based on the discussion of the
results of these three studies it was possible to create two conceptual models that explain these
ponds dynamic and effects of carp on them. These two models suggest that the interaction between
macrophytes and water turbidity is very important in the dynamic of shallow ponds. Finally, it is
possible to suggest that initial conditions of the system is important at the moment of qualify carp
effect in the system. In a turbid pond, carp effects are null, while in pristine ponds carp effect
produce huge changes in the system.
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PRESENTACION

La feoria limnética reciente se basa en los procesos que generan las dindmicas dentro de estos
sistemas, incorporando variables bidticas y abidticas. Las investigaciones en este campo presentan
una doble funcién: por un lado, generan teoria basica enfocada al entendimiento del
funcionamiento de las comunidades, las redes tréficas y los ecosistemas; por el otro lado, los
conocimientos de la teoria son aplicables para su manejo y restauracion. Una de las formas més
practicas de conocer las caracteristicas de estabilidad de un sistema es por medio del andlisis de
que ocasiona una perturbacion sobre éste.

Los avances tedricos mas importantes se estdn desarrollando en sistemas templados. Los
lagos europeos y norteamericanos son la base de los ejemplos en los libros que abordan este tipo de
perspectiva ecoldgica. Sin embargo, es posible que los embalses tropicales y subtropicales
caracteristicos de nuestro pais cuenten con dindmicas y procesos muy diferentes a los sisternas
templados estudiados y que son completamente desconocidos.

A pesar de ser muy numerosos, més de 14 mil en el territorio nacional, los pequefios
embalses de bordos o pozas son particularmente poco estudiados. En la parte central de México,
donde se localiza la Cuenca Lerma-Chapala-Santiago, existe una gran cantidad de estos embalses,
de los cuales se desconocen sus procesos que generan las dindmicas en sus sistemas. La
importancia ecologica de estos embalses esta dada por que la region cuenta con alta abundancia de
peces, anfibios y crustidceos endémicos y se encuentran los lagos mas importantes y estudiados del
pais: Chapala, Patzcuaro, Cuitzeo, Zirahuen y Zacapu, entre otros. También 1a comprensién de los
procesos que los regulan pueden ayudar a delinear las pautas de comportamiento en las dindmicas
de los sistemas someros tropicales y subtropicales.

La perturbacién ocasionada por la introduccidn de una especie para cultivo como es la
carpa comin (Cyprinus carpio) constituye una posible ruta comenzar a comprender los patrones
generales de la dindmica de estas pozas por las siguientes razones. En primer lugar, las
caracteristicas de la biologia de la carpa hace que esta especie interactile con la gran mayoria de las
variables fisicas, quimicas y bioldgicas; en segundo lugar, al producir muchos cambios en el
sistema, el cultivo de carpas se puede volver un problema ecolégico. Por lo tanto, los
conocimientos que se generen a partir de estudios relacionados con este pez pueden ayudar a

mejorar su manejo y explotacion sin afectar al sistema que la hospeda.



Presentacién

Las interacciones de la carpa comin con el sistema que la hospeda puede modificando las
variables abidticas del sistema como cambiando la disponibilidad de nutrientes en la columna de
agua, o la turbidez; o también pueden ser por medio de interacciones bidticas dentro del sistema
modificando la abundancia poblacional de las especies que conforman las comunidades de
macrofitas, bentos y peces por medio de competencia o relaciones depredacién presa. Puesto que el
comportamiento y la fisiologia de este pez es muy plastico, en cada sistema sus interacciones con el
medio pueden difereir.La presente tesis intenta conocer los efectos ocasionados por las carpas
sobre los pequefios embalses someros caracteristicos de la cuenca del Lerma, con el fin de delinear
los patrones generales que se producen en su dindmica.

Este trabajo se dividié en tres partes: la primera parte es una revision de la teorfa v esta
dividida en dos capitulos; la segunda parte est4 basada en los resultados de las colectas de datos en
el campo y experimentales y cuenta con cuatro capitulos el primero es un analisis preliminar, el
segundo es una analisis experimental, el tercero es un analisis de la dindmica de los embalses
estudiados y el dltimo es una discusion general de los resultados que permite generar dos modelos
que interpretan los efectos de la carpa en el embalse; finalmente, la Gltima parte cuenta sélo con un
capifulo que provee las conclusiones generales de la tesis. A pesar de estar relacionados entre si,
cada capitulo es independiente y cuenta con toda la informacién necesaria para ser comprendido de

manera individual. A continuacion se hace una breve descripcion de estos capitulos.

Parte I

Introduccion

Los dos capitulos de esta parte son revisiones bibliograficas que definen el marco teérico en el cual
estd suscrita la tesis. El primer capitulo aborda los problemas tedricos a los que se enfrentan las
investigaciones que abordan a los procesos a macroescala, haciendo énfasis en los conceptos de
redes tréficas y de resolucién de escala a la cual se analizan los fendmenos ecolégicos.

El Capitulo 2 es una revisién de todas las posibles interacciones que potencialmente la
carpa puede tener con cada una de las variables del sistema. El capitulo divide las interacciones de
la carpa en dos grandes grupos: aquellas interacciones que se encuentran dentro de la red tréfica,
como competencia, depredacion-presa; y aquellas interacciones que las carpas tienen con variables
abidticas que son recursos o condiciones para otros organismos, como la turbidez y la

concentracién de nutrientes en el agua.



Presentacion

Parte 11

Resultados

En esta parte se analizan y describen los resultados obtenidos en las investigaciones de campo y
experimentales realizadas durante los afios de 1995 a 1998.

El Capitulo 3 es un anélisis preliminar basado en datos correlativos entre la carpa y las
variables limnéticas mas representativas basadas en hipétesis generales dentro doce embalses en el
Municipio de Acambay. Los datos obtenidos en una serie de colectas intensivas durante los meses
de enero a marzo de 1995 permitieron poner a prueba cuatro hipétesis sobre el funcionamiento de
este tipo de sistemas y las posibles interacciones de las carpas con algunas de las variables mas
relevantes como son la turbidez, la cantidad de macrofitas y la abundancia de animales benténicos.

El Capitulo 4 estd basado en una serie de experimentos realizados en las instalaciones de
El Cerrillo de la Universidad Auténoma del Estado de México. El objetivo de estos experimentos
fue ¢l de encontrar las relaciones entre la carpa y la turbidez, las plantas enraizadas y la abundancia
de invertebrados benténicos. Estas variables fueron las mas fuertemente correlacionadas con la
presencia de carpas dentro de los otros estudios de campo.

El Capitulo 5 es un anélisis de la dindmica de los embalses a lo largo de tres afios que
representaron dos ciclos de colecta en tres embalses del Municipio de Acambay. Este capitulo es
basicamente una descripcion del sistema y permite generar hipétesis en su funcionamiento y los
efectos que la carpa ¢jerce sobre su dindamica.

A partir de las discusiones de los tres capitulos anteriores, el Capitulo 6 explica de manera
integral el funcionamiento de los embalses estudiados y los efectos que las carpas producen en

éstos con ayuda de dos modelos conceptuales.

Parte IIL

Conclusiones

Finalmente, el Ultimo capitulo da como resultado de una serie de conclusiones derivadas de los de
los capitulos anteriores, dentro de las cuales se analiza el papel de la carpa dentro del de un sistema

somero limnético tropical y las diferencias de estas interacciones a distintas abundancias de carpas.



CAPITULO 1 ,
EL ESTUDIO DE LOS SISTEMAS DULCEACUICOLAS SOMEROS:
PROBLEMAS, SOLUCIONES Y PERSPECTIVAS.,

Luis Zambrano

Resumen

El estudio de los embalses someros que abarcan gran parte de sus variables trae consigo beneficios
tanto para la ecologia tedrica como para la generacién de técnicas de conservacion y restauracion.
Sin embargo, la realizacion de este tipo de estudios implica la resolucién de problemas conceptuales
y filosoficos tanto en la teoria de las redes tréficas como en los conceptos de escalas y andlisis de

datos. Este capitulo analiza los alcances y problemas que conlleva el hacer este tipo de
investigacion.

Introduccion

Los sistemas dulceacuicolas siempre han sido parte importante en la vida econdémica, social y
cultural de los seres humanos. A diferencia de muchos ecosistemas terrestres en donde es posible
aislar ciertas zonas de las actividades humanas, practicamente todos los lagos y rios del mundo
estdn en permanente contacto con el hombre. Los lagos afrontan problemas de eutroficacion
artificial, invasién de especics exdticas y extincion local de especies nativas en todo el mundo
(Maoss, 1992). Es quiza por esta razon que en los iltimos afios practicamente toda la teoria generada
en ecologia de agua dulce se basa en investigaciones que cuentan como objetivo primordial el
producir conocimiento para el adecuado manejo de un rio o lago (Carpenter et al., 1998).

Para resolver problemas concretos, tales como la conservacion de especies, es necesario
involucrar a todos los factores biéticos y abiticos que interactian dentro de la dindmica de un
ecosistema (Franklin, 1993). Esta forma de investigacidn que contempla muitiples variables en el
analisis del estudio de un ecosistema limnético ha traido como consecuencia la generacién de
nuevas propuestas dentro de la ecologia tedrica (Carpenter et al., 1998). Por lo tanto, la gran ventaja
de este tipo de estudios es qgue no s6lo pueden ser aplicados para resolver problemas concretos, sino
que también generan conocimientos abstractos que influyen en los conceptos basicos tedricos de la
ecologia. Por ejemplo, la teoria de los efectos cascada (Carpenter et al., 1985) ha sido la base para
las técnicas de biomanipulacién en lagos templados y piedra angular para la generacién de nuevos
conceptos en redes tréficas.

En particular, la introduccién de especies para acuicultura es una costumbre ampliamente
practicada en todo el mundo desde hace muchas décadas (Hempel, 1993). Esta actividad es

potencialmente generadora de grandes problemas en los sistemas limnéticos someros (Moss, 1992),
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puesto que los efectos de las especies introducidas se observan a miitiples niveles del sistema, sélo
hasta que los estudios recientes comenzaron a abarcar todas sus variables ha sido posible
comprender los problemas que esta practica ha generado en las dindmicas de los lagos someros.

El estudio de lagos someros presenta ventajas técnicas con respecto a los ecosistemas
terrestres 0 marinos, puesto que su capacidad de respuesta a un disturbio es mas rapida (Moss,
1992) y sus fronteras mucho mas faciles de delimitar (Tokeshi, 1995). Posiblemente por estas
razones, ha sido factible estudiarlos abarcando un gran nimero de las interacciones bidticas y
abidticas. Sin embargo, el aumento de la complejidad por la inclusién de maltiples factores tan
disimiles ha producido que muchos de los conceptos en esta drea no sean clasos e incluso existan
controversias entre los objetivos de los estudios (Neill, 1995). El nGmero de factores fisicos,
quimicos y bioldgicos que interactian dentro de las dindmicas limnéticas generan una variedad
infinita de variables de respuesta dificiles de cuantificar por la dificultad logistica y los altos costos
de colecta (Carpenter et al., 1998; Goldwasser y Roughgarden, 1997).

Aun cuando fuese posible la evaluacion de todas las variables de respuesta, el andlisis de los
fenémenos desde esta perspectiva es complicado puesto que no suelen tener un comportamiento
lineal. Por ejemplo, las interacciones bioldgicas no sélo estan basadas en relaciones directas
aisladas como competencia o depredacion (Cornell, 1983; Sih et al., 1985; Schmitz, 1997), sino que
el conjunto de las interacciones forma redes troficas en donde gran parte de la estructura puede estar
basada en relaciones de alto orden dificiles de cuantificar (Wotton, 1994; Vanni y Layne, 1997;
Schmitz, 1997). La escala de resolucion a la cual se pueden estudiar los sistemas es un segundo
problema que produce este campo de la ecologia y que estd cambiando muchos conceptos en la
forma de estudiar y analizar resultados (Schindler, 1998; Carpenter et al., 1998).

Estos dos tipos de problemas implican que para comprender a todo un sistema no basta con
conocer el funcionamiento de sus partes fraccionadas. Por lo tanto, los métodos cientificos
tradicionales de deducci6n tienen que modificarse hacia una vision holista (Franklin, 1993). Las
siguientes lineas intentardn profundizar en los problemas comunes al momento de estudiar a todas
las comunidades que interactban a diferentes niveles tréficos en sistemas limnéticos someros.
También abarcarin los problemas de escala a los que se enfrentan los estudios que pretenden

comprender a todo el sistema.

Las redes tréficas
La teoria general de redes troficas surgié a partir de la necesidad de comprender las interacciones

entre mas de dos especies que se encuentran en diferentes escalones de la pirdmide trofica
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(Goldwisser y Roughgarden, 1993). Las explicaciones de estos estudios se basan primordialmente
ent ¢l funcionamiento de las relaciones depredador-presa (Vanni et al., 1997), aun cuando las
interacciones entre especies abarcan también a la competencia, el comensalismo, el amensalismo \j
el mutualismo. El objetivo final de estos estudios es el de conocer los puntos de equilibrio que estén
relacionados directamente con la dinidmica poblacional de sus integrantes (Schmitz, 1997). Otra
meta de estos estudios consiste en analizar las propiedades de las redes tréficas para cada sistema,
como son el nimero de especies en la red (Martinez, 1991), la conectancia (niimero de
interacciones entre los elementos de la red), la resilencia (Pimm, 1982) y la resistencia en las
interacciones (Paine, 1980).

Los modelos que intentan comprender estos sistemas comenzaron por buscar sus puntos de
equilibrio, tarea muy dificil que desat6 controversias desde el inicio puesto que no es facil siquiera
definir cudles pueden ser éstos (DeAngelis y Waterhouse, 1987). La controversia inicial estuvo
ocupada con la definicién de la estabilidad de un sistema por el nimero de especies e interacciones
dentro de la red (Pimm, 1982). A partir de esta controversia inicial, surgieron diferentes enfoques
que abarcan también la funcién de la especie dentro de la misma. Un ejemplo claro es el niimero de
omnivoros en una red tréfica el cual es considerado como uno de los factores indispensables para la
modificacién de la estabilidad del sistema (Powers et al., 1996). Otro factor es la presencia de
especies clave: un depredador puede controlar la abundancia y diversidad de sus presas, evitando
que por competencia se modifique la estructura de la comunidad a favor de algiin competidor
exitoso (Yodzis, 1993; Powers et al., 1996). A pesar de que el niimero de especies en una red tréfica
puede ser alto, es posible que algunas de éstas tengan las mismas caracteristicas, esto es, que
consuman las mismas presas y que sean consumidas por los mismos depredadores o que tengan la
misma funcién dentro del ecosisterna, Por lo tanto, pueden estar incluidas en un mismo conjunto
como grupos funcionales de especies (Farnswort y Ellison, 1996) o trofoespecies (Briand y Cohen,
1984; Yodzis, 1993). Un dltimo concepto del control descendente (top-down), que vio la luz
explicando los cambios en sistemas dulceacuicolas someros a partir de la (inica inclusién de un
depredador en la punta de la pirdmide tr6fica: un pez piscivoro {Carpenter et al., 1985).

La importancia de estos enfoques radica en la inclusién de un concepto basado en que no
sélo el nimero de especies es importante dentro del sistema, sino también lo es la funcién o
posicién de los organismos dentro de la red tréfica. Esto es, existen especies que cuentan con un
peso especifico desproporcionado a su presencia, medida en abundancia numérica o peso (Powers et
al., 1996; Vanni et al,, 1997). Asi mismo, también es posible considerar que las interacciones
depredador-presa no son las Gnicas que pueden regular toda la dindmica del ecosistema (Tilman y

Pacala, 1993). Por lo tanto, para tener una aproximacion mas real, es necesario incluir factores
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como €l control ascendente (bottom-up), las cuales se basan en cambios en la cantidad de nutrientes
que producen diferencias en la comunidad de fitoplancton y que desemboca en cambios
contrastantes en toda la red tréfica (Reynolds, 1984). También es posible incorporar a estos
procesos aquéllos que se encuentran delimitados por los estudios de comunidades, esto es, dentro
del mismo nivel tréfico, como la competencia y el mutualismo (Cornell y Lawton, 1992).
Finalmente, las interacciones indirectas como la facilitacion pueden producir o alterar la estabilidad
de un sistema (Schimtz, 1997). Dentro de los efectos indirectos es posible especificar el papel de
aquellas especies que modifican los factores abidticos indispensables o limitantes para otras
especies y que son conocidos como “ingenieros ecosistémicos™ (Jones et al.,1994). Todos estos
procesos pueden ser fundamentales en los cambios de estabilidad de los ecosistemas,

La inclusién de todos estos elementos dentro de los conceptos en el estudio de las redes
tréficas ocasiona problemas desde su definicion, puesto que, como ya vimos, ésta involucra
exclusivamente las interacciones depredador-presa. La gran mayoria de estudios en la red tréfica
rara vez incluyen a otros tipos de interaccion bidticas o factores abidticos, salvo algunos trabajos
(ver DeAngelis, 1992; Vanni y Layne 1997). Sin embargo, al introducirlas no se desvirtia la meta
original de la teoria de las redes tréficas que es la de comprender, mediante las interacciones de las
especies y comunidades, a los factores que derivan en la estabilidad, resilencia y resistencia de un
sistema determinado (Paine, 1980; Pimm, 1982; Schmitz, 1997). Por lo tanto, en este texto se utiliza
el término de redes troficas en un sentido amplio abarcando todo tipo de interacciones bidticas y los

efectos de factores abidticos dentro de los sistemas analizados.

Las redes trdficas dulceacuicolas

Ejemplos de cémo el estudio de las redes tréficas puede abarcar todo tipo de interacciones bidticas
y abidticas son los estudios de los lagos someros. Estos sistemas pueden contar con dos puntos de
estabilidad con altas resilencias: uno turbio dominado por fitoplancton y el otro transparente
dominado por macrofitas (Scheffer et al. 1993).

Los mecanismos por el cual el sistema llega a estos puntos estables se basa en las teorias de
las dindmicas ascendentes y descendente. Si existen condiciones para que se presente una explosién
poblacional del fitoplancton sin ningn control debido a la alta concentracién de nutrientes
ocasionando por dindmicas generadas a partir del control ascendente (Dillon y Rigler, 1974;
Reynolds, 1984) o por la falta de depredadores generando mecanismos de dindmicas asociadas al
control descendente (Carpenter et al., 1985; Kerfoot y DeAngelis, 1989; Watson et al.,_1992; Vanni
y Layne, 1997), la dindmica del lago se dirigird hacia un punto estable con agua turbia y bajas

poblaciones de macrofitas (Scheffer, 1998). Por el contrario, si existen grandes poblaciones de
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zooplancton que sean capaces de controlar al fitoplancton o éste no puede crecer porque el sistema
es oligotréfico, hay mas posibilidades de que las macrofitas pueblen todo el fondo y generen un
ciclo de retroalimentacién positiva guiando al sistema hacia un punto estable de transparencia
dominado por plantas (Crowder y Painter, 1991; Hosper y Meijer 1993).

Muchos ejemplos experimentales o de campo apoyan esta idea. (Meijer et al., 1990;
Soendergaard 1990; Schriver et al., 1995; Beklouglu y Moss 1996; Jeppesen et al., 1997; Perrow et
al., 1997; Scheffer, 1998). Es claro que la dinamica de los sistemas dulceacuicolas someros cuenta
con interacciones depredador-presa que los regulan, pero estdn supeditadas por otras interacciones,
como la competencia y mutualismo, por las especies clave y los ingenieros ecosistémicos, y por

factores abidticos como cantidad de nutrientes o la penetracion de la luz en el agua.

Diferencias entre sistemas dulceacuicolas templados y tropicales

Partiendo de que las variables abidticas son relevantes en la dinamica de los ecosistemas
dulceacuicolas, seria un grave error intentar explicar a los sistemas dulceacuicolas tropicales de la
misma manera en el que se explican Jos templados. Entre ambos tipos de sistemas existen grandes
diferencias en temperatura, ciclos de nutrientes y tipo de organismos que forman la red tréfica.
Puesto que la mayoria de los estudios estan basados en lagos templados, existe una falta de
conocimiento del funcionamiento de lagos tropicales y subtropicales. Sin embargo, el analisis de las
diferencias, similitudes y analogias entre ambos tipos de sistemas pueden ayudar a generar hipétesis
para funcionamiento de las dindmicas de los sistemas tropicales.

Por ejemplo, en lagos templados la temperatura es la condicién primordial que afecta a la
dinamica del fitoplancton (Wetzel, 1983; Reynolds, 1984). En invierno la temperatura es muy baja
y esto impide que la poblacién de fitoplancton aumente, mientras que en verano las altas
{emperaturas generan una condicién propicia para que las algas crezcan (Scheffer, 1998). Por otra
parte, la capa de hielo que se forma en invierno en los lagos que se congelan evita que se produzca
una resuspensién de sedimentos causada por el viento y la accién de las olas (Scheffer, 1998).
Como consecuencia, la estacionalidad de un sistema somero se puede enmarcar en una época de
poca productividad bidtica y alta transparencia del agua (invierno) y una de alta productividad
(verano). El periodo de transicidn entre las épacas de baja y alta productividad es critico, puesto que
dependiendo de las condiciones iniciales de los factores que desatan los mecanismos ascendente y
descendente se generaré inevitablemente uno de los dos puntos estables de agua turbia o
transparente (Scheffer, 1998).

Al contrario de lo que sucede en sistemas templados, la temperatura en sistemas tropicales

nunca disminuye lo suficiente como para evitar que la produccién de fitoplancton diminuya en
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alguna época del afio. Ademds, las interacciones demersales basadas en las relaciones depredador-
presa entre el zooplancton y el fitoplancton son muy poco claras en este tipo de ecosistemas; la
abundancia de zooplancton es menor en estos sistemas que en los templados (Fernando, 1994),
posiblemente por la alta abundancia de pequefios peces zooplanctivoros (Gliwicz, 1994),
Considerando que [a cantidad de nutrientes en muchos lagos tropicales (salvo cenotes o aquellos
producto de manantiales) suele ser suficientemente alta como para permitir catalogarlos como sitios
eutroficados (Wetzel, 1983), bajo las mismas reglas que regulan a los lagos templados, los lagos
subtropicales siempre estarian dominados por la comunidad de fitoplancton. Consecuentemente
todos los sistemas dulceacuicolas estarian en un constante punto estable de agua turbia.

Es claro que muchos sistemas someros se encuentran en un estado eutréfico de alta turbidez
y baja cobertura de plantas; sin embargo, muchos otros sistemas tienen poca productividad de
fitoplancton y agua transparente (Ver capitulos 2 y 3). Inclusive, basados en la estructura de la
comunidad fitoplanctonica, pueden ser considerados como sistemas oligotréficos (Rosas et al.,
1993). Por lo tanto, es posible que los mecanismos que generan la dinAmica de los lagos tropicales y
los templados sean diferentes aun cuando el resultado final puede ser similar: sistemas estables de
agua turbia y agua transparente.

Por otra parte, asi como existen diferencias entre lagos tropicales y templados, también hay
similitudes. La baja produccion de los lagos templados ocasionados por la disminucién en
temperatura puede ser equivalente con la época en la cual los embalses estan completa o
parcialmente secos (previo a la temporada de lluvias). Por lo tanto, en los lagos someros
subtropicales también existe una temporada de latencia en la que de muchos organismos se
enquistan, se entierran o dejan bulbos resistentes a la falta de agua. Sin embargo, las dindmicas que
regulan a un embalse somero tanto en la temporada de secas como en la de lluvias, ademés de los
periodos de transicion entre estas temporadas son desconocidas.

Un modelo con multiples variables enfrenta e] problema del grado de resolucién al cual
cada variable est4 siendo involucrada. No es fcil resolverlo puesto que en muchas ocasiones las
respuestas a diferentes resoluciones son contradictorias. En la siguiente parte se analiza este

problema dentro del contexto de las redes tréficas dulceacuicolas.

Los problemas de escalas en estudios de redes tréficas
Los problemas de escala son inherentes a los estudios de las redes tréficas (Schneider, 1995). El
analisis de un sistema a baja resolucién convierte en cajas negras los mecanismos en niveles més

especificos, aunque una alta resolucién aumnenta la variacién individual y hace mas dificil
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generalizar lo que est4 pasando en el sistema. El anélisis de més de dos factores dentro de un
sistema trae consigo una multiplicidad de respuestas, de las cuales no todas son reflejo de una
realidad puesto que no existe una escala natural de los fendmenos ecoldgicos (Levin, 1992). Por lo
tanto, gran parte de la interpretacién del patrén de comunidades y redes tréficas depende de la
escala a la que esta caracterizado (Farnswort y Ellison, 1996).

En el momento de analizar todo un sistema existe el riesgo de hacer un mal disefio, lo que
lleva a la pseudorreplicacion de los datos (Hurlbert 1984). Para evitar estos problemas estadisticos
es posible hacer miltiples experimentos sobre un microcosmos aislando a cada uno de los
elementos que integran al sistema (Drake et al., 1996). Estos problemas metodolégicos se intentaron
resolver a mediados de la década de 1980, seccionando al ecosistema y analizando a profundidad
uno de sus subgrupos, 1o que dio como resultado el conocimiento profundo de un grupo taxondémico
(Kerfoot y DeAngelis, 1989). Alin cuando este método permite generar las pautas generales del
comportamiento de las variables dentro del sistema apegandose a la rigurosidad del método
cientifico v los requerimientos de la estadistica formal (Drake et al., 1996), no producia suficiente
informacion para generar teoria. Es una tarea inftil aislar a cada componente, estudiarlo en
pequefios experimentos e intentar extrapolar los resultados a escalas mayores puesto que es usual
que el desempefio de los elementos aislados en un estudio sea diferente a su comportamiento en una
escala global (Carpenter, 1996). Por lo tanto, las interpretaciones basadas en la extrapolacion directa
de resultados en estudios de microcosmos a todo el sistema generalmente producen conclusiones
erréneas sobre lo que verdaderamente esta sucediendo en todo el ecosistema (Carpenter, 1996).
Como consecuencia natural, han aparecido muchas teorias que intentan explicar las redes tréficas
pero que estdn apartadas de toda realidad (Goldwasser y Roughgarden, 1997; Carpenter et al., 1998)
y muchas otras que explican propiedades que quiz4 ni siquiera existen en la naturaleza (Lawton y
‘Warren, 1988).

Es quiz4 por lo anterior que en afios recientes ha venido aumentando el interés por estudiar
a todos los elementos que constituyen un sistema, con el fin de comprender las respuestas generales
hacia una perturbacién dada (Schmitz, 1997; Carpenter, 1988). Pero el investigar a todo un sistema
no significa el analizar cada una de sus partes hasta su maxima resolucién. Los modelos que
explican el funcionamiento de los ecosistemas estén hechos para facilitar el entendimiento,
incorporando tnicamente las variables esenciales a su escala de resoluci6n particular (Levin, 1992).

El definir que es una variable esencial produce una cierta subjetividad en el estudio que no
es generalmente aceptada por la ciencia tradicional. Asumir esta subjetividad no es trivial puesto
que para abarcar un proceso ecoldgico la escala queda reservada a criterios individuales. El grado

de resolucién en un estudio tanto de las variables como de sus interacciones varia dependiendo de
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los objetivos del proyecto, puesto que las respuesta a cada escala generan diferentes realidades
(Levin, 1992; Farnswort y Ellison, 1996). En una oracidn, cada sistema cuenta con multiples
explicaciones dependiendo de la escala a la que es estudiado (Fisher, 1995).

Pero este no es el Gnico problema de escalas dentro del estudio de los ecosistemas. También
lo es la necesaria reduccién del niimero de réplicas del fenémeno estudiadoe, rompiendo con
esquemas estadisticos tradicionales para el analisis de los datos (Schindler, 1998). Por ejemplo,
cuando se estudia el efecto de la concentracion de nutrientes sobre ila comunidad plancténica se
puede utilizar un néimero ilimitado de unidades experimentales que son independientes y emplear la
estadistica para aceptar o desechar las hipétesis preestablecidas. Pero cuando se estudian los
cambios estacionales del plancton en todo el lago considerando todas las variables involucradas, el
nimero de unidades de estudio se reduce unicamente a un lago estudiado, dificultando el analisis

estadistico.

Las escalas en los sistemas dulceacuicolas someros
Los problemas de resolucion de escalas en sistemas semi-cerrados como los lagos han incorporando
paulatinamente a la teoria ecologica (Neill, 1995). Los fenémenos imperantes en los sistemas son
diferentes en las distintas escalas. A escalas mayores, procesos tales como la tectonica de placas, los
cambios climaticos, la colonizacion, la especiacién y la extincidn son los que regulan el sistema,
mientras que en escalas menotes las interacciones ecoldgicas y los efectos abiticos son los que
tienen mayor importancia (Brown y Nicoletto, 1991; Cornell y Lawton, 1992; Ricklefs y Schluter,
1993; Underwood y Petraitis, 1993; Holt, 1993; Blondel y Vigne, 1993; Myers, 1995).

En las escalas cartograficas los lagos siempre han sido caracterizados como sistemas opacos
y homogéneos (Fisher, 1995), por io que seria 16gico pensar que los procesos que regulan a los
sistemas dulceacuicolas pertenecen a escalas pequefias como las interacciones bidticas y los
cambios diarios o estacionales (Myers, 1995), lo que haria que los estudios carezcan problemas en
los cambios de escala. Sin embargo, dentro de los mismos sistemas dulceacuicolas existen patrones
que estan siendo regulados a diferentes escalas. Por ejemplo, globalmente la variacién en las
macrofitas en varios lagos puede estar explicada por la colonizacién, la morfometria o la
transparencia en el agua. En los procesos que se manifiestan dentro del lago, los factores fisicos mas
importantes en la dindmica son la pendiente, las olas y la profundidad. En un estudio con una
resolucion zonal los cambios del sistema pueden estar explicados por el tipo de sedimento o las
interacciones biéticas (Fisher, 1995). Incluso existen fenémenos que se expresan en la interaccién
entre diferentes escalas; por ejemplo los cambios de turbidez a un nivel regional pueden influir en

los procesos a pequeiias escalas como el establecimiento o sobrevivencia de las macrofitas.
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Los niveles de resolucion de escala en sistemas dulceacuicolas se pueden esquematizar en
periodos de tiempo o de espacio. En la escala mas baja de resolucion, tres grandes grupos
interactiian en todos los sistemas dulceacuicolas (Figura 1). En un bloque se encuentran los ciclos
biogeoquimicos que son basicamente las condiciones y recursos que delimitan la parte abiética de
los nichos de las especies dentro del sistema. En un segundo bloque existen las interacciones
bidticas pelagicas, en donde se encuentran los productores primarios (fitoplancton) y los
consumidores primarios (zooplancton) y secundarios (zooplanctivoros). Estas dos primeras cajas
han sido el objeto de atencidn de la gran mayoria de los investigadores que generan teorias que
explican la dinidmica de ecosistemas dulceacuicolas, Finalmente, el tercer bloque esta basado en las
interacciones bidticas del bentos, en donde se encuentran variables como los productores primarios
sumergidos (plantas y algas sujetas al fondo), consumidores primarios (como epibiontes y otros
invertebrados) y consumidores secundarios (depredadores del bentos como las carpas). A este nivel
cada bloque es una caja negra en donde se producen cambios internos que afectan su propio
desempefio y sus interacciones con los otros dos bloques.

Cada uno de estos grandes grupos se divide en variables con una resolucién mds precisa
(Figura 2} que a su vez se pueden dividir en mas factores cuando se analizan en resoluciones
mayores. De esta manera, un estudio de fitoplancton en la columna de agua a diferentes escalas
puede ir desde el mantenimiento de los individuos dentro de la columna de agua, la distribucién de
los organismos, la dinamica poblacional, la composicidn de especies hasta ensambles plancténicos
(Reynolds, 1995). Los objetivos del trabajo tienen que ir de acuerdo a la escala; seria imposible
realizar estudios del mantenimiento individual de los organismos dentro de la columna de agua para
todo un ensamble plancténico. Ademas de las diferencias en la informacién obtenida en cada escala,
Ja velocidad de respuesta también varia para cada resolucién (Reynolds, 1995; Fisher, 1995). Asi,
los cambios en las dindmicas de las comunidades de peces son seis o siete 6rdenes de magnitud mas
lentas que las dindmicas de reaccién de nutrientes o las interacciones del microplancton (Kerfoot y
DeAngelis, 1989).

Las fronteras entre las escalas no estdn definidas y puede existir una interaccién entre
factores a diferentes niveles de resolucién (Fisher, 1995). Esto trae consigo ventajas para una mejor
explicacién de los que sucede en lagos someros si se analizan acertadamente procesos particulares
que actian a diferentes escalas de resolucion (Kerfoot y DeAngelis, 1989). Un ejemplo claro es la
ya mencionada teoria de los efectos cascada, la cual incorpora dentro de un estudio a escalas ciclos
demogréficos de todo un lago con peces piscivoros junto con cambios estacionales y fluctuaciones

diarias dentro de un estrato de ia columna de agua con el fitoplancton (Neill, 1995).
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Conclusiones y perspectivas

" El conocimiento de la ecologia de los sistemas tréficos en sistemas dulceacuicolas es un tema que
apenas comienza a ser estudiado. Atin quedan muchos conceptos por definir comprender y analizar.
Ademas, si la generacion de teoria pretende comprender en su totalidad el funcionamiento en las
redes troficas ésta debe incluir factores que por lo general no estin contemplados como
interacciones mutualistas o efectos de nutrientes dentro de los sistemas. Basados (inicamente en
modelos de depredador-presa para explicar la dindmica en una red trofica es posible aventurar
teorias generales que puedan ser aplicadas a todo tipo de sistemas puesto que esta interaccioén
funciona de manera similar en cualquier parte del mundo. Sin embargo, el aumento de factores
involucrados en el funcionamiento de un sistema, como son otro tipo de interacciones o los mismos
factores abi6ticos, hace muy dificil el poder generar teorias que puedan explicar todo tipo de redes
tréficas, puesto que el comportamiento de las variables cambia en cada ecosistema. Es quizé por
esto que las teorias que buscan generalizar las relaciones de estabilidad de la red tréfica con ntimero
de interacciones en €sta se estrellan con una serie de contraejemplos generados por investigaciones
de campo. Para producir teoria del funcionamiento de los ecosistemas basados en las redes tréficas
es necesario considerar varios factores, ademas de la inclusion de nuevos elementos al sistema, tales
como los problemas asociados a escalas o pruebas estadisticas diferentes a las comunes para probar
las hipétesis.

El analisis de fenémenos producidos por la alteracién humana, como puede ser la
introduccion de especies exéticas para cultivo, trae consigo dos grandes beneficios: por un lado, ia
generacion de conocimientos para la teoria que rodea todo ¢l tema de redes tréficas; por el otro
estos conocimientos pueden ayudar a resolver problemas de manejo, conservacién y restauracion de
ecosistemas. Sin embargo, el conocimiento previo del sistema es fundamental para escoger la escala
de resolucién adecuada de estudio, generar hipétesis cercanas a la realidad y evitar interpretaciones

pobres de los fenémenos observados.
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Figura 1. Grupos de variables que abarcan todas las interacciones estudiadas dentro de los sistemas

dulceacuicolas.
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Figura 2. Niveles de resolucién para cada uno de los grandes grupos que interactiian en los
embalses someros. Los niveles de resolucién para cada variable no implican los mismos tiempos de

reaccion.
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CAPITULO 2
CAMBIOS DENTRO DE LOS SISTEMAS DULCEACUICOLAS AL
INTRODUCIR EN LA RED TROFICA A UN INGENIERO
ECOSISTEMICO: LA CARPA COMUN (Cyprinus carpio)

Luis Zambrano

Resumen

La carpa comiin es una especie utilizada para la acuacultura que se ha introducido en rios y lagos
de todo el mundo. Este ciprinido cuenta con una dieta generalista y con una conducta y fisiologia
plasticas, lo que le permite adaptarse a casi cualquier condicién. Sin embargo, precisamente por
esta adaptabilidad, la carpa produce diversos cambios dentro de los ecosistemas por medio de dos
vias: por un lado, la carpa afecta a las distintas comunidades limnéticas modificando las
interacciones como la competencia, la depredacion; por otro lado, la carpa cambia las condiciones
¥ los recursos basicos de muchos organismos lo que la define como un “ingeniero ecosistémico”.
Ambos tipos de efectos dependen de la abundancia con que este pez se encuentra en un lago y a las
condiciones iniciales del sistema donde ésta es introducida. Por lo tanto, la carpa no siempre genera
los mismos cambios. Esto ha producido una serie de polémicas en el momento de definir los
efectos reales y potenciales de este bentivoro dentro de un determinado rio o lago. Este capitulo es
una revision bibliogréfica de los cambios ocasionados por las carpas en los ecosistemas
dulceacuicolas en las que son introducidas.

Introduecién

La carpa comun (Cyprinus carpio L.) es un pez nativo de Asia, tipico de sistemas acuaticos
someros altamente productivos (Persson, 1991). Este organismo ha demostrado contar con
estrategias para sobrevivir en una gran variedad de sistemas dulceacuicolas con condiciones
contrastantes (profundidad, temperatura, precipitacion, estados tréficos, diversidad de peces, entre
otras). Particularmente, este pez sobrevive en sitios con condiciones adversas para la gran mayoria
de organismos: sitios eutroficados, sin plantas, con agua turbiay concentraciones de O, tan bajas
como 0.7 mg I’ (Maitland y Campbell, 1992). Su capacidad de reproduccién y de rapido
crecimiento en diferentes tipos de ecosistemas la coloca como uno de los organismos con mayor
demanda para la acuacultura, siendo esta actividad la base para su dispersién artificial en casi todos
los paises de los cinco continentes. Por ejemplo, desde hace 250 afios est4 establecida en Noruega
(Kalaas y Johansen, 1995); en los Gltimos veinte afios ha sido dispersada en varios lagos de
Sudéfrica (De Moor y Burton, 1996); ha causado numerosos de problemas en Australia (Bales,

1992), esta presente en todos los paises de su propio continente; y en México reside desde hace un
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siglo, aunque ha sido diseminada al 95% de los cuerpos de agua del pais durante los iiltimos
veinticinco afios (Mujica, 1987).

La presencia de carpas en presas, lagos y rios de todo el mundo ha generado opiniones
opuestas con respecto a los efectos que provocan en los sistemas en los que son introducidas.
Algunos investigadores afirman que las carpas son un agente deletéreo en el ecosistema puesto que
pueden producir cambios en un sistema oligotréfico y diverso hasta convertirlo en uno eutréfico y
poco diverso (Cahn, 1929; Crowder y Painter, 1991; Bales, 1992; Carvalho y Moss, 1995; Roberts
et al., 1995). Otros investigadores argumentan que no generan ningiin efecto negativo puesto que
no producen ningdn cambio en las comunidades limnéticas (Hde y Jvan, 1993; Popma et al., 1995)
e incluso algunos llegan a proponerlas como organismos que ayudan a la restauracién de lagos y
rios (Anderson, 1993; Sidorkewick et al., 1996). Por ejemplo, en el lago de Xochimilco hay letreros
que proclaman la introduccién de cinco mil organismos de carpa comiin como parte del programa
de conservacion y restauracion del sitio. Las conclusiones contrastantes indican que a pesar de la
cantidad de estudios realizados sobre este pez, alin existe mucha confusién en su biologia y
ecologia, asi como también en su papel, como un pez no nativo, dentro de la produccién acuicola y
la restauracion de sistemas limnéticos.

Aun cuando este capitulo no profundiza en este tema, vale la pena mencionar que la
introduccién de la carpa no puede desligarse de la actividad econémica que representa su cultivo
(Hempel, 1993), particularmente en zonas rurales. Por lo tanto, a pesar de que las opiniones se
basan en ecologia limnética, muchas de éstas se encuentran fuertemente influenciadas por los
beneficios econémicos y/o sociales que representa su produccién acuicola; sin embargo éstos
fenémenos son ajenos a la dindmica de interacciones ecol6gicas que produce la carpa dentro de los
rios y lagos.

Independiente de la postura de cada investigador sobre la carpa y con base en los resultados
de su trabajo, es posible afirmar que la fuente principal de interaccién de este pez con el sistema se
lleva a cabo por medio de sus habitos alimentarios. Las relaciones de la carpa con el sistema se
dividen en dos grandes grupos (Figura 1). El primero contiene las interacciones de la carpa con la
red tréfica y el segundo abarca los cambios que este ciprinido produce sobre elementos abibticos
del sistema.

Los cambios producidos por la carpa mediante sus interacciones con la red tréfica son
confusos. La carpa no es un competidor de conducta agresiva (como los ciclidos), pero muchas de
las poblaciones de sus competidores disminuyen una vez que ésta es introducida (Persson, 1991). A

pesar de ser depredada por muchas especies, desde insectos hasta aves (Valdez Gonzilez y
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Montemayor-Leal, 1995), no es una presa que forme parte substancial de la dieta basica de sus
depredadores. Su papel como depredador es desconocido debido a su capacidad de modificar la
dieta dependiendo de la disponibilidad de recursos. Ademas, esta especie cuenta con una gran
variedad de presas de las que se alimenta: desde algas hasta todo tipo de invertebrados pasando por
el zooplancton (Bardach et al.,1972; Chapman y Fernando, 1994).

Del grupo de relaciones de la carpa fuera de las interacciones bidticas, los efectos mas
contundentes dentro del sistema son en el aumento de la turbidez (Bales, 1992; Roberts et al.,
1995) y la concentracion de nutrientes en el agua, particularmente del fosforo (Carvatho y Moss,
1995). La interaccién con estos factores abioticos hacen que la carpa entre en la definicién de
ingeniero ecosistémico: “organismos que directa o indirectamente controlan la disponibilidad de
recursos de otros organismos, cambiando los estados fisicos de materiales biéticos o abidticos”
(Jones et al., 1994). La carpa cambia recursos vitales en el agua para los productores primarios: los
nutrientes y la luz.

Un ditimo factor a analizar es que los cambios producidos por las carpas en ambos grupos
no se pueden deslindar de una serie de dinamicas intrinsecas del mismo sistema acuatico
(Schindler, 1998). La capacidad de respuesta de los embalses receptores varia, y ésta depende de
las diferentes condiciones iniciales e interacciones que ocurren en cada ecosistema dulceacuicola.
Las caracteristicas propias de la red tréfica, como estabilidad, sensibilidad y resilencia determinan
en gran medida los cambios que se produciran al introducirse las carpas. Es decir, las carpas no
provocan los mismos efectos en todos los lagos. La variacién de estas caracteristicas intrinsecas en
los embalses puede generar cambios divergentes incluso en sistemas similares y cercanos. Por
ejemplo, experimentos con encierros introduciendo ciprinidos en lagos vecinos tuvieron respuestas
contrastantes: mientras que en un lago no cambié la dindmica, en otro aumento la turbidez y la
composicién de toda la comunidad plancténica (Carpenter et al., 1987),

Este capitulo es una revision bibliogréfica basada en las interacciones de la carpa comun
(Cyprinus carpio) con las variables més importantes de un ecosistema dulceacuicola somero. En
primer lugar se describen los hébitos alimentarios de las carpas como fuentes de variacién sobre el
sistema. Posteriormente se revisan los efectos de las carpas en diferentes niveles de las redes

tréficas, Una tercera parte explica los cambios de las carpas como ingeniero ecosistémico.
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Los Habitos Alimentarios de la Carpa Comin

Todos los cambios provocados por las carpas en diversos niveles de la comunidad limnética y
como ingeniero ecosistémico son ocasionados por medio de estos habitos. Por ello es fundamental
hacer una revisién detallada del tipo de alimentacion y los mecanismos de forrajeo que este pez
utiliza.

La carpa comi{in es omnivora, cambia su dieta en diferentes etapas de su vida y
dependiendo de la cantidad de recursos que tiene disponibles. En estados larvales y juveniles, la
carpa se alimenta primordialmente de zooplancton de tamafio pequefio como protozoos y rotiferos.
En estados larvales mayores, la carpa se alimenta de zooplancton mas grande como cladéceros,
copépodos y larvas de insectos (Maitland y Campbell, 1992; Opuszynski y Shireman, 1993). En los
estados juveniles, las carpas siguen siendo depredadores de larvas de vida libre; he incluso pueden
comer hasta acociles de estadios primarios (observacién personal).

Al crecer, la carpa se torna un organismo bentivoro. Al buscar comida, este pez draga el
fondo con la boca, detecta y selecciona a su presa individualmente con las agallas mediante tamafio
o por sabor (Sibbing, 1991) y la ingiere succiondndola (Lammens, 1991), expulsando el sedimento
por los opéreulos. El fondo de un embalse con altas densidades de un bentivoro como la carpa
comiin se encuentra lleno de pequefios crateres distribuidos en toda el drea (Scheffer, 1998). Sin
embargo, es dificil saber si las carpas cuentan con algiin tipo de patrén conductuai para
alimentarse. Adn se desconoce si estos peces se agregan para comer, si escogen previamente la
Zona que van a dragar, si el forrajeo es aleatorio, o si la regién del lago donde se alimentan se
encuentra asociada con algln factor como puede ser la concentracién de alimento.

Es claro que en esta etapa la carpa ejerce un efecto directo como depredador sobre la
comunidad benténica. En anélisis de contenido estomacal, las proporciones de las presas en las
carpas varian de sistema a sistema. En sus estomagos se pueden encontrar desde semillas (Crivelli,
1981), varios tipos nemdtodos y de larvas de insectos, principalmente quirondmidos (Riera et al.,
1991), huevos de pez (Miller y Beckman, 1996), almejas. Incluso, estos peces pueden practicar el
canibalismo si la densidad es suficientemente alta. Las carpas también comen plantas en la
ausencia de otros recursos (Crowder y Painter, 1991). Esta habilidad para obtener el maximo del
recurso o cambiar cuando es escaso a otro menos accesible para sus competidores, le da la
posibilidad de colonizar y establecerse en una amplia gama de sistemas con diferentes tipos de

recursos alimentarios.
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Interacciones en las Cadenas Troficas

La carpa interactia en todos los niveles de las redes tréficas (Figura 2). A pesar de que algunas de
las interacciones de las carpas con elementos de la red tréfica son absorbidas por la resilencia del
sistema, muchos de sus efectos son notables. Cada una de las interacciones presenta caracteristicas
particulares en las cuales la carpa genera cambios en los nlimeros poblacionales de los organismos
con los que se relaciona. Las siguientes secciones analizan con detalle estas interacciones y sus

consecuencias.

La carpa como presa

La carpa es presa de una gran variedad de depredadores, primordialmente en los estados de alevin y
juvenil. Los alevines de las carpas (que miden entre 7 y 19 mm de longitud total) pueden ser
consumidos por insectos acuaticos de las familias Libellulidae, Coenagrionidae y Notonectidae
(Valdéz-Gonzalez y Monetemayor Leal, 1995; Subasinghe, 1992) y por decapodos como los
acociles. En estados juveniles, la carpa es presa de vertebrados como culebras acuéticas, anfibios
carnfvoros como sapos, ranas y ajolotes (observacion personal), peces piscivoros (Raat, 1990;
Maitland y Campbell, 1992) como la perca Perca flavilatus (El Gammal, 1992) y aves acuaticas
como patos, gallaretas y garzas. Sin embargo, en estado adulto la cantidad de depredadores
disminuye, siendo el pez lucio {Esox lucius) el nico depredador reportado.

El efecto de Ia depredacion sobre el niimero poblacional de carpas puede ser muy grande,
sobre todo en los primeros estados de vida. Con el fin de mantener una produccion sostenida en su
cultivo, los acuacultores recomiendan ariadir el doble de organismos en estado de alevin que el
numero normal que se introduce en estado juvenil. En el primer estado, los insectos pueden causar
un gran decremento poblacional; en particular, los hemipteros producen una reduccién notable en
el reclutamiento de juveniles (Subasinghe, 1992). Posteriormente, la depredacién disminuye en
estado juvenil, y entonces las tasas de mortalidad las carpas depende de la competencia
intraespecifica en sistemas donde son muy abundantes (Ver Capitulo 3).

A pesar de ser presa potencial de una gran variedad de depredadores, como recurso C.
carpio parece no ser muy importante dentro de la cadena tréfica donde es introducida. En
acuacultura, es comin que las carpas se introduzcan en estado juvenil precisamente para evitar su
alta depredacion. De esto se infiere que la carpa no es un recurso para sus depredadores en
sistemas, como los templados, donde su reproduccidn es escasa. Sin embargo, puede ser presa para
insectos en sistemas tropicales, donde la temperatura del agua est4 por arriba de los 18°C (Maitland

y Campbell, 1992), condicién esencial para que la carpa se pueda reproducir,
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Es posible que las carpas, como presas, no estén generando un cambio en las comunidades
de insectos depredadores, pues, al ser una especie de cultivo que antes no existia, se convierte en
un recurso adicional para sus depredadores que son generalistas y que cuentan con otros recursos
alimentarios. Por lo tanto, estos depredadores pueden sobrevivir y su poblacién se puede mantener
si los alevines de carpa desaparecen. No existen estudios energéticos del recurso adicional que

produce a sus depredadores una poblacion de carpa introducida.

La carpa como competidor

Cuando se introduce la carpa a un sistema, la reduccion en biomasa de las especies nativas es
normalmente atribuida a un efecto de competencia. Aunque el ciprinido compite con otros
organismos por comida y sitios de reproduccién (Bales, 1992), su estrategia no es la de ser un
competidor agresivo por recursos, sino que consiste en resistir a condiciones que son adversas para
otras especies. La carpa no sélo resiste malas condiciones ambientales, sino que su efectividad
como depredador aumenta en condiciones altas de turbidez, contrario a lo que sucede con sus
competidores (Persson,1991).

La capacidad de modificar fisiolégicamente tanto su crecimiento individual como su
reproduccion ante cualquier condicion del sistema le produce ventajas competitivas sobre los
organismos nativos. La tasa de crecimiento individual de la carpa varia con la disponibilidad de
alimento (Lam y Shephard, 1988). Cuando la comida no es suficiente, este pez es capaz de liberar
una hormona que suprime el crecimiento (Mann, 1991). La carpa también presenta plasticidad en
su reproduccidn; en condiciones donde la posibilidad de supervivencia de sus crias mengua (bajas
temperaturas, baja cantidad de alimento), las carpas no se reproducen, esperando hasta que las
condiciones mejoren (Maitland y Campbell, 1992). Ambas estrategias evitan que tenga un
requerimiento excesivo de energia en condiciones poco favorables.

Por lo tanto, su alta resistencia le ayuda a mantener una poblacién constante mientras el
resto de las especies con las cuales compite por recursos, que no cuentan con esta plasticidad,
disminuyen en nimero poblacional (Grossman y De Sostoa, 1994). Este fenémeno es de particular
importancia al considerar que las carpas pueden generar cambios dentro del sistema que le generan

una superioridad en la competencia por recursos (este punto sera retomado mas adelante).

La carpa como depredador del bentos
Los efectos de las carpas sobre la comunidad bentdnica son evidentes. C. carpio reduce la biomasa

total de bentos (Tatrai et al., 1994) disminuyendo la poblacién de tubificidos (Riera et al., 1991;
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capitulo 4) o de quirondémidos hasta en un 80% (Zur, 1979). También se han encontrado cambios
en la diversidad, la composicién y la distribucién del bentos (Wilcox y Hornbach, 1991). Sin
embargo, los efectos de la carpa sobre estas poblaciones pueden ser poco claros en organismos que
_ cuentan con tasas de reproduccion mayores a la presion de depredacioén que ejerce el ciprinido. La
gran mayoria de las tasas de recuperacion de los organismos bentonicos dependen de factores como
la cantidad de macrofitas en ¢l sistema (véase mas adelante). Por lo tanto los efectos de las carpas
sobre la comunidad benténica no sélo dependen de su capacidad de depredacion sino también de la
cantidad de macrofitas en el sitio.

La accién depredadora de las carpas no sélo afecta a la abundancia y diversidad de bentos,
sino que también influyen sobre su distribucion espacial. La distribucién de los organismos
bentonicos es agregada con preferencia hacia el mejor sustrato (Flecker 1984; 1992). Los
bentivoros pueden generar diferentes patrones en las concentraciones de organismos por unidad de
area, haciendo la distribucion del bentos en un lago més homogénea o més agregada. Sin embargo,
estas hipotesis atin no han sido estudiadas. La distribucion del bentos puede estar influenciada por
otros factores ademas de la depredacion. Es necesario realizar mayores analisis para descifrar si
este ciprinido esta afectando el sitio donde se ubican los organismos bentdnicos.

Los cambios en la abundancia de macrofitas por la depredacion de semillas no han sido
estudiados. Es posible que la carpa no genere cambios negativos en la abundancia de macrofitas
mediante la depredacién de semillas. Incluso, en bajas densidades, la carpa puede funcionar como
agente dispersor de semillas que sobreviven la digestién del depredador (Winfield y
Towsend, 1991).

La carpa produciendo efectos indirectos

Los cambios en la red tréfica de la carpa no sélo se reducen al producto de un efecto directo ya
que, los efectos indirectos son posibles y comunes dentro de la dindmica de los sistemas limnéticos.
Los efectos indirectos producidos por las carpas estan basados en la reduccién de las poblaciones
de zooplancton causada por la depredacién de este pez en estados juveniles (Figura 2).

La cadena alimentaria fitoplancton - zooplancton - pez zooplanctivoro es parte de un
sistema tréfico denominado “efectos cascada”. Las altas densidades de un pez zooplanctivoro
pueden crear una presion de depredacion particularmente alta sobre la comunidad de cladéceros,
disminuyendo asi su abundancia en la columna de agua (Perrow et al., 1994; Sondergaard et al.,
1990; van Dornk et al. 1990; Meijer et al., 1990; McQueen et al., 1990). Esto ocasiona que la

presion que a su vez el zooplancton ejerce sobre el fitoplancton (Carpenter et al., 1987) disminuya,
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evitando asi que se produzca el control descendente o “top-down” (ver capitulo 1). En una oracién,
los efectos negativos causados por depredacién sobre la comunidad de zooplancton generan efectos
positivos sobre la comunidad de fitoplancton.

Los efectos indirectos producidos por la carpa zooplanctivora han sido evidentes en el
aumento en la abundancia de la comunidad zooplanctonica una vez que la biomasa de la carpa
disminuye por biomanipulacién (Meijer et al., 1990). Sin embargo, las carpas no siempre causan
una disminucién en la comunidad zooplancténica (Cline et al., 1994); cuando Ia densidad un
depredador baja, normalmente éste no afecta a la poblacion de zooplancton (Irvine et al., 1990),
posiblemente porque la presién de depredacion es menor a la capacidad de reproduccion de la
presa. En zonas templadas, donde es dificil que este ciprinido se reproduzca por las bajas
temperaturas, el nimero de carpas en estado juvenil puede llegar a ser despreciable y por lo tanto
incapaz de romper el control descendente zooplancton-fitoplancton. En estos sistemas, los efectos
solo se generarian en el momento al que la carpa sea introducida en estado juvenil; sin embargo,
éstos serian temporales hasta que la carpa, al crecer, cambie de dieta.

Por otro lado, en zonas tropicales y subtropicales las carpas si pueden reproducirse, con lo
que constantemente existen ciprinidos con la capacidad de mantener baja la produccién de
zooplancton. Sin embargo, la cadena alimentaria fitoplancton - zooplancton - pez zooplanctivoro no
es tan clara (Haberyan et al., 1995). En las zonas tropicales, tanto la densidad como el tamafio
individual de las comunidades de cladéceros, copépodos y rotiferos, que conforma la base de la
comunidad del zooplancton, son considerablemente més bajas que en zonas templadas (Crisman 'y
Beaver, 1990). Por lo tanto, los efectos indirectos de la carpa sobre el fitoplancton no siempre son

operantes.

Consecuencias en el sistema por los cambios producidos por la depredacicn

La importancia de los efectos directos e indirectos en el sistema ocasionados por la actividad
depredadora de la carpa varia dependiendo de la funcidn que ejercen las variables afectadas. La
disminucién en el zooplancton debida a la depredacidn de la carpa puede originar un cambio
radical en el control descendente del zooplancton-fitoplancton, lo que produce un aumento de la
turbidez en el agua, desencadenando con ello medificaciones en la dindmica de todo un embalse
(ver Capitulo 1). En cambio, la disminucién de organismos benténicos origina tan s6lo una baja en
el recurso alimenticio para depredadores secundarios, lo cual no siempre provoca mayores
consecuencias en el sistema. En estos términos, el peso especifico de la carpa sobre todo el sistema

como depredador del zooplancton es mayor que como depredador del bentos, aun cuando las
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evidencias de sus efectos sobre la comunidad benténica sean mas fuertes que aquellas que

ejemplifican sus efectos sobre la comunidad zooplancténica.

Ingeniero Ecosistémico
De acuerdo con la defincion de Jones et al. (1994), la carpa es un ingeniero ecosistémico, debido a
que modifica las variables abioticas que son un recurso o una condicién para algunos de los
componentes del sistema. Las carpas aumentan tanto la turbidez como las concentraciones de
nitrégeno y fosforo en el agua, nutrientes basicos para las algas (Figura 3). Los efectos de estos
cambios repercuten en las diferentes comunidades de productores primarios. Una de las
consecuencias en las variaciones de la columna de agua es la reduccion de las macrofitas
sumergidas, lo cual produce un cambio drastico en la heterogeneidad espacial del sistema y una
disminucion en la abundancia del bentos que vive asociada a €stas (ver Capitulo 1). En resumen,
los efectos de las carpas sobre las variables abidticas pueden repercutir en el funcionamiento de
todo el sistema, pudiendo éstos ser mas drasticos que los efectos producidos por las interacciones
con los diferentes elementos de la red tréfica.

Para poder comprender qué pasa con cada uno de los factores involucrados arriba
mencionados, los siguientes parrafos analizan los efectos potenciales que la carpa produce como

ingeniero ecosistémico.

Cambios producidos en las variables abidticas

a) Turbidez en el agua

La carpa genera un aumento de la turbidez en el agua (Cahn, 1929; Crowder y Painter, 1991;
Sidorkewicj et al., 1996, Bales, 1992; Gehrke y Harris, 1994; Roberts et al., 1995) por sus habitos
alimentarios. Al buscar comida, dragando el fondo, este ciprinido produce una nube de sélidos
suspendidos cerca del sitio de forrajeo (Tatrai et al., 1994). Aun cuando estos sélidos se precipitan
de nuevo al fondo, su consistencia se vuelve mas suave y por lo tanto se puede provocar facilmente
una nueva resuspension de sedimentos por cualquier perturbacién, ya sea por el efecto de las olas, o
por corrientes horizontales y verticales del agua (Scheffer, 1998). Esto produce que la columna de
agua sea més susceptible a enturbiarse por un aumento en la concentracién de sélidos suspendidos.
La evidencia de que las carpas aumentan la turbidez en el agua ha sido reportada en paises
tropicales y templados de todo el mundo; desde estudios de campo en Australia (Bales, 1992) hasta

estudios experimentales en Irlanda (Roberts et al., 1995} y en México (Capitulo 4).
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b) Nutrientes

La biomasa de ciprinidos esta directamente relacionada con la productividad primaria de un lago
(Persson, 1991). Por ello, la produccidn de las carpas aumenta cuando son afiadidos al sistema
fertilizantes quimicos o biolégicos como frutas o excremento de gallinas (Popma et al., 1995).

Ademas de las entradas externas de nutrientes producto del cultivo de carpas, éstas a su vez
promueven un aumento de las concentraciones de fosforo y nitrégeno en la columna de agua
(Carvalho y Moss, 1995). Los mismos habitos alimentarios que producen un aumento en la turbidez
pueden también provocar una movilizacion de los nutrientes atrapados en el fondo de la columna
de agua. Pero este aumento puede también llevarse a cabo por modificaciones a los balances de sus
ciclos quimicos. Por ejemplo, en la estructura vertical del fondo es comiin la existencia de una capa
de unos 5 mm de grosor que se encuentra cerca de la frontera con el agua, la cual mantiene un
balance entre una concentracion mayor de fosforo en el sedimento y una menor en la columna de
agua (Wetzel, 1983). El dragado de las carpas al alimentarse puede destruir esta capa y generar un
cambio en el gradiente de fosforo entre el agua y el sedimento. De esta manera, los ciprinidos
pueden aumentar hasta en un 30% la cantidad de fésforo en la columna de agua (Winfield y
Townsend, 1991). Otra forma en que la carpa aumenta nutrientes en el agua es por medio de la
excrecion (Cline et al., 1994). En casos especificos, los ciprinidos pueden contribuir por esta via
con una quinta parte del amonio total disuelto (Tatrai y Verasitovanovics, 1986).

Contrarias a los efectos sobre la turbidez, las interacciones con los nutrientes son menos
evidentes. A pesar de que se ha responsabilizado a las carpas de ser la segunda causa mis
importante de eutroficacién en rios y lagos ingleses (Carvalho y Moss, 1995), no siempre se ha
encontrado que éstas tengan una implicacién directa en el incremento de fosforo y nitrdégeno en el
agua en estudios experimentales (Dillon y Rigler, 1974, Roberts et al., 1995) ni de campo (Cline et
al., 1994; véase Capitulo 3). Es posible que en bajas densidades de carpas, el sistema absorba los
cambios que generan una eutroficacion del lago (Brumley, 1991). La concentracién de nutrientes
en un sistema depende de las influencias externas (como el tipo de sedimentos que entran al
embalse, lixiviacion, fertilizantes entre otros) y del equilibrio del agua con el fondo. La resilencia
del sistema en este punto de equilibrio puede ser lo suficientemente grande para absorber algunos
de los cambios producidos por el aumento de fésforo y nitrégeno en el agua (Scheffer et al., 1993).
Por otro lado, si el sistema esta eutroficado, las previas concentraciones de nutrientes pueden
opacar el aumento potencial de su concentracion por la introduccién de carpas (Véase Capitulo 3),

lo que haria que este efecto quede enmascarado por las condiciones iniciales del sistema.
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A pesar de que los cambios en las concentraciones de nutrientes no sean tan claros, este
efecto puede generar modificaciones a mediano y largo plazo. Es posible que en estudios a corto
plazo, los sistemas tengan la capacidad de absorber estos cambios generados hacia la eutroficacion
producida por las carpas. Pero a largo plazo, el sistema puede verse saturado, modificandose los
ciclos en todos sus niveles. Ademds, aun cuando los cambios directos producidos por el aumento en
los nutrientes no son muy claros, este tipo de efectos pueden producir una disminucion en la

estabilidad del sistema (Scheffer et al., 1993).

Efectos por los cambios en las variables abidticas sobre los organismos de la red tréfica

Los cambios en las variables abiéticas ocasionados por las carpas repercuten de manera diferente
en toda la red tréfica. Para cada uno de los elementos de la red, estos efectos producen una
disminucién o un aumento en su capacidad para obtener recursos. Los organismos mas afectados
son los productores primarios puesto que los cambios generados se enfocan sobre la concentracién
de nutrientes y la penetracion de luz en el agua, dos recursos basicos tanto para las algas como para

las macrofitas.

a) Efectos sobre los plantas y algas flotadoras

Los cambios abidticos producidos por las carpas son mayoritariamente benéficos para los
productores primarios que se encuentran flotando en ia columna de aguna. La turbidez no afecta
directamente al fitoplancton ni a las plantas libreflotadoras (como el lirio acuatico) puesto que
estos organismos estin cerca de la superficie y reciben suficiente luz para realizar la fotosintesis
independientemente de que el agua se encuentre turbia o transparente. Sin embargo, el hecho de
que aumente la turbidez tiene un efecto indirecto positivo sobre estos organismos puesto que la
falta de penetracion de luz afecta negativamente a las plantas que compiten con el fitoplancton.
El aumento de nutrientes en la columna de agua también tiene efectos positivos en la
comunidad fitoplanctonica, puesto que la abundancia de algas flotadoras esté relacionada con la
concentracién de nutrientes en el agua (Reynolds, 1984; Watson et al.,, 1992). Por lo tanto, la
proliferaci6n de algas es una consecuencia natural una vez que las carpas aumentan las
concentraciones de fosforo y nitrdégeno, eutroficando al sistema (Gehrke y Harris, 1994). De esta
manera, las carpas producen efectos positivos en las algas por dos vias: disminuyendo las
poblaciones de la comunidad zooplancténica, que son los principales depredadores del

fitoplancton, y aumentando la concentracién de nutrientes en la columna de agua.
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Las plantas flotadoras son otro grupo de productores primarios que se favorecen con el

aumento de nutrientes ya que, al igual que el fitoplancton, los absorben directamente del agua.

b) Efectos sobre los plantas vy algas sumergidas

Como es de esperarse, los cambios que benefician a las plantas y algas flotadoras perjudican a sus
competidores directos: las plantas enraizadas y algas bentdnicas. Al disminuir la cantidad de luz
que llega hasta el fondo, la capacidad fotosintética de las plantas enraizadas, especialmente de las
sumergidas, se reduce hasta producir su muerte, sobreviviendo Unicamente en zonas menos
profundas (Moss, 1991). El aumento de la turbidez causa un cambio en la composicién de la
comunidad de plantas. Algunas de las especies de macrofitas son mis vulnerables a la disminucién
de la penetracion de luz como el caso de Potamogeton pectinatus (Sidorkewicj et al., 1996;
Hootsmans et al 1996). Pero otras como Elodea canadensis pueden sobrevivir en agnas mas turbias
(Crowder y Painter, 1991). De esta manera, los cambios descritos no sélo benefician a los
competidores de las plantas enraizadas como el fitoplancton sino que, también el aumento en la
turbidez causa un cambio en el balance competitivo entre las mismas plantas enraizadas,
beneficiando en la competencia a aquellas mas resistentes a la falta de luz, las cuales por lo general
son las denominadas malezas.

Como consecuencia general, el aumento de la turbidez en la columna de agua produce, por
un lado, cambios en la composicién de la comunidad de macrofitas enraizadas y, por otro lado,
reduce el espacio donde las plantas se pueden establecer haciendo que queden restringidas a zonas
mds someras donde la luz llega hasta el fondo (Crowder y Painter, 1991) y disminuyendo su

abundancia y diversidad (Figura 4).

c) Efectos sobre los animales

Las consecuencias directas para las poblaciones de animales por el cambio de turbidez en un
sistema se basan Gnicamente en la disminucién de la efectividad de los depredadores para
alimentarse de sus presas cuando el agua es turbia, particularmente con los zooplanctivoros y los
bentivoros (Persson, 1991). Esta condici6n le confiere a las carpas ventajas sobre sus competidores
por recursos alimentarios. La disminucion de la efectividad por parte de los competidores por un
recurso puede generar una reduccién en sus poblaciones cuando la turbidez en el agua aumenta.
No sélo las macrofitas y las algas sufren de los cambios ocasionados por la introduccidn de
carpas sobre las variables abitticas; también existen consecuencias para las comunidades de

animales demersales y benténicas mismas que a continuacién se analizan.
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La carpa como un ingeniero ecosistémico diferente

El efecto general producido por los ingenieros ecosistémicos en los sitios donde habitan consiste
en, a largo plazo, provocar un aumento en la abundancia de organismos y de diversidad local (Jones
et al., 1997). Esto se explica porque un ingeniero ecosistémico aumenta la complejidad espacial de
un sitio. Por ejemplo, al hacer represas los castores aumentan el area de colonizacién de aguas
someras, donde puede existir una mayor abundancia y diversidad de organismos; en habitats
terrestres, los tipicos ingenieros ecosistémicos son los 4rboles que producen mas espacio al
introducir la tercera dimension para las comunidades vegetales y animales. De esta manera se
generan condiciones para la existencia de epibiontes que van desde las bromelias hasta los monos
aulladores.

Contrario a lo que causan la gran mayoria de los ingenieros ecosistémicos, las carpas
reducen la diversidad a corto, mediano y largo plazo en los sitios donde son introducidas. La
diferencia reside en que gran parte del efecto de las carpas como ingeniero ecosistémico produce
una disminucion en la heterogeneidad espacial del sistema, puesto que promueven la reduccion de
la comunidad de plantas acuaticas sumergidas generando consecuencias en la comunidad animal
dulceacuicola. Las macrofitas enraizadas son el equivalente acuatico de los arboles como
ingenieros ecosisiémicos mencionados por Jones et al. (1997) en hébitats terrestres, puesto que
éstas proporcionan €l recurso espacial para organismos de todos los niveles de la red tréfica. Las
plantas enraizadas son un recurso espacial de suma importancia para el mantenimiento de la
abundancia y diversidad del zooplancton (Irvine et al., 1989; Schriver et al., 1995), del bentos
{Wilcox y Hornbach, 1991), de los invertebrados epibiontes (Anderson, 1993; Roberts et al., 1995),
de peces y de aves acudticas (Crowder y Painter, 1991). Este recurso espacial puede ser de mayor
importancia para la dindmica poblacional de presas de invertebrados ante la presion que ejercen sus
depredadores (Wilcox y Hornbach, 1991).

Las macrofitas enraizadas no sélo se consideran como ingenieros ecosistémicos por el
hecho de generar recursos espaciales dentro del sistema. Estas plantas tienen la funcién inversa de
las carpas sobre los elementos abidticos. Por un lado, generan una barrera entre el fondo y el agua,
evitando que la resuspension de sedimentos sea mayor que su depositacion (Scheffer, 1998). Esto, a
su vez produce mejores condiciones de luz para una mayor colonizacién de plantas sumergidas, De
esta manera, se forma un ciclo de retroalimentacion positiva (Figura 4). Por otro lado, las plantas

funcionan como sumideros de nutrientes (Crowder y Painter, 1991). Por lo tanto su reduccion
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produce un aumento en la concentracion de nutrientes en la columna de agua, que es un recurso
fundamental para las algas y plantas flotadoras.

Estos efectos podrian ser més notorios bajo la hipétesis de la estabilidad de dos puntos
(Scheffer et al.,1993). La estabilidad del sistema se basa en variables como concentracién de
nutrientes, turbidez en el agua y comunidad de macrofitas. La carpa comiin es como un detonador o
“switch” que provoca cambios de un sistema estable pristino a otro estable turbio (Hosper, 1994).
Sin embargo, la intensidad del efecto de la carpa tiene que estar asociado con la condicién inicial
del sistema. En un sistema turbio y sin plantas, los efectos de las carpas son casi nulos, mientras

que en un sistema transparente con plantas sumergidas los efectos se amplifican.

No todo tiene que ser negativo

Los estudios ecoldgicos en las comunidades estan siempre enfocados hacia los efectos negativos
que existen entre las especies; el hecho de que la gran mayoria de las teorias se orientan en estudios
de competencia y depredacién para delimitar los conceptos de comunidad y redes troficas
respectivamente es un ejemplo del gran valor que tienen los efectos negativos en la teoria
ecoldgica. Un problema en estas teorias es que para comprender muchos de los fenémenos que
suceden en una comunidad es necesario estudiar los efectos positivos entre organismos (Bertness y
Callaway, 1994). Es posible que algunos de los atributos de la carpa como ingeniero ecosistémico
bien utilizados puedan ser benéficos y utilizables para la restauracion de un sistema. En bajas
densidades Ia carpa puede ayudar a la dispersién y germinacion de semillas de las plantas
enraizadas (M. R. Perrow, comunicacién personal). Asimismo, los efectos negativos sobre las
plantas pueden ser utilizados en sitios donde el sistema est4 tapizado de malezas u organismos
bentdnicos nocivos (Anderson, 1993; Sidorkewicj et al., 1996).

Por otro lado, la carpa puede controlar por depredacion o competencia a organismos que
causan efectos similares o peores que la misma carpa en la comunidad. Existen ejemplos de lagos
en donde la eliminacién de bentivoros por biomanipulacion dio buenos resuitados a corto plazo: la
transparencia aumenté y disminuy® la eutroficacién causada por la poblacién no controlada de
fitoplancton; sin embargo, a largo plazo la eutroficacién aument$ de nuevo por el incremento no
controlado de un camarén zooplanctivoro y filtrador, el cual estaba originalmente suprimido por
competencia por los peces bentivoros antes de la biomanipulacién (Meijer et al., 1994).

De la evaluacién consciente de los posibles efectos {positivos y negativos) que generan las
carpas en los diferentes sistemas donde es introducida se pueden generar nuevas teorias de la

dinamica en los ecosistemas limnéticos someros. Ademds, las teorias pueden ser aplicables a planes

34



Capitulo 2

de manejo de estos sistemas con el fin de mejorar su aprovechamiento sin destruir la riqueza

bioldgica de cada sitio.

Conclusiones

Los resultados tan dispares en las diferentes investigaciones de los efectos que genera la carpa en el
ecosistema se deben a la amplia gama de interacciones de la carpa con el sistema donde es
introducida.

Desde el punto de vista de la biologia de la carpa, su alta capacidad para sobrevivir en
practicamente cualquier sistema dulceacuicola y sus hébitos alimentarios son las caracteristicas
mas relevantes a considerar para comprender sus efectos potenciales sobre los rios y lagos. En
cuanto a sus interacciones con la red trofica, la carpa puede generar los cambios mas importantes
en el sistema como competidor y como depredador. Los ejemplos mas claros de los efectos
ocasionados por competencia con la carpa son la disminucion de la abundancia de organismos
pelagicos y demersales. El efecto mas importante de la carpa como depredador es el de un potencial
generador de los efectos cascada en el sistema.

Tanto la turbidez como los nutrientes en la columna de agua son afectados por las carpas
por medio de varios mecanismos. Por ejemplo, las carpas aumentan el grado de eutroficacion del
lago directamente de dos maneras: movilizando los nutrientes del fondo hacia la columna de aguay
por excrecion. Pero también influyen en la concentracion de nutrientes de manera indirecta, al
provocar una disminucién de la abundancia de las plantas que son los resumideros naturales de
nutrientes en la columna de agua. Estos cambios de las variables que la carpa provoca por
diferentes vias producen también ciclos de retroalimentacién positiva. De esta manera, un aumento
en la turbidez del agua genera una disminucién de la cobertura de macrofitas, destruyendo la
barrera natural entre el fondo y la columna de agua y promoviendo una resuspensién de sélidos que
a su vez aumenta la turbidez del agua.

Si fuera necesario producir una regla general para todo tipo de ecosistemas que indique
cual de los mecanismos puede afectar el funcionamiento de toda la dindmica, una afirmacién viable
seria que sus interacciones con la red tréfica no son tan importantes como aquellos provocados
sobre las variables abi6ticas como ingeniero ecosistémico. Sin embargo, en casos particulares las
interacciones del ciprinido dentro de la red tréfica no dejan de ser importantes sobre todo a nivel

poblaciones produciendo cambios en todo el ecosistema.
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Los efectos de la carpa sobre el ecosistema, analizados desde cambios en la red trofica
hasta su papel como ingenieros ecosistémicos, varian dependiendo de las condiciones iniciales del
rio o del lago. Los efectos de las carpas se amplifican en un sistema hospedero oligotréfico y
pristino. Por el contrario, en un sistema eutréfico y turbio, los cambios generados por este ciprinido

repercuten poco en el sistema.
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Figura 1. Tipos de efectos potenciales que la carpa genera dentro de sistemas limnéticos cuando es
introducida. Por un lado los efectos de la carpa se traducen en cambios en la red tréfica del sistema.
Por el otro lado, la carpa puede modificar los recursos y condiciones de los organismos. Sin
embargo, estos cambios pueden ser o no detectables dependiendo de las condiciones iniciales del

sistema.
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Figura 2, Interacciones de la carpa con la red tréfica dulceacuicola. La carpa como depredador en
estado juvenil puede afectar el control descendente del sistema al romper el eslabén de la cadena
tréfica en el zooplancton. Como depredador adulto afecta a la abundancia de organismos
benténicos. Puede ser un recurso adicional para los depredadores en estado juvenil. Finalmente,
puede provocar una disminucién en la abundancia poblacional de sus competidores.
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Figura 3 Interacciones de la carpa como ingeniero ecosistémico. Los efectos de la carpa a este nivel
se pueden dividir claramente en dos: por un lado los cambio por el aumento de nutrientes en la
columna de agua y por otro lado el aumento de turbidez en el sistema. Esto repercute
indirectamente en la abundancia de las plantas y de los organimsos bentonicos,
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Figura 4. Ciclos tedricos de retroalimentacion positiva y negativa dentro de un embalse somero, en
donde factores como la turbidez y la abundancia de macrofitas son relevantes.
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OBJETIVOS

El objetivo general del estudio es el generar informacién preliminar que ayude a comprender cuales
son los efectos de la carpa comtin (Cyprinus carpio) sobre los sistemas subtropicales a donde es
introducida. Existen una gran cantidad de embalses de bordos someros, o pozas, en ka cuenca
Lerma-Chapala, que pueden ser ttiles para la realizacion de este objetivo. El gobierno ha generado
una politica de produccion de carpas de consumo local para mejorar la nutricién de las
comunidades que los rodean. Esta campaiia de veinte afios de produccién de carpas ha generado
una gran diversidad de bordos con respecto a la abundancia de carpas: desde los embalses que
nunca han contado con su presencia, hasta aquellos que cuentan con altas densidades del pez de
cultivo. En patticular, este trabajo se baso en la colecta de datos de los embalses de bordos del
Municipio de Acambay, que cuenta con embalses representativos de la cuenca.

Los efectos potenciales de la carpa comiin (C. carpio), dentro de los sistemas
dulceacuicolas someros subtropicales pueden ser muy variados y producir cambios a diferentes
escalas a diferentes grupos de los embalses someros subtropicales. Por lo tanto, el primer objetivo
particular de este trabajo es el de identificar cuales son las variables de estas pozas que pueden
estar relacionadas con la presencia de carpas. El capitulo 3 aborda este objetivo basindose en un
estudio de correlaciones con doce embalses de bordos estudiados en el Municipio de Acambay.

Sin embargo, ¢l reconocer a las variables que se encuentran correlacionadas con las
diferentes abundancias de carpas no implica que exista algin tipo de efecto o interaccién por parte
de las carpas hacia éstas. Por lo tanto es necesario comprender cuales son los mecanismos de
interacci6n de la carpa con los elementos correlacionados del capitulo anterior. El capitulo 4
intenta resolver algunas de estas hipétesis buscando los mecanismos con los cuales las carpas
interactiian con tres variables del sistema: la turbidez del agua, la comunidad de macrofitas y la
comunidad bentdnica.

También es necesario reconocer como funciona la dinamica de las variables que
interactian dentro de los embalses a lo largo del afio. A partir de este anélisis descriptivo seria
posible comprender cuales son los efectos de las carpas en las pozas basados en sus interacciones

con las variables del sistema. El capitulo 4 intenta describir la dindmica de tres embalses del
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Objetivos

Municipio de Acambay durante dos afios. En uno de estos embalses se cuenta con altas densidades
de carpas con el fin de observar las diferencias en las dindmicas de estos embalses con la presencia
y ausencia de las carpas.

Finalmente, con base en la discusién general de los tres capitulos de resultados es posible
generar dos modelos que pueden explicar las interacciones de las carpas con las variables del

sistema, y sus efectos sobre la dindmica de un embalse somero subtropical.
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CAPITULO 3.
IMPACT OF INTRODUCED CARP (Cyprinus carpio) IN SUBTROPICAL
SHALLOW PONDS IN CENTRAL MEXICO

Luis Zambrano, Martin R. Perrow, Constantino Macias Garcia, Victor Aguirre Hidalgo

Abstract

In Mexico, as in many other subtropical and tropical countries, there has been a recent trend towards
stocking non-native carp (Cyprinus carpio) in lakes and ponds as a source of food in rural areas.
However, the results of a study in a series of small (1- 8 ha), shallow (< 2 m), semi-natural ponds in
Acambay, 2 high altitude valley in the basin of the Lerma River in the volcanic belt in central west
Mexico, illustrate that the stocking of carp over a threshold value may have a detrimental ecological
impact at several trophic levels. Ponds with carp tended to be turbid with high levels of suspended solids,
and with few rooted macrophytes and epibenthic invertebrates, In contrast, ponds without carp had clear
water and abundant rooted macrophytes and associated invertebrates, particularly gastropod molluscs.
The direct uprooting of macrophytes by benthic foraging carp appeared to be the most important
mechanism in switching the ponds from a clear macrophyte-dominated to a turbid state. The subtropical
study ponds thus appear to confirm the alternative stable-state hypothesis developed in temperate lakes,
although the importance of benthic rather than pelagic interactions was emphasised. The implications of
stocking carp for native fauna of high intrinsic conservation value and as a food supply for local people
are outlined.

Introduction

It is now widely accepted that shallow lakes may exist in either of two alternative stable states, one
dominated by phytoplankton and the other by submerged macrophytes, within a range of nutrient
concentrations (Irvine et al. 1989, Scheffer et al. 1993). Either state is buffered by a variety of
mechanisms, even in the face of an increase or decline in available nutrients (Moss et al. 1996).
Theoretical models and practical experience of such dynamics are, however, largely restricted to
temperate zones. Subtropical and tropical lakes, in contrast, are relatively poorly understood. With higher
light availability and temperature, biological production is intuitively higher in tropical lakes, provided
that nutrients are not limiting. Consequently, minimum phytoplankton biomass tends to be higher for a
given nutrient status in tropical systems (Lewis 1990), although composition or seasonal dynamics do not
appear to differ in any fundamental way (Kalff & Watson 1986, Matveev et al. 1992). With a protracted
growing season, submerged macrophytes may also be expected to achieve higher biomass than in
temperate systems, which, through a variety of mechanisms, may help to buffer any impact of an increase
in nutrient loading (see Stansfield et al. 1997). A high primary productivity of phytoplankton may not be

manifested as high density of individuals, or even biomass, of grazing zooplankton (Fernando 1994) in
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tropical lakes, because of predation by characteristically abundant, productive and efficient fish stocks
(Gliwicz 1994).

In temperate shallow lakes, the abundance and biomass of fish may be instrumental in the
ultimate dominance of phytoplankton or submerged macrophytes, through two major pathways, either
acting individually or in combination. Firstly, there may be top-down control of zooplankton with
potential subsequent impact upon phytoplankton and, therefore, water clarity (the trophic cascade-
Carpenter et al. 1987). Secondly, there may be a variety of direct and indirect mechanisms as a result of
benthic foraging. These include the re-suspension of suspended solids (Szumiec 1989, Breukelaar et al.
1994), promotion of nutrient release (Tatrai & Istvanovics 1986, Tatrai et al. 1990, Cline et al. 1994) and
uprooting of macrophytes (Ten Winkel & Meulemans 1984). The presence or absence of submerged
macrophytes is a major determinant of fish community structure, especially the ratio of piscivores to
zooplanktivores/benthivores (Bronmark & Weisner 1992). The impact of foraging fish in tropical waters,
without 2 cold season, is predicted to be more intense than in temperate lakes, although little quantitative
information is as yet available.

The introduction of fish, particularly members of the Cyprinidae, Cichlidae and Clupeidae, as a
source of protein for human consumption, into tropical and subtropical lacustrine systems is continuing
apace (Fernando 1991). Stocking of carp (Cyprinus carpio) is prevalent in Mexican rural zones, partly as
a result of its high capacity to survive and grow in poor quality waters (Maitland & Campbelil 1992). It
has long been known that carp may have a dramatic impact on lake ecology (Cahn 1929). Introductions of
carp and related species such as goldfish (Carassius auratus) may have severe negative impacts on native
fauna and flora through changes in water quality and disturbance or depletion of shared resources in both
temperate (Richardson et al. 1995) and subtropical systems (Brumley 1991). The current paper reports on
the first attempt to assess the trophic impacts of stocking of carp in Mexico. The basic approach was to
determine the general pattern of relationships between biological, chemical and physical parameters and
carp biomass in a series of ponds in a valley of the Lerma river. The results of the study are discussed in
the light of the alternative stable state hypothesis and its application to subtropical rather than temperate
shallow lakes.

Study site

Data were collected from small (0.8-8 ha.), shallow (mean £1SE = 0.84 + 0.21 m) ponds in Acambay in
the Alto Lerma zone on the Mexican volcanic beit (altitude 2550 m) in central Mexico (19957'N,
99951'W). The region is delimited in the north by the Acambay-Tixmadeje fault system and in the south

by the Venta de Bravo fault system. Acambay is in a valley into the Lerma River basin, identified as
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being of conservation value because of its high density of endemic species. Some of these, including
axolotl (dmbystoma mexicanum), crayfish (Cambarellus montezumae) and long-finned amarillo
(Girardinichthys multiradiatus) (Espinoza et al. 1993), the latter a small live-bearing fish of the family
Goodeidae, are present in the ponds. Some ponds are natural but most are artificial, created partly to
provide irrigation for the surrounding agricultural land and the crops (mainly maize and wheat) it
supports. Ponds are dependent on precipitation (903.8 mm per annum; Garcia 1988) in the wet season
beginning in June. The ponds tend to fill in July/August, coinciding with the heaviest rains. The annual
average annual temperature is 14.2°C (maximum 16.8°C, minimum 10.6°C; Garcia 1988). During
sampling season water temperatures ranged from 8°C at 6.00 in the morning in the coldest day to 24°C at
13.00 in the afternoon in the hottest day.

In some ponds juvenile carp are stocked at 3-5 cm in length, often in densities >2 m-2 (above the
governmental recommended stocking level of 0.5-2 m-2), according to availability from the centres of
production and left to grow for one or two years (preferably to a minimum of 20 cm) before being
harvested, traditionally around Easter. This coincides with the peak of the dry season, when the ponds
partially or even totally dry-out. The fish crop is insufficient to be of commercial interest. Relatively
wealthy farmers may allow their workers to harvest the carp for their own consumption which they catch
when the water level reduces to 20-30 cm, with a simple mesh bag or by hand. Subsistence farmers
harvest the fish for their own purposes, although a number of fish are lost to poachers, who may use rifles
to shoot carp where the water is clear, Although aquatic native fauna, including amphibians, fish and
especially crayfish, is consumed to a greater or lesser extent by local people, carp is generally welcomed

as an additional source of protein.

Methods

A variety of physical, chemical and biological variables across all trophic levels were quantified from the
twelve study ponds at the onset of the dry season. Nine ponds were sampled from January to March 1993,
and three in February 1996. Eight ponds were known to be stocked with carp, whereas four were thought
to be carp-free. Unfortunately, some of the ponds dried out before data on all variables could be collected.
Physical variables included pond morphometry (area in ha and mean depth in m), Secchi depth, and
temperature. Water quality parameters were measured from a pooled sample (of three subsamples) of 1
litre of water collected around noon in each pond, according to the standard methods described by APHA
(1985). These included total organic nitrogen (TON) and ammonia NH3 by the Kjeldahl technique;
nitrate (NO3) by the Brusin Sulphate technique (see DGN 1986), and total phosphorus (TP) and
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orthophosphate (PO4) by the Stannous chloride method. The concentration (mg I-1) of total suspended
solids was obtained by the gravimetric method after ignition at 105°C.

Chlorophyll a concentration was used as an index of phytoplankton biomass and consequently
primary productivity. This was determined using the fluorometric method (Lorenzen, 1966) from 50-500
ml of filtered water from a pooled sample of three subsamples taken at 10 cm under the water surface. As
an index of macrophyte abundance, cover of rooted (submerged and emergent) and floating macrophytes
was estimated within a 40 cm diameter circular frame (Necchi et al. 1995) at 5 sample points along each
of twelve 10 m transects (60 samples per pond in total). Sampling thus encompassed the zone close to the
littoral margin where the majority of any macrophytes occurred. As ponds were generally square, three
transects were taken at equal distances along each side, originating from, and perpendicular to, the littoral
margin.

Five samples of the entire water column (from 0.5 m to 1.9 m depth and 2-6 litres volume) were
taken with a PVC tube (2 m length, 7 cm diameter) for zooplankton. The resulting pooled sample was
filtered through a 200 p mesh plankton net and stored in alcohol. In the laboratory the sample was made
up to 200 ml. Five 5 ml subsamples were taken and the number of cladocerans and copepods in each
determined.

The abundance (org. m"3) of epibenthic invertebrates and small native fishes was estimated using
a small beam net (Renfro 1962) along three transects of 12 m in length in each pond. The abundance (org.
m 3) of benthic organisms was estimated from a 5 litre pooled sample of mud taken by means of an
Ekiman grab in a variety of locations. Organisms were separated from the mud in the field by 3 sieves (4
mm, 2 mm and 0.4 mm mesh size) and identified and counted in the laboratory. An overall estimate of
abundance of the various groups was provided by combining the estimates obtained by each sampling
method.

Two multi-mesh gill-nets of 20 m in length, split into four panels of 5 m each with 1.27 cm, 5.71
cm, 7.62 cm and 8.9 cm (0.5-3.5 inches) mesh, respectively, were used to sample carp from 7-40 cm,
covering the entire size range expected in the ponds. The first net was set at 900 to, and from, whereas the
second was set in a transverse manner to the first in the middle of the pond. Nets were set in the hours of
daylight during between 6-10 hours. The difference in the length of time the nets were set was found to be
of little consequence as subsequent analysis of catch over the time period showed the bulk of captures
occurred within 4 hours of the net being set. Data were expressed as catch per unit effort (CPUE) ha-) by
abundance and biomass.

Kendall coefficient of concordance (W; Siegel & Castellan 1988) was used to test the degree of
association of variables within each of three groups, indicative of the likely trophic pathways of the

impact of carp. The first group comprised the variables predicted to respond to an increase in nutrients

47



Capftulo 3

(Carvalho & Moss 1995). The second group consisted of those variables illustrative of potential top-down
control of zooplankton by young carp (Carpenter et al. 1987). The third group was composed of those
variables potentially affected by the benthic foraging action of carp. To indicate potential cause and
effect, Spearman rank correlation coefficient (rg) was used to describe the relationships between variables
obtained from significant Kendall concordance coefficients (W). The nature of any significant
relationships was then further qualified by determining the best-fit curve for the data (SIGMASTAT,
1993).

Results

Nutrient concentrations were typically high, with mean TP of 232 pg I-] and mean TON of 1.7 mg I-1
(Table 1). All ponds were therefore classed as hypereutrophic (Wetzel 1983). However, a high nutrient
concentration was not necessarily expressed as a high biomass of algae. Chlorophyll @ concentrations
ranged from 0.31 t0 170 ug I*! (Table 1) and appeared not to be related to the concentration of nutrients
(Table 2).

Total macrophyte cover ranged from 4% to 98% divided between rooted (4-54%) and floating
macrophtytes (0-54%; Table 1). The abundance of rooted macrophytes was significantly positively
related to Secchi depth (which ranged from 5-127 cm; Tables 1 & 2) and accordingly to the concentration
of suspended solids (Table 2). Suspended, mostly organic, solids were of sufficient concentration (to 188
mg I-1) to bestow a brown coloration in some ponds. The concentration of suspended solids was
significantly related to the abundance of rooted macrophytes (Tables 1 & 2).

Populations of benthic and epibenthic organisms were variable but often relatively high (Table 1),
with the invertebrate orders Malacostraca (the native crayfish C. montezumae), Insecta, Gastropoda,
Lamellibranchia Ostracoda and Turbellaria represented. Insecta was present in all ponds for which data
were available, Gastropoda in 64% and Malacostraca in 40%, while the rest of the orders appeared only
in one pond.

The combined density of cladoceran and copepod zooplankton was low (5-23 individuals I-1).
The potentially zooplanktivorous native G. multiradiatus occurred in all ponds and reached a high density
> 4 m -3 (Table 1). The native amphibian 4 .mexicanum was only present in one pond and is thus unlikely
to have had a general functional role in the structure of the trophic web.

Carp had been introduced into eight of the twelve ponds, although density varied from 0 to 4.8
CPUE and biomass ranged from 0 to 3623 g CPUE (Table 1). Because the seasonal nature of the ponds,
carp were generally young and therefore relatively small (i.e. in pond 6 mean (£1SE) length =13.3 + 1.09
cm, mean (+1SE) weight =145 % 46.2 g). However, in pond 9, carp were much larger (mean (+1SE)
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length = 44.0 + 5.26 cm, mean (=1SE) weight = 2150 + 362 g) suggesting this pond had retained water for
at least two seasons and probably as a consequence had not been harvested. Carp biomass was related to
the benthic group of variables in the concordance analysis (Table 2), with significant negative

correlations between carp and Secchi depth, rooted macrophytes and epibenthic organisms (Table 3).

These relationships were non-linear (Figure 1).

Discussion

The partial or even total drying out of some ponds may have led to fundamental differences in the
structure of the food web, confounding the interpretation of the impact of carp on the ponds. Ponds
retaining water may have been expected to have more stable communities of macrophytes and epibenthic
invertebrates and native fish than those subject to water loss. However, observations suggest that the
speed at which macrophytes and benthos can colonise any pond was less than two months from the onset
of the wet season. This suggests adaptations on the part of many of the plants and animals. For example,
several of the macrophyte species may have resistant bulbs and seeds. Contrary to other studies on
temporary ponds (e.g. Bazzanti et al., 1996), the potential dominance of less mobile, slow to colonise,
groups, such as gastropods, in the ponds also suggests some resistance to drying-out.

The live-bearing strategy of the fish G. muitiradiatus may be a specific adaptation to exploit
temporary waterbodies as they become available. This fish is not thought to be tolerant of drying out, and
its ubiquitous presence in the pond system indicates that the pond system is readily connected by the
temporary streams that begin to flow at the onset of the wet season. It is therefore suggested that the
resistance of several important components of the community to drying coupled with the speed of
colonisation of others, exacerbated by the connection to temporary streams suggests that the temporary
status of some ponds should not be the dominant factor in determining pond community structure.

The ready division of the ponds into those that were clear with a high coverage of rooted
macrophytes and those that were turbid with a low coverage of rooted macrophytes within a narrow range
of nutrient loading, conforms to the alternative stable state hypothesis proposed for temperate shallow
lakes (Irvine et al. 1989, Scheffer et al. 1993). The negative exponential relationships between carp and
macrophytes and Secchi depth is also supportive of the view that fish may not only have a critical role in
determining the alternative states in subtropical as well as temperate lakes (Bronmark & Weisner 1992,
Jeppesen et al. 1997), but that a threshold value (around a carp CPUE of 1) operates, after which any
buffering mechanism is over-run and the water body rapidly switches between states (see Scheffer et al.
1993). Although further experimental work is required there are also indications of the nature of the fish-

induced mechanisms responsible.
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The lack of any relationship between carp and nutrients and chiorophyll @ suggests that carp did
not contribute to the overall nutrient values of the ponds, and thus to algal production, either through
physiological processes or release through sediments (Breukelaar et al. 1994, Tatrai & Istvanovics 1986,
Cline et al. 1994). The hypertrophic nature of the ponds is somewhat unexpected given their altitude and
seasonal nature. However, Acambay valley is in a tectonic depression and the base volcanic rock is some
200 m below the surface and overlain with soil deposits potentially from the bed of an ancient lake
(Ramirez-Herrera et al. 1994). Consequently, the area is favoured for agriculture. Evidence that the
general source of nutrients was from run-off from the surrounding crops is provided by the high
ammonia: nitrate ratio (> 10:1) indicating input of fertilisers (Wetzel 1983). The high proportion (mean
89.0 + 18.7%) of inorganic solids also suggests allochthonous input of chemicals (Table 1). We therefore
suggest that the ponds would naturally be of significantly lower nutrient status and therefore most likely
to be dominated by macrophytes rather than phytoplankton (Scheffer et al. 1993).

Although nutrients appeared abundant in the water, the ponds seem to have a relatively low
primary productivity of algae (mean + SE = 24.03  20.94 pg I-1). This pattern may be linked to complex
water chemical interactions at this level, such as changes in the limited availability of nutrient in a form
for algal uptake. For example, the ratio of PO4:TP varied from pond to pond (mean + SE = 4.06+ 1.04,
min. 1.07, max. 9.55) suggesting differences in the P cycle. However, currently it is unknown whether
concentration of nutrients on this type of systems should be considered only as an upper limit for
chlorophyll @ productivity instead of a defined curve-fit between nutrients and algae densities (Scheffer
1998). Additionally, it is not clear whether this is an effect of an enhanced rate of cycling in the higher
temperatures of the subtropics and whether carp do have some role in nutrient cycling,

The generally low biomass of algae in the ponds is intuitively likely to limit the size and structure
of the zooplankton populations. The lack of a significant concordance correlation between G.
multiradiatus, carp, zooplankton and chlorophyll  (Table 2), suggests that pelagic interactions were
unimportant in these systems. This is further supported by the presence of only a few zooplankton in the
diet of a small number carp (n=100) taken for analysis. There has been some suggestion that zooplankton
populations are generally of insufficient size or lack suitable structure (i.e. lacking large grazing
Cladocerans-although this is debated, Dumont 1994) in subtropical and tropical systems to be of
importance in promoting clear water through algal control (Crisman & Beaver 1990), in contrast with the
typical pattern in many temperate shallow lakes (Perrow et al. 1997).

Concordance analysis and subsequent correlations with suspended solids, Secchi depth and
rooted macrophytes, suggests that the benthic foraging of carp (digging pits to 10 cm in depth - Ivlev
1961), exploiting what may be an abundant benthic resource is responsible for the observed patterns. This

is supported by limited dietary samples, which mainly consisted of mud, epibenthic algae and benthic
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fauna. Values of Secchi depth around 20-30 cm appeared to be the critical threshold value for the
production of a high coverage of rooted macrophytes in the ponds. This in turn appeared to be dependent
on the concentration of suspended solids. The latter are less strongly related to carp than to rooted
macrophytes. The strong negative relationship between carp and rooted macrophytes may thus be more
indicative of direct disturbance (Ten Winkel & Meulemans 1984, Kolasa & Weber 1995) than an indirect
effect through shading (see Meijer et al. 1990, Breukelaar et al. 1994). Once the macrophytes are lost, the
potential for sedimentation of solids may be dramatically reduced (James & Barko 1990).

The abundance of epibenthic invertebrates also declined rapidly for values of CPUE ha-! of carp
> 1 (Figure 1), corresponding with the value at which macrophytes declined, suggesting an indirect rather
than direct impact upon invertebrates (Tatrai et. al 1994). Moreover, as there was no relationship between
carp and benthic organisms, which normally constitute the bulk of the diet (Lammens & Hoogenboezem
1991), a strong direct predation effect seemed unlikely. The proportion of gastropods in the community,
the group intuitively linked to the abundance of macrophytes, also declined rapidly with macrophytes,
from 60% (= SE 5.4) in ponds with CPUE ha-1 of carp > | t0 2.1% (= SE 0.4) in ponds with CPUE ha-1
of carp> 1.

This preliminary correlational study results suggest that the introduction of a non-native
benthivorous fish, carp, to the study ponds, has provoked a detrimental ecological impact, as predicted by
other studies in both temperate and subtropical systems (e.g. Cahn 1929, Szumiec 1989, Brumley 1991,
Breukelaar et al. 1994, Richardson et al. 1995). The effect appeared stronger than either nutrient
enrichment from the surrounding arable land or partial drying-out for some ponds. On one hand, the loss
of rooted macrophytes, possibly directly through uprooting during benthic foraging is intuitively likely to
lead to a decline in biological diversity (Crowder & Painter 1991) in the ponds of this area of high
intrinsic conservation, particularly for endemic fish, amphibians and reptiles. On the other, the lack of a
detectable impact upon the native fish (G. multiradiatus) suggests otherwise; apparently, this native fish
is not affected by changes in the bottom-benthos-macrophyte interactions. Moreover, as G. multiradiatus
are also exploited as food by local people, at face value, the introduction of carp represents a net gain in
the available food resource. However, the impact upon other exploitable natural food resources, such as
the native crayfish (C. montezumae), and other endemic species of freshwater fish from nearby zones, is
also unknown. As such species are consumed by the poorest people of the zone, there may also be
sociological implications.

The relative costs and benefits of the introductions of carp clearly depend on a more thorough
analysis of the impact upon native species, exploitable natural food resources and social consequences,

than was possible in the current study.
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In this paper we provided a baseline of the potential for trophic interactions within the ponds and
some insight into the similarities and differences between subtropical and temperate shallow lakes. For
example, benthic interactions may be dominant in subtropical and tropical systems. Further, more
detailed, experimental work is required to unravel the interactions within the ponds and ultimately to
determine whether the introduction of carp can be undertaken in a less detrimental and more sustainable

manner, both in ecological and socio-economic terms.
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Table 1. Parameters of physical, chemical and biological variables in the 12 study ponds sampled.
Tot. = total, In. = Inorganic, Org. = Organic, Phyto. = Phytoplankton, C.a = Clorophyll a, Cla. = Cladocera, Cop. = Copepoda, F.F. = Free floating macrophytes,
Rtd. = Rooted macrophytes, Epi. = Epibenthic, Ben. = Benthic, Gm = G. multiradiatus, Cc = C. carpio, n.d. =no data

Pond Physical and Chemical data Biological data
number Size SD Phosphorous Nitrogen Suspended Solids Phyto Zooplankton Macrophytes invertebrates Vertebrates
without PO, Tot NO; NH; Org Tot In. Org. Tt Ca Cla. Cop. Tot. FF Rid Tot. Epi. Ben. Gm Cm) C(g)
carp  (ha) (m) (mg 1) (mg ") mg ") (mg ") G1) (%) (hm”)  (m’) (CPUEN")
I 496 09 nd. nd ad nd nd  nd  nd  nd  nd 16 91 106 196 nd nd nd 62 7000 0.2 0.0 0
2 802 053 0.06 0.06 000 005 097 102 30 00 30 1.8 57 175 232 54 38 93 nd 1800 ngd 00 0
3 0.85 nd. 003 013 003 005 264 272 230 7.0 300 nd. nd nd nd  nd nd nd nd nd nd 00 O
4 2.50 1.27 0.01 0.21 0.07 008 0.28 043 nd. nd. 114 03 11.1 96 207 16 54 85 20 2740 0.5 0.0 0
Mean 4.08 0.90 0.03 0.13 003 006 130 139 13.0 3.5 148 10 86 126 212 35 46 89 41 3847 0.4 00 0
se 276 030 0.02  0.06 603 0081 099 097 10,0 35 113 06 22 35 15 19 8 4 212263 0.1 0.0 0
with PO, Tot NO;, NH, O Tot In, Org Tot. Ca Cl Cop. Tot. FF Ru Tot Epi Ben  Gm Cn) O
carp  (ha) {m) fmg 1 (mg 1) mg 1) (mg ") (al") ) (am®)  @m’) (CPUER’)
5 1.56 0.73 0.04 0.30 000 005 119 1.24 30 00 3.0 10.1 153 3.8 191 50 48 98 111 7600 0.1 02 21
6 2.59 0.29 020 0.28 002 108 202 312 520 120 640 1704 28 34 62 0 30 30 9 0 44 10 86
7 0.81 0.05 0.18 023 000 094 376 4.71 168.0 20.0 183.0 07 79 79 157 5 6 11 31000 041 1.0 22
8 1.10 0.14 022 021 004 033 025 062 nd. nd 249 2% 58 41 98 18 18 36 91268 25 13 nd
9 1.19 0.31 0.08 048 000 027 403 430 50.0 140 64.0 05 23 9.1 114 11 14 25 30 8600 3.5 1.7 3623
10 1.20 0.42 0.01 0.22 003 011 051 065 nd. nd 151 1.9 29 27 56 5 27 32 18 2200 3.0 1.8 nd
11 1.33 0.24 003 0.17 004 0.17 08¢ 100 280 80 36.0 36 47 11.7 164 012 12 6 3200 3.1 25 3532
12 1.41 0.22 0.02 0.21 000 (.67 229 296 58.0 10.0 68.0 42 93 95 188 0 4 4 2 400 10 43 694
Mean 142 030 0.10 0.26 002 045 1.85 232 59.8 10.7 57.9 243 6.38 651 129 11 20 31 23 3034 22 1.8 830
se 0.50 0.19 0.08 0.09 002 037 135 155 518 6.1 542 553 41 32 51 16 14 27 35 3081 1.5 1.3 1276
Tot. Mean 2.46 0.48 067 021 002 030 162 193 408 7.8 41.0 153 6.8 8.1 146 18 25 43 273224 16 1.0 415
se 0.54 0.10 0.02 0.03 0.01 010 035 040 155 2.0 13.8 129 1.1 12 1.9 6 5 11 9 777 035 04 299
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Table 2. Kendall concordance analysis for variables grouped on different type
of effects due to carp. 1. enhancing nutrients, 2. decreasing zooplankton

abundance and 3. disturbing the bottom

1. Nutrients effects 2. Top-down effects

3. Benthivorous effects

Total suspended solids Secchi depth Rooted macrophytes
NO3 Chlorophyll a Epifauna

NHz Cladocera Infavna

Total N Copepoda G. multiradiatus
Total P G. multiradiatus CPUE (C.carpio)
PO4 CPUE (C.carpio) Total suspended solids
Chlorophyll a Secchi depth

Free floaters macrophytes

CPUE (C.carpio)

n=10 n=10 n=10

W=0.12 W=0.13 W=0.51

Xi=98 Xi=10.6 Xi=32

p=n.s. P =n.s, p<0.001
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Table 3. Relationships between selected variables gotten
some variables of third an fourth group of Table 1
Spearman rank correlations (rs) and probabilities are shown.

Capftulo 3

Factors n I p
Carp riumber Secchi depth 11 -0.67 0.02
Suspended solids 11 053 ns
Rooted macrophytes 10 -0.79 0.004
Epibenthic organims 10 -0.66 0.03
Benthic organisms 10 -0.22 ns
G.multiradiatus 10 0.51 ns
Rooted Secchi depth 10 0.85 0.001
macrophytes Suspended solids 10 -0.84 0.001
Epibenthic organims 9 072 0.03
Benthic organisms 10 -0.24 ns
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Ccvs Sd CCvsmm CC vs Epib

metres
% cover

Figure 1. Curve fit relations from carp non parametric significant relations (See Table 1).
CPUE = Capture per unit of effort, Cc = Cyprinus carpio, Sd = Secchi depth, rm = root macrophytes, and
Epib = epibenthic fauna.
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CAPITULO 4
DIRECT AND INDIRECT EFFECTS OF CARP (Cyprinus carpio L.) ON
MACROPHYTE AND BENTHIC COMMUNITIES IN EXPERIMENTAL
SHALLOW PONDS IN CENTRAL MEXICO.

Luis Zambrano y Demian Hinojosa

Abstract

An experiment was conducted for eleven months in five controlled small ponds (= 0.05 ha) to determine
the effects of common carp on water turbidity and macrophyte and benthic communities in subtropical
shallow systems. We looked for a relationship between turbidity on the water column and carp density.
By using exclosures in ponds, we also tried to determine carp direct effects (by predation disturbance)
and indirect effects (by increasing turbidity, and decreasing refuge sites) on rooted macrophyte and
benthic communities. Results showed that at densities equal or higher than 0.8 ind. m™ carp suffers from
intraspecific competition. At the same densities carp produces an increment of water turbidity, but the
relation is non-linear, suggesting a switch effect, from a clear-water-system to a turbid-water-system. We
also found that a direct effect of carp on macrophytes depends on the susceptibility of each species. Carp
affects benthic abundance directly by predation, but its indirect effects on it remain unknown.

Introduction

Effects of benthivorous fish, such as common carp (Cyprinus carpio L.) on temperate shallow lakes are
related to a disruption of the bottom caused by its feeding habits (Tatrai et al., 1994). These fish feed by
sucking the sediment with the mouth, selecting food by filtering it with the gills and rejecting the rest to
the water column (Lammens, 1991). This feeding mechanism produces changes in macrophyte and
benthic communities. Benthivorous fish have direct effects over populations of particular species of
rooted macrophytes by predating on their tissues and roots (Ten Winkel & Meulemans, 1984). Also by
predation, these fish have a direct effect on reducing the abundance and diversity of benthic community
(Zur, 1979; Riera et al., 1991; Tatrai et al,, 1994).

Indirect effects caused by carp on macrophytes are related to changes in the turbidity of the water
column. The constant removal of sediments while looking for food resuits in a relocation of solids and
nutrients, particularly phosphorous, from the bottom to the water column (Meijer, et al., 1990; Cline, et
al., 1994; Tatrai, et al., 1996; Shormann & Cotner, 1997). The final result is a decrease in water
transparency by ways of an increment of concentration of suspended solids throughout the water column

and a swelling of algae population through a “bottom-up” effects (Tatrai et al., 1990; Breukelaar et al.,
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1994; Carvalho & Moss, 1995; Roberts et al., 1995; Jayaweera & Asaeda, 1996). An increment of
turbidity produces a decrease in coverage of plants in a lake (Lauridsen et al., 1994; Spence, 1982;
Crowder & Painter, 1991), that creates a positive loop feedback in water turbidity. The lack of a
submerged plants-barrier between bottom lake and water column introduces the possibility of a sediment
re-suspension by wind-induced wave action (Hosper, 1994). Also, macrophytes serve as refugee for
zooplankton against predation (Jeppesen et al., 1997; Stansfield et al., 1997). In the absence of these
plants, zooplankton abundance decreases (Schriver et al., 1995) breaking the possibility of a “top-down™
control. Therefore, high abundance of benthivorous fish in temperate shallow lakes results in a loose
macrophyte stabiliser of a clear-water state (Hosper & Meijer, 1993) and produces a high stable turbid-
water state in the system (Hosper, 1994).

Because the spatial heterogeneity assembled by plants provides habitats for these organisms
(Gilinsky, 1984; Hildrew & Giller, 1995; Van Donk, et al., 1990; Tatrai et al., 1996), a benthic
community is affected indirectly by benthivorous presence through macrophyte cover depletion in the
lake (Crowder and Painter, 1991).

Consequently, rooted macrophytes and benthos may be directly affected by the introduction of
carp via direct predation and indirectly by an increase on turbidity of the water in the former case and a
decrease on macrophytes coverage in the latter. However, not all carp densities may produce an effect on
the system. In lower densities carp may not produce changes as big as those produced by higher densities
of this cyprinid.

Most of the theory of benthivorous effects is restricted to temperate zones, leaving changes on the
dynamic of tropical and subtropical systems due to this type of fish poorly understood. In a preliminary
study of carp effects on subtropical systems of Central Mexico we found a relation between C. carpio
abundance and water turbidity, suspended solids, macrophytes and epibenthic abundance (Zambrano et
al., in press). However, factors such as nutrient release or algal bloom did not seem to behave as in
temperate zones. The lack of results on these last parameters suggests possible differences in mechanisms
of carp effects between temperate and subtropical systems.

Stocking of benthivorous common carp (C. carpio) is prevalent in subtropical ponds of rural
zones from the Mexican Volcanic Belt, partly as a result of its high capacity to survive and grow in poor
quality waters (Maitland & Campbell 1992). The risk of carp introduction that affects these subtropical
systems, identified as being of conservation value because of their high density of endemic species,
moved us to understand what interactions were prevalent between this introduced species and its host

system. The aim of this study was to determine the effect of different densities of carp on water turbidity
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in experimental ponds in Central Mexico, and to understand both direct and indirect mechanisms by

which this cyprinid affects benthic and macrophyte communities.

Methods

The experiment started on March of 1997 on El Cerrillo station (19°20"W and 99°40°N, altitude 2600 m,
mean annual temperature 13 °C and mean annual precipitation 768.5mm). Five experimental ponds (area
500 m™?) were filled with well water up to a 1 m depth. Refilling the ponds every two months prevented a
decrease in water level due to evaporation. In four ponds, juvenile carp (mean total length, Ty = 5.3 cm)
were introduced at densities of A = 0.3, B=0.5, C = 1.7 and D = 3.8 ind. m”; whereas none was
introduced in a fifth pond (E). Densities used at ponds B and D are the standard populations densities
usually recommended by local fisheries authorities for carp aquaculture. Accidentally, in the fourth week
of the experiment, some carp from pond D invaded control pond E. From that moment this last pond was
used also to evaluate changes in the system with carp introduction. Final densities and fish total length
were measured on each pond after 11 months, on February of 1998. Analysis of gut contents was
undertaken on 100 carp randomly selected at different sizes from all ponds. For each pond at least 15 carp
gut contents were analysed.

As an estimation of water turbidity, Secchi depth measurements were taken daily over a 35 week
period. After this period, turbidity did not change on the ponds. Also, in the last day of the experiment a
pooled sample {of two subsamples taken randomly) of 1 litre of water was collected to obtain
concentration (mg 1™} of total suspended solids.

Before the experiment started, twenty eight round exclosures with 1.5 m of diameter were built
with 1 mm nylon mesh based on metal polls on three ponds: ten exclosures, were in the pond with the
highest carp density (pond D), ten in the pond with the middle carp density (pond B) and eight in the pond
that was carp-free at the beginning (pond E). To avoid exclosure effects, such as changes in light
penetration, wave action, stabilising sediments and presence of substrate for invertebrates, half of them
(five on each pond) were not completely closed; the middle lower part of the mesh was cut-off in order
for carp to swim freely inside. In July, three pots were placed on each exclosure with four previously
weighed and measured species of rooted plants: the first pot contained Elatine americana and Eleocharis
palustris; the second pot contained Sagittaria mexicana, and the third pot contained Elodea canadensis.
Plant length (cm) was measured monthly, and at the end of the experiment, in January, all of them were
measured and weighted.

In order to analyse benthos abundance, 43 samples of 1litre of mud were collected on January of

1998 with an Eckman grab. Mud samples were collected from the inside of each exclosure and from five
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random points outside of the exclosures from each one of ponds B, D and E. Organisms were separated
from the mud in the field by 3 sieves (4 mm, 2 mm and 0.4 mm mesh size) and identified and counted in
the laboratory.

Carp survival rate at different densities was obtained from the proportion between the initial and
final numbers of individuals on each pond. Because some fish passed from pond D to E, remaining
individuals and total area were added from both ponds to get the surviving rate. A linear regression was
used to test changes in the carp length after eleven months at different pond densiiies. Also, from carp
final total length A coefficient of dispersion (CD) was obtained for each pond in order to consider the
variance of carp growth at different densities. Carp biomass was calculated from the size of each carp by
using the following relationship, estimated from a previous study in the zone: In{gr.) =-3.54+[2.94 In
(cm)].

A cumulative macrophyte biomass index was obtained from the ratio between the final and the
initial macrophyte weight. A similar ratio was used to obtain a macrophyte height index for E.
canadensis. For the rest of the plants November height data were used as final height because plant
mortality mcreased in December in all pots. For the three species, the November data had the highest
difference in height for all plants from the initial size. To assess statistical differences in cumulative
macrophyte biomass index and in macrophyte height index for each plant, nested ANOV As were used to
prove effects on ponds and exclosures (nested in ponds) on variables using data from complete exclosures
(C) and incomplete exclosures (I}. Data were transformed with log function in the models to get a normal
error. ANOV As were run using the statistical GLIM 3.77 package.

In a similar way, to assess differences in benthic abundance a nested ANOV A was used to prove
effects on ponds and exclosures (again, nested in ponds) on variables using data from complete
exclosures (C), incomplete exclosures (I} and from the five random outside points (O). Poisson error and
log-link were used for variables. To avoid over-dispersion problems, scaled analysis was carried as
indicated in Crawley (1993). The model was run using the same package as the one used for estimating

differences in macrophyte growth index.

Results

Carp densities changed at the end of the experiment with respect to their initial densities.

Carp survival rate in ponds were A = 0.83, B~ 0.8, C = 0.47, and D + E = 0.55. Final densities were A =
0.25,B=04,C=08.D=1.1and E= 1.0 ind. m>. There is a significant inverse correlation between the
final mean Ty of the fish and pond density (Figure 1a). Carp abundance affected its growth rate; thus, at
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low densities, the fish size is nearly one third longer than at densities around 1 ind. m?. Also, carp class
size structure seemed to depend on individual density. At densities near to or lower than 0.4 ind. m? carp
the class size structure had a smaller variance and a normal distribution, but the coefficient of dispersion
increased and the distribution of class sizes are skewed to the right at higher densities (Figure 1c). In
consequence total carp biomass did not increase in a linear relation with its abundance, there is a
decrement of the total carp yield rate at higher densities (Figure 1b).

Composition of carp diet did not vary from other studies (Chapman & Fernando, 1994). Detritus
appeared in 60 % of the gut contents, algae in 41 %, seeds and tissue plants in 31 % for each one, and
animal remains such as chironomids and oligochaeta in 23 % of the cases.

In ponds with the lowest carp densities (A and B) turbidity did not increase enough to avoid the
Secchi disc to be seen in the pond bottom, but it did so with higher carp abundance (C and D), with
effects apparent as early as six weeks afier the beginning of the experiment (Figure 2). Pond E remained
clear until carp invaded it, and then it took only about two weeks for water to became turbid. Turbidity
did not increase proportionally to carp abundance, at any density; once the water column started to be
turbid, Secchi depth arrived to a rank between 50 and 60 cm (Figure 2). Suspended solids concentration
varied on each pond, being higher in carp with densities equal and higher to 0.8 ind. m™*: A=8,B=3,C
=447, D=398 and E=991 mg 1.

None of the four experimental plant species on pots had height ratio differences between
complete and incomplete exclosures (Table 1). S. mexicana had a higher height trend in complete
exclosures while £. palustris had the opposite (Figure 3). In the cumulative biomass index S. mexicana
had significantly more biomass in complete exclosures than in incomplete exclosures (Table 2; Figure 4).
On the contrary, the weight of E. canadensis was significantly smaller in complete exclosures than in
incomplete ones (Table 2; Figure 4). The other two macrophyte species did not have any difference
between exclosures on both biomass and height rates (Figures 3 and 4). None of the tests showed a pond
effect on the data (Tables 1 and 2).

Abundance of benthic organisms was significantly different depending on the treatment that was
followed (Table 3). Ponds D and E had greater abundance of these in complete exclosures than in
incomplete exclosures and outside samples, while pond B did not have any significant difference between

treatments (Figure 5). There was no pond effect on the benthic abundance (Table 3).
Discussion
Carp density affects its own population. Thus, at the end of the experiment densities from all ponds were

always smaller than the number of individuals introduced at the beginning. These changes could be due,
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at least in part, to the activity of poachers; however, the proportion of mortality increases with carp pond
density suggesting that this species suffers from intraspecific competition when resources become scarce
(Begon et al., 1996). The similar reduction of carp size in denser ponds supports this idea because its
individual growth rate decreases at low food availability (Lam & Shephard, 1988). The relationship
between total carp biomass on each pond and its density is similar with crop studies that suggest that no
matter how many individuals there are in a system, the final yield cannot pass from a maximum limited by
resources (Kays & Harper, 1974); aithough most of this theory has been created for plants, results suggest
that it is also possible to apply the law of constant final yield (Kira et al.1953 in Begon et al., 1996) in the
case of carp populations. The law proposes that, at high densities, there is a constant relationship between
individual numbers per area and the total sum of their weight because there is a limitation in nutrient
resources that avoids a higher biomass accumulation per individual by intraspecific competition.

The limiting food resource for the common carp is the benthic community. Exclosure results
suggest that the abundance of the latter is reduced by carp predation. Thus, if density is high, carp may
deplete their resources faster than they become replenished. With a depletion of benthic abundance the
foraging activity should increase, and consequently, also the amount of suspended solids in water, a factor
that is clearly related to water turbidity (Scheffer, 1998). The fact that an increment of suspended solids
and turbidity was produced at the same fish density at which a carp overpopulation reaction because of
food limitations appears to supports this explanation.

At the beginning of the experiment, it was expected that water turbidity would increase
proportionally to carp density throughout the entire density range as it happened in other studies
(Breukelaar et al., 1994). However, Secchi disc values indicating a turbid or a pristine condition were
virtually constant for all ponds throughout the experiment, as the periods of change in turbidity were very
short. This phenomenon suggests the existence of a switching mechanism in the system between two
stable points: clear and turbid (Scheffer et al., 1993). The time elapsed before the switch effect occurs
seems to be the variable that changes with the density of carp; the lowest cyprinid density that produced
an increment in turbidity in the water column (Pond C) delayed about 10 weeks with respect to the onset
of the change at the pond with the highest density (D). Although this study did not provide a definite
answer to the question as to why there is a switch mechanism, one possibility is that carp-dredging
activity by pumping sediments to the surface is not the unique force. Benthic foraging also rather disturbs
the process of sediment consolidation (Delgado et al., 1991) creating a softer sediment which is easier to
raise through the water column by wave and current actions (Scheffer, 1998). This double effect may be
the cause of switch from pristine to turbid water points, particularly in windy zones such as is the case of

the one studied.
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Carp direct effects seem to be differential on macrophytes species. E. americana and Eleocharis
palustris did not suffer by carp presence. Only S. mexicana is directly affected by common carp presence,
possibly by predation because this plant has soft tissues and roots. On the contrary E. canadensis is more
resistant and accumulated more biomass inside of incomplete exclosures, suggesting an exclosure effect
on this plant.

Despite the consistent results of the effect of higher carp densities on turbidity, which should
produce a negative indirect effect on the plant community, the null pond effect (two turbids and one
pristine) on plant growth suggests that changes in light penetration did not affect, as we expected, the
macrophyte performance. Turbidity may not be a killing factor for macrophytes when ponds are shallow
enough to allow light to penetrate close to the bottom as in the case of the experimental ponds used here.
Macrophytes can survive in shallower zones in turbid lakes (Crowder & Painter, 1991), and some of them
could suffer from an elongation phenomenon resulting from the lack of light (Taiz & Zeiger, 1991).
However, it is necessary to perform more studies to get a conclusive result from this trend.

Although benthic intraspecific competition is not frequent in patchy aquatic habitats (Tokeshi,
1995), direct predation of carp on benthic community may alter the competitive relationships between
them (Abrams, 1983; Diehl, 1995), particularly in ponds without high macrophyte coverage. The presence
of plants increases the resilience of the benthic community to disturbances (Hildrew & Giller, 1995) and
decreases the efficiency of predation pressure (Dahl & Greenberg, 1998). This may produce a benthic
community aggregation (Flecker & Allan, 1984) in safer spatial heterogeneous areas such as exclosures
were. This hypothesis could explain the highest benthic abundance inside of exclosures in densest carp
ponds.

The results of this study show that at high densities common carp suffers from intraspecific
competition increasing its mortality rate and reducing its individual growth rate. At the same high
densities, effects of carp on turbidity in the water (by increasing the concentration of suspended solids)
become apparent. Both changes suggest a link between the water transparency depletion and carp
intraspecific competition through the increment of carp foraging intensity (pumping more sediment from
the bottom) at low resources abundance. Once carp creates an effect on the system, a switch mechanism
seems to appear instead of a proportional interaction between carp density and water turbidity. Direct
effects of carp on macrophyte communities appear to depend on the susceptibility of the species. Despite
of the change due to carp on water turbidity, the indirect effects that carp produces on this macrophyte
cormmunity through this way is not known. Carp affects benthic abundance directly. Indirect effects of

carp on benthic communities remain unknown.
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Table 1. Nested ANOVAs for macrophytes height index: based on final and initial
height ratio (see text). C = complete exclosures and I = incomplete exclosures

Sagittaria mexicana Elodea canadensis

Factor ss. df. MS F »p Factor ss. df. MS F »p
Ponds 0.16 2 0.080 22 ns Ponds 0.55 2 0275 38 ns
C-Iwithinpond 0.11 3 0.036 0.9 ns C-Iwithinpond 022 3 0.073 1.1 ns
Residual 0.93 24 0.039 Residual 1.60 24 0.067

Total 1.20 29 Total 1.83 29

Elatine americana Eleocharis palustris

Factor ss. df. MS F »p Factor ss. df. MS F p
Ponds 025 2 0123 41 ns Ponds 0.07 2 0.037 09 ns
C-Iwithinpond 0.09 3 0.030 1.3 ns C-Iwithinpond 0.12 3 0.041 2.1 ns
Residual 0.54 24 0.023 Residual 0.47 24 0.020

Total 0.88 29 Total 0.67 29
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Table 2 Nested ANOV As for macrophytes based on cumulative biomass index (see text).
C = complete exclosrues and I = incomplete exclosures

Sagittaria mexicana Elodea canadensis

Factot ss. df. MS F »p Factor ss. dft MS F »p
Ponds 0.08 2 0.041 0.8 ns Ponds 146 2 0732 5 ns
C-Iwithinpond 0.16 3 0.054 5.8<0.05 C-Iwithinpond 044 3 0.148 4.8<0.05
Residual 0.22 24 0.009 Residual 0.73 24 0.031

Total 0.47 29 Total 2.64 29

Elatine americana Eleocharis palustris

Factor ss. df MS F p Factor ss. dft MS F »p
Ponds 021 2 0.106 09 ns  Ponds 0.87 2 0433 85 mns
C-Iwithinpond 034 3 0.114 1.2 ns  C-Iwithinpond 0.15 3 0.051 04 ns
Residual 2.30 24 0.096 Residual 3.00 24 0.125

Total 2.85 29 Total 4.01 29

Table 3. Nested ANOVA for benthic abundance

C = completes and 1 = Incomplete exclosures

Factor

s.s. d.f. MS

F p

Ponds

1090 2 5450 1.2 ns

C-I withinpond 26.77 6 4.462 4.7 <0.01

Residual
Total

34.46 36 0.957
72.14 44
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Figure 1. Final carp size and weight in experimental ponds. a) Relation between carp density and mean
final total length. b) Total yield carp in each pond, the line represents an hypothetical relationship

between carp total yield and its final density. c) Proportion of different carp class size, note changes in the

bars distribution are skewed to the right in ponds with higher carp densities. Capital letters represents

each studied pond.
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) CAPITULO 5
DESCRIPCION DE LA DINAMICA ESTACIONAL EN EMBALSES
SOMEROS CON DIFERENTES DENSIDADES DE CARPAS

Luis Zambrano

Resumen

Las interacciones entre las variables que intervienen en la dindmica estacional de un sistema son
factores de vital importancia para comprender los cambios que puede producir una perturbacién,
como la introduccién de un pez, dentro de ésta. En este trabajo se evaluaron mensualmente
variables fisicas, quimicas y bioldgicas de tres embalses con diferentes densidades de carpas
durante dos periodos anuales de lluvias. Variables tales como concentracién de nutrientes (fosforo
y nitrégeno), densidad de fitoplancton ¥ zooplancton no presentaron diferencias significativas entre
las pozas o tendencias detectables hacia el una aumento o disminucién progresivos conforme pasa
el tiempo. Por otra parte, si existieron diferencias significativas entre pozas en variables como la
cobertura de macrofitas, la abundancia de organismos bentdnicos y la concentracién de sélidos
totales, pero no mostraron una tendencia significativa hacia el aumento o la disminucién en Ia
dindmica de las variables. Finalmente, variables como la turbidez del agua y Ia profunididad
presentaron una dinamica descendente significativa durante el ciclo de colecta. Los resultados
permitieron generar discutir sobre los efectos que ocasionan las condiciones iniciales de la turbidez
en ¢l agua, influyen en el comportamiento posterior de todo el sistema. Otras variables que tienen
relevancia en esta dindmica son la cobertura de plantas enraizadas y la profundidad de las pozas.

Introduccion

Las variables limnéticas de los embalses estacionales subtropicales estan altamente influenciadas
por su dindmica intrinseca (Neill, 1995). Los efectos de una perturbacién en el sistema, como es la
introduccion de una especie exética, estdn supeditados a los cambios que las variables sufren por
causa de su dindmica. Por lo que es necesario comprender el funcionamiento de la dindmica de las
diferentes variables dentro del sistema para discernir los cambios en el comportamiento de las
variables asociados a la perturbacién y aquellos asociados al ciclo estacional de la variable. Por
ejemplo, en un estudio preliminar (Capitulo 3) los resultados de tipo correlativo sugieren que la
carpa aumenta la turbidez del cuerpo de agua por medio resuspension de sélidos del fondo, y que
afecta directa o indirectamente a las comunidades de macrofitas y del bentos; sin embargo, estas
correlaciones pueden estar sujetas no solo al efecto del pez sino también a las interacciones propias
del sistema y su relacién con la estacionalidad. Por lo tanto, conocer la dindmica de los embalses en
la época de mayor actividad biética (es decir, cuando estan llenos) permite fortalecer o modificar

las conclusiones que se desprenden del trabajo preliminar.
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Las interacciones de los factores que regulan las dindmicas dentro de los embalses someros
(como la colonizacién por hidrofitas, los cambios en la densidad de la comunidad plancténica, los
efectos de los depredadores, la concentracion de nutrientes, entre otros) estan intimamente
relacionados con los cambios estacionales de los ciclos anuales, particularmente con los de luz y
temperatura,

La dindmica de los lagos someros templados cuenta con una temporada fria de otofio e
invierno, en donde el agua es transparente por falta de productividad primaria; al incrementarse la
temperatura, en primavera, las poblaciones de fitoplancton aumentan (Reynolds, 1984) enturbiando
el agua. Las altas densidades de zooplancton que depredan al fitoplancton promueven la
transparencia del agua (Perrow et al., 1997). Lo anterior permite ¢l establecimiento de macrofitas
en el fondo (Crowder y Painter, 1991) las cuales, a su vez, proporcionan un refugio contra la
depredacion tanto del zooplancton como de organismos benténicos (Irvine, 1989; Schriver et al.,
1995). Aln sin ser depredadas, las poblaciones de zooplancton disminuyen drasticamente en los
siguientes meses posiblemente por la falta de recursos. El agua puede seguir transparente en verano
si la densidad de zooplancton se recupera en las siguientes semanas (Jeppesen et al., 1990). Sin
embargo, con la presencia de un organismo zooplanctivoro, el zooplancton no puede controlar al
fitoplancton dejando el agua turbia y evitando la colonizacion de las macrofitas (Moss et al., 1996;
Perrow et al., 1997). Este patrén es la base del control en la abundancia del fitoplancton por medio
de los mecanismos ascendentes (bottom-up) o descendentes (top-down) (Scheffer et al., 1994;
Capitulo 1)

En sistemas tropicales y subtropicales, los cambios de los factores que generan las
dinidmicas mencionadas, como son las diferencias de luz y temperatura, son mucho menos drasticos
a lo largo del afio. Por el contrario, los cambios en la abundancia de precipitacién pluvial
generando temporadas de secas y de lluvias parecen afectar en mayor medida las dindmicas de este
tipo de sistemas. Esto permite suponer que los patrones de control sugeridos para los lagos
templados no necesariamente se aplican a los lagos tropicales y subtropicales. E! volumen de agua
de muchos sistemas dulceacuicolas del Altiplano Mexicano varia entre estas temporadas. A partir
de los meses de Julio y Agosto las pozas por lo general se encuentran completamente llenas
alimentadas por la escorrentia generada por las fuertes liuvias. Después de la temporada de iluvias
y conforme va pasando el tiempo, el agua se va evaporando haciendo a las pozas menos profundas.
Algunas de las pozas son vaciadas por completo de manera artificial para obtener agua para la
siembra de maiz, por lo que a partir de abril o mayo se encuentran completamente secas. Las pozas

que no son vaciadas
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artificialmente, pueden mantener agua durante todo el afio. Sin embargo, el agua se sigue
evaporando en estos embalses por lo que l1a profundidad de las pozas en los meses previos a la
temporada de lluvias es significativamente més baja a la que existe en la época de Iluvias. Por lo
tanto, las dindmicas en estos embalses estan divididas en dos grandes épocas: la temporada de baja
productividad bidtica en secas, v la temporada de constante actividad biética en lHuvias.

Debido a que no hay una escala natural para estudiar los fenémenos ecoldgicos (Levin,
1992), la periodicidad en las observaciones en el estudio de las dindmicas cobra relevancia, puesto
que la interpretacion de los fendmenos puede variar dependiendo de la escala a la cual el sistema es
estudiado (Farnsworth y Ellison, 1996; Capitulo 1). Por ejemplo, la dinimica de interacciones en la
comunidad fitoplanctonica se estudia en pericdos de tiempo en minutos u horas (Reynolds, 1995);
los cambios en el nimero poblacional del zooplancton en dias o semanas v los cambios en la
estructura de [a comunidad de peces en meses o afios (Neill, 1995).

El objetivo de este capitulo fue analizar la dindmica general de pequefios embalses someros
subtropicales del Alto Lerma durante el ciclo en que se encuentran llenos, en pozas con carpas y sin
carpas. La periodicidad en la colecta de datos (una vez al mes) respondi6 a la necesidad de conocer
los cambios en el tiempo a gran escala de las variables como la turbidez y la abundancia de
macrofitas y de organismos bentdnicos que estuvieron correlacionadas con las carpas en el estudio
preliminar (capitulo 3). La dindmica de estas variables, asi como de los cambios en biomasa de las
carpas, corresponden a cambios detectables en escalas que estan por encima de dias y cercana a los
meses (Neill, 1995). El anélisis estd enfocado basicamente en una descripcién de la dindmica del
sistema. En este estudio, los resultados no permitieron generar conclusiones sobre la modificacién
potencial de las carpas sobre la dindmica del sistema a partir de hipétesis nulas por la falta de
réplicas. Sin embargo, la carencia de réplicas estuvo compensada con la informacién que se obtuvo
de los datos a la luz de un andlisis en escala de ecosistemas (Schindler, 1998; Carpenter et al.,
1998). Del conocimiento del sistema a partir del andlisis de su dinimica fue posible discutir los
efectos que producen las carpas en los embalses someros no s6lo con base en un analisis de

correlacién sino a la luz de un analisis de procesos.

Sitio de estudio
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El Valle de los Espejos en el municipio de Acambay, Estado de México, se encuentra en la zona
del Alto Lerma, a una altitud de 2250 msnm, la temperatura promedio en la region es de 14°C
(Garcia, 1988). Los embalses en esta zona son temporales. Las pozas se llenan de agua durante los
meses de la época lluvias (entre finales de julio y principios de agosto) por medio de riachuelos
formados con la escorrentia provenientes de los cerros que rodean al valle. Todos los embales
cuentan con agua hasta el mes de marzo del siguiente afio. Dependiendo de las necesidades por
agua del duefio del embalse, causadas por las condiciones ambientales durante el afio, la mayoria de
los embalses se vacian por completo puesto que el agua es utilizada para los sembradios. Por otra
parte, el agua de algunos embalses no es utilizada por lo que éstos quedan parcialmente lienos

durante la época de secas.

Meétodo

Se colectaron muestras en tres embaises que colindan entre si, se llenaron al mismo tiempo y con la
misma corriente de agua. El tamafio de estas pozas est4 entre | y 2 hectareas: el primero (poza A) =
1.2 ha, el segundo (poza B) = 1.0 ha y el tercero (poza C) = 1.9 ha. Los tres embalses estuvieron
llenos durante el primer periodo de colecta. Las pozas A y B fueron vaciadas por la gente durante
los meses de marzo a mayo de 1997 mientras que la poza C se mantuvo con agua durante la época
de secas.

La colecta de los datos fue mensual desde octubre de 1996 hasta marzo de 1998, salvo en el
periodo en que las pozas estuvieron total o parcialmente secas (abril a agosto de 1997). Con el fin
de analizar a las variables en la época de secas, en este periodo se colectd una vez en el mes de
mayo en lag tres pozas puesto que a pesar de haber sido vaciadas las pozas A y B todavia contaban
con un poco de agua. Sin embargo, la época de lluvias de 1997 no fue abundante (observacién
personal), por lo que durante el segundo periodo las pozas B y C no llegaron al total de su
capacidad, mientras que la poza A estuvo totalmente vacia, haciendo imposible 1a colecta de datos
para esta poza entre los meses de octubre 1997 y marzo de 1998.

Se realizd una colecta inicial para conocer la abundancia inicial de carpas. Se utilizaron
dos redes agalleras de multiples mallas colocadas perpendicularmente (ver capitulo 3) obteniendo
la densidad por hectarea en captura por unidad de esfuerzo (CPUE ha™') en cada embalse. A partir
de las abundancias preliminares se escogié a la poza A para realizar su seguimiento en el tiempo
con carpas, puesto que contaba con una abundancia inicial superior a 1.0 CPUE, que es la densidad

a la cual se comenzaron a encontrar efectos de las carpas sobre ¢l sistema en el estudio preliminar
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(Capitulo 3). Para alacanzar una abundancia de carpas > 1.0 CPUE, en esta poza se introdujeron 5
000 carpas en noviembre de 1996. La poza B fue seleccionada para realizar el seguimiento de un
sistema turbio sin carpas. Inicialmente este embalse contaba con una abundancia de carpas = 0.5
CPUE, pero ésta fue abatida en los primeros tres meses hasta valores menores a 0.2 CPUE
mediante pesca con las redes agalleras. Todas las carpas colectadas durante estos meses fueron
transferidas a la poza A. La poza C fue incluida en el estudio a partir de enero de 1997, en este
iltimo embaise la abundancia de carpas fue = 0 CPUE, lo que implica que la abundancia de carpas
en este embalse puede (o fue) ser despreciable.

Se evaluaron variables fisicas como la morfometria dei embalse (area y profundidad),
temperatura y turbidez del agua con disco de Secchi. Con este {iltimo pardmetro se obtuvo un valor

de extincion de [uz () con la ecuacién de Poole y Atkins (1929):

nm’=1.7/Zy 1

donde Z es el valor obtenido a partir del disco de Secchi. También se utilizé la ecuacién:
I,=Te™

obtenida de Wetzel (1984) donde I, es la intensidad de luz en el fondo, I es la intensidad de luz que
llega a la superficie, para evaluar la proporcion de luz que llega hasta el fondo partiendo de que la
intensidad de [uz inicial era del 100 %, puesto que I; era desconocida.

Para la determinacidn de variables de compuestos quimicos, abundancia de organismos
plancténicos e infauna benténica se determinaron cinco estaciones permanentes de colecta
equidistantes. En éstas, la concentracién de oxigeno disuelto y el pH se obtuvieron in situ. Basados
en las técnicas descritas en APHA (1983), se colect6 un litro de agua a pattir de una muestra
compuesta obtenida de cinco submuestras de cada estacién de colecta. Se midieron las
concentraciones de nitrégeno total (NT) y las de amonio (NH3) por medio de la técnica Kjedahl,
nitratos por medio de la técnica de sulfato de brusina (DGN, 1986), y las de fésforo total (PT) y
ortofosfatos (PO;) con el método de cloruro estanoso. Las concentraciones total de sélidos
suspendidos fueron obtenidas por método gravimétrico. Las concentraciones de nutrientes y de
sélidos suspendidos sdlo se midieron el primer afio, mientras que el resto de las variables se
colectaron durante los dos periodos de colecta.

La estimacidn de la abundancia del fitoplancton se estimé por medio de la determinacién

concentracién de clorofila @ con la técnica fluorométrica (Lorenzen, 1966) analizando 200 ml de
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agua filtrada de cinco submuestras de cada estacion de muestreo tomadas a 10 cm de la superficie
del agua. La densidad de macrofitas se determiné midiendo la cobertura de las plantas dentro del
embalse en 12 transectos de 12 m de largo en los cuales se tomaban mediciones con circulos de 40
cm de diametro (Necchi et al., 1995).

Para obtener la densidad de zooplancton, se colectd en cada estacion una muestra de la
columna total de agua con un tubo de PVC (2 m de largo, 7 cm de didmetro). El agua Se pasoé a
través de una red de plancton de 200 p y los organismos se preservaron en alcohol. En el
laboratorio se cuantificaron con un microscopio esteroscépico el nimero de cladoceros y
copépodos

Para cuantificar la infauna benténica, en cada estacién se colectaron dos litros de
sedimento con una draga Ekman de 400cm®. La abundancia de organismos epibéaticos (ind. m?) se
obtuvo por medio de tres arrastres de 12 m de largo con una red de cono (Renfro, 1962) realizado
perpendicularmente a la orilla. Los organismos benténicos se separaron mediante tres tamices “
mm, 2 mm y 0.4 mm de tamafio de luz), se preservaron en alcohol y se determinaron bajo
microscopio en el laboratorio.

Para probar diferencias entre los embalses estudiados se realizaron anilisis de medidas
repetidas. En estos analisis no se incluyeron las variables de temperatura, pH y O,. Para el analisis
de tendencias de las variables se realiz6 la prueba no paramétrica Mann-Kendall; en este caso no se
incluyeron los datos de nutrientes para la poza C del primer afio puesto que, al ser Gnicamente tres

meses, el namero de réplicas fue menor al requerido por la prueba (Gilbert, 1987).

Resultados
El promedio de la profundidad a lo largo de los meses fue cercano a 1.0 m, salvo en la poza C en el
segundo periodo que fue mucho menor (Tabla 1). La mayor profundidad de las tres pozas se
encontrd al inicio de la época de lluvias (promedio + ds = 1.49 m + 0.23), cuando los embalses se
llenaron. La profundidad fue disminuyendo significativamente en todas las pozas conforme
transcurrié el tiempo, hasta marzo que fue el Gltimo mes en el que permanecieron llenas antes de
vaciarse casi por completo (Figura 1, Tabla 2). No hubo diferencias significativas en la profundidad
entre pozas (Figura 2, Tabla 3) La pérdida de agua por evaporacién a lo largo de los meses en que
estuvieron llenas fue en promedio de 47.6%.

A diferencia de la profundidad, donde la tendencia fue monoténicamente decreciente para

todas las pozas por la evaporacién, la turbidez presenté diferentes tendencias en la dindmica de
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cada uno de los embalses estudiados (Figura 1; Tabla 2). Los valores de la poza A (en la cual se
introdujeron las carpas) cambiaron a o largo de los meses; en un inicio el agua se torné mas
transparente, pero a partir del segundo mes (después de la introduccién), el agua fue mas turbia
(Figura 1). Las pruebas de tendencias en los valores de la profundidad del disco de Secchi
Unicamente fueron significativas para la poza C (Tabla 2). Las pozas presentaron diferencias
significativas en los valores del disco de Secchi (Figura 2, Tabla 3). Mientras en Ia poza B el disco
de Secchi en promedio estuvo por debajo de los 0.2 m, en la poza A llegé estuvo creca de los 0.5
m, y en la C siempre llegé al fondo teniendo como promedio los 0.8 m. En cuanto a Ia proporcion
de intensidad de luz que llega al fondo, existe una tendencia significativa decreciente en las poza A
(Figura 1; Tabla 2) y la proporcién de luz que ilegé al fondo de la poza C fue significativamente
mayor que en las pozas A y B (Figura 2, Tabla 3).

Los cambios en la temperatura del agua durante el dia fueron muy pronunciados. La
temperatura varié hasta 8°C a lo largo de las 24 horas (12°C en la madrugada y 20°C 2 media tarde).
En cuanto al promedio de temperatura mensual, las temperaturas méaximas se registraron durante el
mes de octubre, mientras que las minimas se encontraron en febrero (Figura 3). El valor promedio
de la temperatura superficial oscilé entre los 16 y 18°C y la de fondo entre 13 y 14°C (Tabla 1). Las
diferencias entre la superficie y el fondo fueron de entre 2 y 4°C.

Las diferencias en la concentracion de oxigeno disuelto entre las pozas fueron mayores a la
de temperatura. Sin embargo, las tendencias de las tres pozas fueron similares entre si (Figura 3), lo
que sugiere que este valor esté sujeto a ciclos anuales. Para la poza B los valores promedio del
oxigeno superficial fluctian de entre los 4.3 y los 6 mg 17 en la superficie (Tabla 1) y en el fondo
de 1y 5 mg I para la poza B mientras que las concentraciones de oxigeno disuelto no variaron
entre superficie y fondo para la poza C (Figura 3). La tendencia de la concentracién de oxigeno fue
hacia la disminucién durante los primeros tres meses y posteriormente se recupera durante los
ultimos meses (Figura 3).

El potencial de hidrégeno indicé que el agua es levemente basica, con valores cercanos a
8.0 (Tabla 1) pero con valores similares entre pozas. Sin embargo, existe una tendencia hacia el
aumento del pH en la poza B mientras que en la poza C hacia una disminucién aun cuando no son
significativas (Figura 3). Es extrafio un cambio dispar entre las pozas en el tiltimo mes, mientras en
la poza B el pH diminuy6 a 7.5, en la poza C se elevo hasta a valores > 9 (Figura 3).

Las concentraciones medias de los nutrientes estin resumidas en la Tabla 1. Los valores
son suficientemente altos como para poder clasificar a las pozas como eutrdficas e hipereutréficas

(Wetzel, 1983). Los valores tanto del nitrégeno como del fésforo no fueron muy diferentes de los
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encontrados en el estudio anterior, en el que se evalud esta caracteristica en el mes de marzo
(Capitulo 2). El analisis de tendencias sélo fue significativo para los valores de nitrégeno total y
solidos suspendidos para la poza B (Figura 4, Tabla 4). No hubo diferencias en las concentraciones
promedio de nutrientes entre las pozas (Figura 5; Tabla 5). Las unicas diferencias significativas
encontradas entre las variables quimicas fueron los valores de los s6lidos suspendidos (Tabla 5),
los cuales tuvieron su mayor concentracién en la poza B (Figura 5).

En cuanto a las concentraciones de clorofila a en el agua, a pesar de que en el segundo afio
de colecta se percibe una tendencia general hacia el aumento en las concentraciones de clorofila a
de las algas a lo largo de los meses (Figura 6), las pruebas de tendencias estas concentraciones
fueron significativas (Tabla 6). Hay que hacer mencidn de que las tres pozas en los dos afios
presentaron picos de produccién en el mes de noviembre (Figura 6). Tampoco se encontraron
diferencias significativas en estos valores entre las pozas (Figura 7, Tabla 7).

La abundancia de zooplancton ilegd a niveles cercanos a los 15 individuos I (Tabla 1). No
existieron tendencias significativas en su abundancia a lo largo de los meses, a pesar de que se
observa una tendencia hacia la baja (Figura 6, Tabla 6). Aunque en la poza B la cantidad de
zooplancton fue menor que en las otras dos pozas (Figura 7), no existieron diferencias
significativas en la abundancia de estos organismos entre las pozas (Tabla 7). Al clasificar a la
comunidad del zooplancton no se encontraron diferencias en la abundancia de cladéceros entre
pozas (Figura 7y Tabla 7).

En el analisis de tendencias no se detectaron disminuciones o aumentos significativos en la
cobertura total de macrofitas de las pozas (Tabla 8). Sin embargo, es importante mencionar que la
cobertura de macrofitas enraizadas en la poza C tuvo un pico ancho a la mitad de la colecta en
ambos aiios (Figura 8). La cobertura total de macrofitas difiri6 significativamente entre las tres
pozas (Tabla 9). La abundancia promedio de macrofitas en la poza C, la menos turbia, fue mucho
mayor que en las pozas A 'y B (Figura 9). Al dividir la cobertura de macrofitas en enraizadas y
flotadoras se observa que la mayor diferencia se debe a la cobertura de macrofitas enraizadas
(Tabla 9; Figura 9).

La densidad promedio de organismos bentdnicos estuvo por encima de los 101 individuos
por m”, llegando en unos casos a estar en por arriba de los 30 individuos por m™ (Tabla 1). El
namero de organismos de epifauna mostré una tendencia a incrementarse de manera significativa
en la poza A (Figura 10, Tabla 10). La abundancia de la epifauna en la poza C también tuvo una
tendencia ascendente, atin cuando no es significativa, puesto que en octubre de 1997 los valores

fueron muy altos. La densidad de infauna no tuvo ningin tipo de tendencia (Tabla 10). Las
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diferencias en la abundancia de epifauna entre las pozas fue significativa (Tabla 11), siendo mds
alta en las poza C (Figura 11). Hubo diferencias marginalmente significativas en la abundancia de
la infauna bentdnica (Tabla 11).

Los peces amarillos (Girardinichthys multiradiatus) se encontraron en todas las pozas en
abundancias similares desde la quinta semana a partir de cuando se llenaron las pozas, lo que
implica una rapida colonizacion y reproduccion por parte de estos peces dentro de ellas. La dnica
diferencia marcada en los vertebrados entre las pozas fue la presencia de ajolotes (dmbystoma sp.)
en la poza C, en donde fueron colectados cuatro ejemplares diferentes mientras que en las otras dos

no se encontré ninguno.

Discusion

El tiempo transcurrido entre las colectas fue mayor a la velocidad de cambio de algunas variables,
esto dificulta la comprensidn de las causas de la dindmica y sus efectos sobre las demas variables.
Por ejemplo, es clara Ia tendencia de la temperatura del agua a la disminucién en los meses mas
frios, lo que implicaria cambios en la dindmica de variables limnéticas en estos meses (enero y
febrero) con respecto a los calientes (octubre y noviembre); sin embargo, las fluctuaciones de
temperatura durante un mismo dia pueden tener mayores efectos dentro de la dindmica de los
embalses. Los valores del diferencial vertical de temperatura son semejantes a los que ocurren en el
Lago de Patzcuaro, ¢l cual tiene una profundidad mayor (Chacén, 1984). Las diferencias diarias de
temperatura en estos sistemas generan cambios en la densidad del agua de entre 1000 kg m™ en la
madrugada y 998 kg m™ al medio dia (Wetzel, 1983) los cuales propician a una circulacién vertical
del agua (Reynolds, 1984), sobretodo considerando la poca profundidad de estos sistemas. Por otra
parte, estos cambios de temperatura en tan corto tiempo deben de producir efectos drasticos sobre
la fisiologia y el comportamiento de los organismos, a diferencia del proceso de aclimatacién con
el que disponen cuando Jos cambios en la temperatura son graduales (Begon et al., 1996) como
puede ser la disminucién de temperatura mensual durante los meses de octubre a febrero.

La gran mayoria de las interacciones pelagicas como el ciclo de los nutrientes en el agua y
la dindmica de las comunidades plancténicas, poseen tasas de recambio més répidas que la
periodicidad de colecta. De esta manera, las tendencias encontradas a lo largo de los meses en estas
variables no explican lo que puede estar sucediendo para los procesos internos. Las altas
concentraciones de amonio para sitios naturales refuerzan la idea discutida en el Capitulo 3 de que

existe presencia de fertilizantes; sin embargo, los resultados no son claros puesto que el cociente
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NH4/NOs no esta cercano al 10:1 el valor que implicarfa la influencia de fertilizantes en
compuestos amonicales (Wetzel, 1983). La uinica tendencia encontrada dentro de los nutrientes fue
un aumento en la concentracion de nitrégeno en la poza B periodo de estudio. Es posible este
aumento se deba a la reincorporacién constante de sélidos suspendidos desde el fondo a lo largo de
los meses, ocasionada por el efecto de olas y de corrientes (Scheffer, 1998), la cual produce una
acumulacién de materia organica en el agua y la hace rica en nutrientes (Kristensen et al., 1992). Es
importante hacer notar que las tendencias en las concentraciones de nitratos aumentan durante los
primeros meses (octubre, noviembre y diciembre), ya que es durante los mismos meses cuando el
que el oxigeno disuelto alcanza concentraciones > 3 mg 1. Esto sugiere una oxidacién del
nitrégeno que genera mayores concentraciones de nitratos al principio del ciclo de llenado de las
pozas. El aumento de amonio en los Gltimos meses puede ser consecuencia entonces de la falta de
oxigenacion del nitrégeno.

A pesar de que la abundancia de cladéceros en el zooplancton fue mayor en la poza C (la
més transparente) y siendo éste el tipo de zooplancton més importante para el control del
fitoplancton (Mills et al., 1987; Dumont, 1994), la densidad de zooplancton sigue siendo muy baja
como para poder ejercer un control efectivo de la comunidad de fitoplancton (Crisman & Beaver,
1990), esto hace que los efectos “descendentes” sean muy poco probables. La abundancia de
zooplancton puede estar suprimida por la toxicidad debida a las altas concentraciones de amonio o
por la presion de depredacién generada por un pez zooplanctivoro (Gliwicz 1994) como o es el
caso de G. multiradiatus. Es probable que los picos de productividad de fitoplancton en los meses
de noviembre sean un reflejo de un florecimiento de las algas facilitado por los nutrientes s6lo dos
meses después de que se [lend la poza. Posteriormente, esta comunidad fitoplancténica puede estar
controlada por otras variables completamente desconocidas en donde pueden intervenir factores
como interacciones con la temperatura, corrientes de agua, efectos de los nutrientes o la
competencia con las macrofitas. Sin embargo, estas especulaciones necesitan de un estudio mas
especifico, puesto que el comportamiento de estas dindmicas también pueden ser mas rapidos que
la periodicidad de la colecta de datos.

A partir de los datos obtenidos es posible distinguir dos grandes fuentes de variacién a lo
largo del tiempo. En primer lugar, las variaciones dependientes de los ciclos anuales que estin
asociados al comportamiento ciclico del clima. Dentro de éstos se encuentra el llenado y vaciado
parcial o total de los embalses asociados a las lluvias, y a las necesidades de los campesinos asi
como la temperatura del ambiente (frio en febrero y célido en octubre) y la tasa de evaporaci6n por

radiacién y su consecuencia en los cambios de profundidad de las pozas. En segundo lugar, las
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interacciones dentro del sistema que se generan a partir de que el embalse se llena de agua, por
ejemplo, las condiciones necesarias para que exista una colonizacién de las especies al inicio de la
temporada de lluvias y sus interacciones dentro de la red trofica. En este segundo grupo se
encuentran algunos de los cambios producidos por la carpa dentro de la dindmica del sistema.

Las variables que presentan cambios a lo largo de los meses (profundidad, concentracién
de solidos suspendidos, turbidez o abundancia del bentos) sugieren que la dindmica de los embalses
a esta escala estd regulada de la siguiente manera. Los embalses se llenaron entre julio y agosto
hasta una profundidad > 1.5 m con agua altamente oxigenada debido a la velocidad de la corriente.
La profundidad inicial de los embalses hizo que la turbidez con la que el agua llega al sistema
tuviera implicaciones importantes en los siguientes meses. El agua entra a la poza B muy turbia y
acarreando sedimentos puesto que la velocidad de la corriente en la entrada es alta. En cambio, en
la poza A, el agua entra clara puesto que cuenta con un proceso de decantacién mediante una
trampa de sedimentos natural. El proceso de entrada del agua en la poza C es a través de un filtro
natural (un humedal) en el cual la velocidad del rio disminuye y los sélidos se quedan atrapados en
las plantas riparias, por lo que el agua que llega a este embalse es completamente transparente.

Como resultado, la turbidez inicial puede generar dos tipos de ciclos de retroalimentacién
positiva (Capitulo 2). Cuando el agua llega transparente, la posibilidad de que las plantas
enraizadas colonicen el embalse es mds alta (Scheffer et al., 1994), Las plantas generan una barrera
entre ¢l sedimento y la columna de agua, funcionando como diques que evitan la resuspensién de
sedimentos por factores mecanicos como corrientes horizontales o verticales, olas o viento (Dieter,
1990). En consecuencia, la turbidez de] agua decrece con el tiempo, puesto que tinicamente se
produce la depositacion de los sedimentos suspendidos que arribaron con la corriente (Scheffer,
1998). Este puede ser ¢l caso de la poza C, donde la transparencia del agua permitié que las
macrofitas sumergidas colonizaran toda la poza, evitando asi un cambio de turbidez. El hecho de
que exista una tendencia significativa en la disminucién de los valores del disco Secchi en esta
poza, inicamente refleja la reduccion en la altura de la columna de agua producida por la
evaporacién, puesto que la proporcion de la intensidad de luz siempre fue la mas alta.

El caso contrario pudo haber ocurrido en la poza B, donde el agua fue lo suficientemente
turbia como para evitar que las plantas sumergidas colonizaran las partes profundas del fondo del
embalse (Canfield et al., 1985), con lo cual el sedimento quedaria a merced de cualquier tipo de
resuspension (Kristensen et al., 1992). La tasa de sedimentacién hacia el fondo podria ser inferior a
la tasa de resuspensién por lo que aumentd la concentracion de sélidos suspendidos en el agua

manteniéndola turbia (Scheffer, 1998). Es posible también que el grado de suavidad del fondo,
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causado por la cantidad de sedimentos acarreados, pudieran impedir una colonizacién de plantas
{Schutten et al., 1999).

Ninguna de estas posibles dindmicas en la turbidez y macrofitas en las pozas no se ajustan
a lo que sucedié en la poza A. El agua que entrd a esta poza no fue tan clara como la que entré en la
C, pero tampoco tan turbia como la que lleno la B. La poza A tuvo una dréstica disminucién en la
turbidez hacia el segundo mes de colecta (noviembre). Los factores que pudieron haber intervenido
en la diferencia en la dinamica inicial de las pozas A y B son la cantidad de solidos suspendidos
que tenia el agua con la que A fue llenada, asi como el factor histérico en la colonizacién de
macrofitas (ver mas adelante).

Gracias a los cambios iniciales en la turbidez de la poza A es posible que comenzara un
ciclo de retroalimentacidn positiva en donde la disminucién de la turbidez haya provocado una
colonizacién masiva de plantas enraizadas (ver Capitulo 2). Sin embargo, al pasar los primeros
meses hubo un cambio radical en la disminucién en la turbidez, y ésta comenzé a aumentar. El
cambio en este proceso pudo haber sido causado por la introduccion de carpas en la poza, que se
apoya en los siguientes argumentos: la coincidencia en el cambio de tendencias de la turbidez del
aguay la introduccion de las 5000 carpas en la poza A; el hecho de que no hubiera cambio de estas
tendencias de turbidez en la otra poza transparente que no tuvo carpas durante dos afios (poza C);
las relaciones no-lineares de las carpas con la turbidez (Capitulo 3); y los cambios en la turbidez
ocasionados por las carpas en pozas experimentales (Capitulo 4).

El aumento gradual de la turbidez en los meses posteriores a noviembre en la poza A evitd
el establecimiento de macrofitas enraizadas en el fondo, al igual que la poza B. Aun cuando las
diferencias de penetracién del disco de Secchi entre las pozas A y B harian suponer que habia
mejores condiciones de luz para una colonizacién de plantas en la primera, la proporcién de luz que
llegd al fondo fue similar en ambas pozas. Por lo tanto, bajo las mismas condiciones de penetracién
de luz, la probabilidad de las plantas en ambos sistemas para sobrevivir fue la misma. El aumento
en la turbidez de las pozas A y B se compensé con la disminucién en su profundidad por la
evaporacion. Esto produjo que la proporcion de luz que llega al fondo haya aumentado en el Gltimo
mes.

Un poco antes de que las pozas se vaciaran, el aumento de la penetracién de luz en la
columna de agua pudo haber promovido una mayor area de colonizacién de plantas dentro del
embalse (Crowder y Painter, 1991). A pesar de que las plantas moririan pronto, puesto que el
embalse termina por secarse, esta colonizacion tardia puede generar las bases (en forma de bulbos o

semillas resistentes a la sequia) para una rapida colonizacidn de la poza cuando se vuelve a llenar,
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Esto significarfa que existe una influencia histérica en la dindmica del embalse que podria
determinar al menos, en parte, las diferencias iniciales en la dindmica de turbidez entre las pozas A
y B. De ser cierto, esto implicaria que existe una resilencia dentro de la dindmica de las pozas lo
suficientemente fuerte como para influir sobre los cambios en el tiempo de los subsecuentes
periodos de alta productividad bidtica.

La comunidad de hidrdfitas no mostré grandes cambios o tendencias en el tiempo. Una vez
que estan establecidas en el sistema es muy dificil que desaparezcan (Schutten et al., 1998) y por
ofra parte, si no se establecieron desde un inicio, sus probabilidades de colonizar son bajas ya que
no existen las condiciones (como la turbidez o suavidad del fondo) para que se establezcan.

Por lo tanto, es posible que ¢l efecto indirecto de las carpas sobre las plantas en sistemas
tan someros ¥ con una alta tasa de evaporacion sea critico en el momento de su colonizacién a
finales de agosto. Para que la carpa ejerza este tipo de efectos sobre las plantas después de que
¢stas han colonizado el embalse, tiene que ser introducida en densidades tan grandes que produzcan
un aumento de turbidez que compense a la tasa de evaporacién del sisterna. Este efecto indirecto se
combinaria con el efecto directo que producen las carpas al comer tejido de plantas en altas
densidades (Chapman y Fernando, 1994).

A lo largo del tiempo, la comunidad de benténica tampoco tuvo variaciones significativas;
sin embargo, la diferencia de abundancias entre pozas coincide con las diferencias con la cobertura
de macrofitas enraizadas. Ello refuerza la idea de la existencia de una relacion muy estrecha entre
organismos macrobenténicos y macrofitas enraizadas (Crowder y Painter, 1991; Capitulo 2), en
particular de los acociles Cambarellus montezumae (Hinojosa, en preparacién) y ajolotes

Ambystoma sp.

Conclusiones

Los resultados en la dindmica de los tres embalses durante los dos afios a una escala temporal
mensual sugieren que las variables que generan cambios dentro del sistema son la penetracién de
luz, la concentracién de s6lidos suspendidos y 1a abundancia de macrofitas, en particular las
enraizadas. Las dindmicas internas dentro de las pozas para estas variables son alteradas por fa
introduccién de las carpas en grandes densidades. Esto lo sugieren las diferencias de tendencias de
turbidez que present6 la poza A antes y después de la introduccién de la carpa. Los resultados de
este trabajo apoyan a las conclusiones obtenidas en el trabajo preliminar (Capitulo 2) los cuales
estan basados en las correlaciones entre variables como la turbidez y la abundancia de macrofitas y

de organismos bentdnicos, El efecto de las carpas en un sistema completamente turbio y sin plantas
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sumergidas puede ser despreciable, pero en un sistema transparente la introduccién de carpas puede
generar grandes cambios.

Es necesario considerar otras variables dentro del sistema que estdn provocando que la
magnitud de los efectos ocasionados por la carpa no sean siempre directamente proporcionales a su
abundancia. Por ejemplo, la historia de la poza antes de llenarse es un factor que puede maximizar
o minimizar los efectos de la misma densidad de carpas. La cantidad de descendientes (en semillas,
o en bulbos) que dejan las plantas el afio anterior de la poza es un factor fundamental en la

dindmica inicial del embalse dentro del sistema.
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Tabla 1. Valores promedio de todos los meses para cada variable colectada

Variable 1996-1997 1997-1998

Poza A Poza B Poza C Poza B Poza C
Profiundidad (m) 135 (420 093 ©38 125 @041 0.82 (029 0.36 (0.21)
Secchi (m) 059 2n 017 ©os8)y 1.24 (041 0.18 o045y 053 (022
Prop Iz. 0.02 (29 0.01 o1 0.18 ©.03) 0.01 @21 0.16 (0.02)
Temp sup (C) 179 39 182 12y 166 @ 1573 @7 16.01 (3.6
Oxigeno dis (mg 1) 542 (25 601 &  7.05 ©9 438 (18) 53 %)
pH 7.7 (©.76) 7.7  (04) 8.2 (022 8.07 (36 8.3 (046)
PO, mg I 0.06 (009) 0.04 o4y 001 (©.005)
PT (mg ™) 032 (25 0.22 0037 021 ©on
NH; (mg 1‘1) 0.17 ©249) 048 (053 19 (028
NO; (mg 1) 0.12 oo 013 o5 0.13 o)
NT (mg 1™) 072 ©12) 065 ©14 055 (0.14)
ST (mg 1™ 159 G0) 311 (84) 126 (3
Clorofila a (mg 1) 207 a8 417 32 026 (014 298 @7 2.53 (1.6
Zooplancton (org l'l) 123 (qos) 322 (2 14.7 (6.88) 4.17 (2.62) 434 (1.3
Mec total (%) 33.9 w9 326 (799 857 (856 40.9 (1059 76.7 (19649
Mc enraizadas (%) 23.7 67 174 (823 3549 (3.66) 150 (332) 54.8 (1632)
Mc L.f. (%) 11.2 a5 152 @715 123 (659 259 (378) 21.8 (825
Epifauna (org m'z) 14.082 48) 11.489 (3.5) 22 8.9 13.556 (8.1) 272 ()
Infauna (org m'z) 9.02 (6.5 4.5 (26 124 1.1 175 2 7.2 (1.9

Los valores entre paréntsis = error estandar, Temp sup = temperatura superficial, PT = fosforo total
NT = nitogeno total, ST = Total de sélidos, Mc =macrofitas y L.f. = libreflotadoras

Tabla 2. Valores de la prueba no paramétrica Mann Kendall para
variables fisicas

Poza Profundidad Secchi Proporcion de Iz
N s P N s p N s P
A9 7 -19 <0.005 7 11 ns 7 -15 <0.001
Bgs 7 -21 <0.005 7 -l ns 7 -5 1s
Cos 4 -6 <0.04 4 -6 <0.04 4 3 ns
Bo7 6 -15 <0.005 6 3 ns 6 -3 ns
Co7 6 -15 <0.005 6 -11 <0.005 6 -5 ns

Tabla 3. Valores de las ANDEVASs de medidas repetidas para las variables fisicas

Factor  Profundidad Secchi Intensidad de luz

gl s¢ <em F p gl s cecm F p_ gl sc cm F '
meses 12 3.02 025 12 0.85 0.07 12 0.005 4E-04
mes/poza 2 0.25 0.12 1.57 ns 2 208 1.04 146 <0.01 2 0.147 7E-02 249 <0.01
error 15 1.18 0.08 15 107 007 15 0.004 3E-04
total 29 542 0.19 29 3.83 0.13 29 0.171 6E-03
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Tabia 4. Valores para la prueba no paramétrica Mann Kendall de
variables quimicas durante los dos periodos de colecta

Poza PO, PT NH4

N s P N s P N s P
Ags 6 -3ns 6 -7 ns 5 6 ns
B 6 -7 ns 6 -7 ns 5 4 ns
Poza NO, NT ST

N s p N s D N s P
Avss 6 -1 ns 6 5 ns 6 5 ns
Bw 6 -3 ns 6 12 <0.05 6 12 <0.05

PT = foforo total, NT = Nitrdgeno total v ST = Sédios totales

Tabla 5. Valores de las ANDEVAs de medidas repetidas para concentraciones de nutrientes
Factor PO4 PT

NH4
gl sc em F p gl s om F p__ gl sc en  F p
meses 5 0.05 0.009 5 021 0.04 5 135 027
mes/poza 2 0.00 0.001 0.32 ns 2 003 002 07ns 2 032 016 255ns
error 7 0.02 0.002 7 017 0.02 7 043 0.06
total 14 0.07 0.005 14 042 003 14 2.05 0.15
Factor NO3 NT ST
gt s em F p gl s cm F p gl sc ¢n  F p
meses 5 0.022 0.004 5 014 0.03 7 95605 13658
mes/poza 2 0.000 0.000 0.39 ns 2 0.09 004 2.7ns 2 96786 48393 17.7 <0.01
error 7 0.002 0.000 7 011 0.02 7 19166 2738
total 14 0.024 0.002 14 032 0.02 16 2E+05 11044

PT = foforo total, NT = Nitrégeno total y ST = Total de Sélidos

Tabla 6. Valores para la prueba no paramétrica Mann Kendall de
variables plancténicas durante los dos periodos de colecta

Clorofila a Zooplancton Claddceros
N s P N s P N s P
Ags 6 1 ns 6 1 ns 6 1 ns
B9 6 -3 ns 6 3 ns 6 3 ns
Cos 3 -1 ns 3 4 ns 3 4 ns
Bo7 6 7 ns 5 1 ns 5 1 ns
Co7 6 7 ns 5 -5 ns 5 -5 ns
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Tabla 7. Valores de las ANDEVAs de medidas repetidas para variables plancténicas

Factor  Clorofilaa Zooplancton Claddceros
gl sc om F p gl s cecm F p gl sc em F p
meses 11 166 15 12 627 32 12 321 27
mes/poza 2 15 7 1.02Zns 2 262 131 2.89ns 2 99 50 315 ns
error 13 o4 7 15 681 45 15 236 16
total 26 279 11 29 1671 58 20 717 25
Tabla 8, Valores para la prueba no paramétrica Mann Kendall para
cobertura de macrofitas durante los dos periodos de colecta
Poza Tot. Mac. Mac. flotadoras Mac. enraizadas
N s P N s P N s P
Ase 7 1 ns 7 1 ns 7 3 ns
Bys 7 -9 ns 7 -5 ns 7 3 ns
Cos 4 3 ns 4 2 ns 4 3 ns
By7 5 -6 nmns 5 -5 ns 5 -3 ns
Cot 5 0 ns 5 -1 ns 5 -6 ns
Mac= macrofitas
Tabla 9. Valores de las ANDEVAs de medidas repetidas para la cobertura de macrofitas
Factor  Mac. Total Mac, libreflotadoras Mac. enraizadas
gl sc om F p gl s om F P gl s en  F p
meses 11 1409 128 i1 1404 128 11 1258 114
mes/poza 2 10450 35225 30.8 <0.01 2 116 58 0.83 ns 2 7696 3848 43.3 <0.01
error I4 2375 170 14 985 70 14 1243 89
total 27 16394 607 27 2715 10 27 10548 391

Mac = macrofitas

Tabla 10. Valores para la prueba no paramétrica
Mann Kendall para abundancia del bentos durante

los dos periodos de colecta

Epifauna Infauna
N s P N s P
A96 6 9 ns 7 -1 ns
Bos 6 -3 ns 7 1 ns
Cos 3 1 ns 4 -4 ns
B%7 6 -1 ns 5 4 ns
97 6 5 ns 5 -1 ns
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Tabla 11. Valores de las ANDEVAs de medidas repetidas para la

abundancia del bentos
Factor  Epifauna Infauna

gl sc cecm F p gl s« em F p
meses 11 687 63 11 404 37
mes/poza 2 700 350 7.13<0.01 2 151 76 429 0.04
error 13 638 49 14 246 18

tota} 26 2265 87 27 826 31
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Figura 1. Valores de profundidad, disco de Secchi y proporcién de intensidad de luz en el fondo
(Iz) de las pozas estudiadas durante los dos afios de colecta. PA= poza A, PB =poza B y PC = poza
C. Nétese que los meses de abril, junio, julio y agosto no estin en la figura.

Prof. poza Prof. Secchi Prop. luz fondo

m s o ™ 020 - b

0.9 — 0.15

06 — 0.10 J
a
03 0.05 — a
0.0 - 0.00 !
C A B C

Figura 2. Diferencias entre pozas en variables fisicas. La columna negra representa a la poza A, la
gris a la poza B y la blanca a la poza C. Diferentes letra encima de las columnas representan
iferencias significativas entre las pozas para la prueba de medidas repetidas. Se muestran las barras
de) error estandar.
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Figura 3. Cambios en los valores de temperatura (°C), O, (mg I'") y pH, de las pozas estudiadas en
los meses de 1997-1998. EI subindice sup. = superficial y fond. = fondo. PA= poza A, PB = poza B

y PC=poza C.
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Figura 4. Concentraciones de nutrientes en las tres pozas a lo largo del primer periodo de colecta,
PA=poza A, PB =poza B y PC = poza C.
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Oriofosfatos

-1
mgl 16—
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Figura 5. Diferencias entre pozas para las variables quimicas. La columna negra representa a la
poza A, la gris a la poza B y la blanca a la poza C. Diferentes letra encima de las columnas

representan diferencias significativas entre las pozas de acuerdo a la prueba de medidas repetidas.
Se muestran las barras del error estandar.
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Figura 6. Cambios en las concentraciones de clorofila @ y abundancia de zooplancton durante los
dos ciclos de colecta. PA=poza A, PB=poza By PC =poza C,
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Figura 7. Diferencias entre pozas en valores del plancton. La columna negra representa a la poza A,
la gris a la poza B y la blanca a la poza C. Se muestran las barras del error estandar.
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Figura 8. Porcentaje de cobertura de macrofitas en las tres pozas durante los dos ciclos de colecta.
PA=poza A, PB=poza B y PC = poza C.
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Figura 9. Diferencias entre pozas de cobertura de macrofitas. La columna negra representa a la
poza A, la gris a la poza B y la blanca a 1a poza C. Diferentes letra encima de las columnas

representan diferencias significativas entre las pozas para la prueba de medidas repetidas. Se
muestran las barras del error estandar.
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Figura 10. Valores de abundancia del bentos en las tres pozas durante los dos ciclos de colecta.
PA=poza A, PB = poza By PC =poza C.
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0=

Bentos
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Figura 11. Diferencias entre pozas de abundancia del bentos. La columna negra representa a la poza
A, la gris a la poza B y la blanca a la poza C. Diferentes letras encima de las columnas representan
diferencias significativas entre las pozas de acuerdo a la prueba de medidas repetidas. Se muestran
las barras del error estandar.
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CAPITULO 6
LAS INTERACCIONES DE LA CARPA COMUN (Cyprinus carpio) EN
LOS SISTEMAS LIMNETICOS SOMEROS SUBTROPICALES
DESCRITAS POR UN MODELO CUALITATIVO Y OTRO
CUANTITATIVO

Luis Zambrano

Resumen

Los efectos de las carpas sobre tres variables de un sistema dulceacuicola somero a turbidez, la
cobertura de macrofitas y la abundancia de bentos pueden ser descritos con dos modelos: uno
cualitativo y otro cuantitativo. Las respuestas que se generan con ambos modelos indican que las
interacciones entre las variables tienen un comportamiento dinidmico con respecto a las condiciones
iniciales del sistema y las abundancia de las carpas. Los resultados de los modelos sugieren
alternativas de manejo para los embalses someros y el cultivo de carpas.

Introduccion

La teoria de la dindmica de las redes tréficas limnéticas en sistemas someros se ha visto muy
fortalecida en los iltimos afios (Carpenter et al., 1998). Sin embargo, ésta se ha desarrollado
primordialmente para sistemas templados, por lo que su comprension en embalses someros
tropicales y subtropicales es insuficiente (Capitulo 1). En México, tcasi odos los lagos y presas
estan considerados como tropicales o subtropicales. En particular, la cuenca del rio Lerma cuenta
con una gran cantidad de pequefios embalses someros, la gran mayoria hechos por el hombre, que
albergan a2 muchas especies nativas y que cuentan con dindmicas tréficas desconocidas. A pesar de
estar en latitudes cercanas al trépico de cancer, estos sistemas dulceacuicloas se encuentran a
alturas mayores a los 2 000 msnm (Capitulo 3), por lo que en invierno la temperatura puede bajar a
valores cercanos a los 0°C durante la madrugada, aunque generalmente aumenta por arriba de los
15°C grados durante el dia (Capitulo 5).

Aln cuando las condiciones ambientales en diferentes latitudes cambian de manera
considerable, una variable que indudablemente afecta a todo tipo de sistemas de agua dulce es la
turbidez del agua. La penetracion de luz juega un papel fundamental en la dindmica de los embalses
someros (Lauridsen et al., 1994}, no solo como variable de respuesta que refleja lo que esta
sucediendo en la dinamica del embalse (Capitulo 2, 3 y 4), sino también como factor que genera
multiples cambios en el resto de las variables del sistema (Mazumder y Havens, 1998; Capitulo 1 y
Capitulo 2). El resultado final de las dinamicas de los sistemas someros genera dos puntos estables

posibles: un sistema con agua turbia y otro con agua transparente (Scheffer, et al., 1993; Capitulos
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2,3 y 4). Es notable que tanto los lagos templados como los subtropicales lleguen a los mismos
puntos de estabilidad mediante diferentes dindmicas. Sin embargo, es necesario delinear los
primeros trazos que expliquen cémo las dindmicas de los lagos someros dulceacuicolas
subtropicales pueden producir diferentes puntos de equilibrio.

Un factor de cambio en la dindmica de la transparencia de los lagos es la carpa comiin
(Cyprinus carpio). Los efectos de las carpas sobre la turbidez en los ecosistemas dulceacuicolas
son evidentes en todo el mundo (Capitulo 2). La carpa tiene interaccién potencial con
practicamente todos los elementos de un ecosistema lntico somero (Capitulo 2). El efecto de las
carpas puede ser mas amplio y sus mecanismos muy variados; sin embargo, en los embalses
someros estudiados en la cuenca del Lerma la abundancia de carpas est4 correlacionada tnicamente
con la turbidez, la cobertura de macrofitas, la abundancia de bentos y la concentracién de solidos
suspendidos (Capitulo 3). Estas correlaciones dieron una idea preliminar de cuales variables son
afectadas por las carpas y cuales no las son. Es claro que las carpas pueden aumentar la
concentracion de nutrientes (Carlvaho y Moss, 1995); pero estos sistemas, aun sin la presencia del
ciprinido, estén considerados como hipereutroficados (Wetzel, 1984) por la influencia de los
cultivos que los rodean (Capitulos 3 y 4). Por lo tanto, es posible que el aporte de nutrientes que
realiza la carpa sobre el sistema comparado con el ya existente sea despreciable. Por otro lado, el
aumento en la turbidez ocasionado por la carpa comiin se produce basicamente por una
reincorporacidn de los sélidos del fondo hacia la columna de agua (Capitulo 3 y 5), més que por un
crecimiento descontrolado de las poblaciones de fitoplancton generado por un control del tipo
ascendente o “bottom-up” (Reynolds, 1984).

El aumento en la turbidez por los sélidos suspendidos produce que la cobertura comunidad
de macrofitas sumergidas disminuya, puesto que la capacidad de colonizacién de las macrofitas
depende de la cantidad de luz que llegue hasta el fondo (Canfield et al., 1985; Lauridsen et al.,
1992). De esta manera, la barrera que estas plantas producen entre el fondo y la columna de agua
desaparece (Kristensen, et al., 1992; Scheffer, 1998), dejando que el sedimento pueda ser
facilmente resuspendido por la accién de corrientes, olas o peces, aumentando con esto la turbidez
(Capitulo 5). Por el contrario, un sistema pristino genera las condiciones ideales para una
colonizacion de macrofitas sumergidas en todo el fondo del embalse (Lauridsen, et 2l., 1994). Este
proceso tiene como Gnica limitante de crecimiento la competencia por espacio y por luz, y genera
una barrera entre el sedimento y la columna de agua. De esta forma se crean dos ciclos de
retroalimentacién entre la turbidez del agua y la comunidad de macrofitas sumergidas (Capitulos 2
y 5).
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Las macrofitas generan efectos benéficos sobre el zooplancton, el bentos y las carpas al
darles refugio, sitios de reproduccion y alimentacién (Schriver et al., 1995; Crowder y Painter,
1991). Por lo tanto, la dindmica poblacional de las especies que forman las comunidades animales
depende en gran medida de la cobertura de la comunidad de macrofitas enraizadas que existen en el
sistemna.

De esta manera, los efectos de la carpa sobre estas comunidades pueden ser de tipo directo
e indirecto (Capitulo 5). Este ciprinido ejerce una presién de depredacién directa sobre algunas
poblaciones de las comunidades benténica y de macrofitas (Capitulo 3, 4 y 5; Lammens y
Hoogenboezem 1991). Al aumentar la turbidez del agua, la carpa puede generar un efecto indirecto
negativo sobre la abundancia y la diversidad de las comunidades de macrofitas enraizadas, que a su
vez produce una disminucién en las comunidades benténicas (Capitulo 3, 4 y 5).

No todas las densidades de carpas producen cambios drasticos en la dindmica de los
embalses someros subtropicales. Con densidades menores a 0.4 m™ (Capitulo 5) 6 1 en CPUE
(Capitulo 3 y 4) el efecto de las carpas no se ve reflgjado en un cambio en el sistema. Pero a partir
de estas densidades los efectos producidos por las carpas generan cambios en las dindmicas de todo
el sistema (Capitulos 3, 4 y 5). También a densidades altas se genera un efecto negativo sobre las
mismas carpas (densodependencia) reflejado en un aumento en la mortalidad de los organismos y
una disminucién en la produccion total de carpas por sistema. Esto sugiere que la produccién de
carpas pueden incluirse dentro de la ley de méximo rendimiento sostenible (Capitulo 4). Por otra
parte, la carpa no causa efectos en todos los sistemas. La dindmica de los sistemas que son turbios y
sin plantas no se modifica con la introduccidn de este pez.

En resumen, en embalses someros subtropicales que cuentan con altas concentraciones de
nutrientes, baja abundancia de zooplancton y una produccién oscilante de fitoplancton, el aumento
en la turbidez del agua por la incorporacién de sélidos suspendidos es el tnico factor que produce
cambios en la dindmica de todo el sistema. Estos cambios desembocan en alteraciones en las
comunidades de productores primarios y consumidores primarios y secundarios (Capitulo 4).Todas
estas variables son afectadas por la presencia de la carpa comin (Capitulo 3, 4 y 5). De esta
manera, aun cuando la carpa puede interactuar con todas las variables, sus efectos sobre todo el
sistema se pueden reducir a su interaccién con tres elementos: la turbidez, la cobertura de
macrofitas y la abundancia del bentos (Figura 1).

A partir de este modelo conceptual es posible generar dos tipos de modelos que exploren ¢l
funcionamiento de la dindmica de sistemas basados en la introduccidn de carpas. Un primer modelo

cualitativo arroja informacidn sobre la importancia relativa de las interacciones de las variables. El
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segundo modelo, el cuantitavo, nos da informacién del tipo de respuesta de las tres variables a

diferentes densidades de carpas.

Modelo cualitativo

Una primera aproximacion para comprender cémo funciona la dindmica de un sistema complejo en
donde intervienen muchas variables, es mediante los Anlisis de Retroalimentacién o “Loop
Analysis” (Puccia y Levins, 1985). Esta herramienta arroja informacién cualitativa que indica
cuales son las interacciones entre las variables que generan o perturban la estabilidad de los
sistemas.

Las rutas (loops) que se producen entre las variables del modelo representan sus
interacciones identificadas por una flecha que une a las variables (Figura 1). Los simbolos positivos
0 negativos indican si el efecto de la interaccién es benéfico o perjudicial para la variable. Por
ejemplo, el efecto de densodependencia de una poblacién estaria representada por una ruta [-PP] (P
es la variable que identifica a upa poblacion). Una ruta de una interaccion depredacion-presa se
representa como [-PD DP] (donde P es variable que identifica a las presas y D a los depredadores)
en donde el efecto del depredador hacia la presa esta representada con un efecto negativo, mientras
que el efecto de la presa hacia el depredador es positiva. Las rutas tienen diferentes longitudes
dependiendo del nimero de variables que estén involucradas. Puesto que este modelo sélo cuenta
con cuatro variables, el tamafio maximo de ruta es cuatro. Las rutas del sistema propuesto en la

Figura 1. son:

Rutas de una variable (-Bce) densodependencia de la carpa
(-Br ) densodependencia de las macrofitas
Rutas de dos variables B Bwmr) interaccién macrofitas con turbidez
(-Bem Bue) interaccién macrofitas con carpas
(-Bec Bes) depredacién de carpas sobre el bentos
Rutas de tres variables (-Bmr Bem Bre) interaccién carpas macrofitas y turbidez
(-Bsm Bee Brmc) interaccion carpas macrofitas y bentos
Rutas de cuatro variables (-Brr Bem Bes Bro) interaccidn de las cuatro variables
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P = sefiala la interaccidn entre dos variables, M = macrofitas, C = carpas, T = turbidez, B = bentos.
En este caso, el simbolo negativo es el resultado de la multiplicacion de todos las rutas que estén en
cada nivel y se ponen al principio.

Las rutas disyuntas (Fy) se definen como todas aquéllas que tienen la longitud k, ademés de
aquellas en las que suman el niimero de variables k pero que no se comparten ninguna. Las rutas

disyuntas se obtienen de la ecuacion:
k
F, = Y (<1 L(m, k) 1
m=1

donde L (m, &) es la notacién que implica m rutas disyuntas con k elementos (Puccia y Levins,

1985). En este caso las rutas disyuntas son las siguientes:

F, (rutas disyuntas de nivel uno) = (-Bec) + (-Baav)

F; (rutas disyuntas de nivel dos) = (Brm Bur) + (-Buc Bem) + (-Brc Be) - (Byn Bec)

Fy (rutas dijsuntas de nivel tres) = (-Beum Pre Bur) + (-Bam Pea Bume) + (Bec)X Bur Brv) -
(Bra)( Bes Bec)

F, (rutas disyuntas de nivel cuatro) = (-Bav Bes Prc Bur) - (Bec Bes)( Brv Bvr)

Con base en estas rutas disyuntas es posible buscar cuales de las interacciones entre estas
variables son las que al cobrar mas fuerza relativa con respecto a las otras variables, generan puntos
de estabilidad o inestabilidad en el sistema. Dentro de este tipo de modelos, el primer criterio de
estabilidad indica que las retroalimentaciones de todos los niveles tienen que ser menores a cero.
Esta condicién produce mucha informacion para el sistema propuesto en la Figura 1, y es posible

cuando:

Fr= (-Byvad) ¥ (-Bec)

F> = {(Bec Bes) + (Bumc Bom) + (Bra) (Bec)l > (B Bur)l

F3=|(-Bur Bem Bre) + (Bam Bes Bumc) + (BvnX-Bec Be) > I(Bec) (Brum Bur)l
F4=|(Bam Bcs Brc Bv)PI(Bec Bea)Bur Brm)l

El segundo criterio de estabilidad indica que las rutas pequefias (F, y F;) deben de contar

con un valor relativo mayor que las rutas mas grandes (F; y F4). Esto se cumple cuando :
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ExFE,+F+F >0 2

para el caso del modelo:

(Bt Buac Ban) + (Band” Bec) + (Boc Bue Bom) + (Bee Bac Bes) + (B Boc?) >
(Bem Bre Bur) + (Bem Bes Buc) + (Bem Bes Bre Bur)

Como se puede ver entonces, las rutas de retroalimentacién més largas (aquélias que cuentan con
interacciones de tres y cuatro variables) deben tener una importancia relativa menor que las rutas
mas cortas (aquellas que son conformadas por la suma de uno o dos elementos).

Estas condiciones necesarias para la estabilidad arrojan informacién sobre el peso relativo
con el que cuentan las interacciones de las diferentes rutas. Las variables en F; indican que un
sistema estable debe contar con efectos de densodependencia en las variables de macrofitas y
carpas. Las variables en F, indican que las interacciones entre las macrofitas v la turbidez debe de
ser menor a la suma de los efectos de densodependencia mas el efecto de las carpas como
depredador sobre las macrofitas y el bentos. Las variables de F; indican que para que el sistema sea
estable el efecto de densidad de las carpas y la interaccién de las macrofitas con la turbidez debe
de ser menor a los efectos de las carpas mediante su interaccidn con todos los elementos del
sistema. En F; las interacciones entre bentos con carpas y macrofitas con turbidez deben ser
menores a la ruta que involucra en conjunto a las cuatro variables.

En resumen, las relaciones de las macrofitas con la turbidez producen cambios en la
estabilidad si son més fuertes que la suma de todas las interacciones juntas. Incluso, con base en la
segunda condicién, las rutas turbidez - macrofitas y bentos - carpas deben ser ain mas débiles que
la ruta general de cuatro variables de todo el sistema. Por lo tanto, un aumento en la importancia
relativa de estas rutas produce inestabilidad en todo el modelo.

La importancia relativa de estas interacciones estdn supeditadas a la base del modelo que
considera que tanto las macrofitas como las carpas cuentan con un efecto de densodependencia. En
términos ecoldgicos esto implicaria que a un embalse dominado por macrofitas se le infroduzcae
una abundancia suficiente de carpas como para que el pez sufra de densodependencia.

Al modificar un poco el modelo conceptual, eliminando el factor de densodependencia de
las carpas (esto es, que a un sistema dominado por macrofitas se le introduzcan pocas carpas)

tenemos para la primera condicién:
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Fr = {(Brvaw) > [(Bec) |
Ez = |(Brn Bur) + (Bt Beo)l< [(Buc Bem) + (Bes Bac)|

F; = todos son negativos

Fy4 = [(Bam Brc )PI( Bec B )i

En este caso, las interacciones que son relevantes para modificar la estabilidad del sistema
otra vez estan basadas en las rutas de turbidez y macrofitas. La modificacién con respecto al caso
anferior esta en que otra ruta que puede modificar al sistema es el efecto positivo de las carpas
sobre si mismas (si las carpas aumentan en biomasa por poza). Es importante hacer notar que en
ambos modelos las interacciones que pueden modificar al sistema son el peso relativo que tienen
las interacciones de las macrofitas con la turbidez, implicando con esto que ¢l embalse esta
dominado por macrofitas. .

Al modificar el modelo por segunda vez con el fin de analizar cuiles son las interacciones
que cuentan con un mayor peso especifico en un sisterna que no esté dominado por macrofitas, esto

es, que no sufran de densodependencia, se obtiene:

Fr = {(Bral< [(Beo)l

Fa=1(Prmt Bur) +(Bam Beodi< [(Buc Bomd) + (Bes Beo)l

F3=|(Bem Bre Buvm) + (Bam Bes Bue)l< [(Bee Buvr Bra) + (Bes Bro)l
Fy=|(Bem Bre 11 Bac P

En este caso, las rutas que al aumentar su valor relativo cambian la estabilidad del sistema
son aquéllas que reflejan las relaciones depredacién - presa entre la carpa con las macrofitas y el
bentos.

El anélisis de este tipo de modelos implica que la importancia de las interacciones entre las
diferentes variables es dindmica, siendo diferentes los factores que regulan al sistema dependiendo
de las condiciones del mismo. Por lo tanto, es posible considerar que al momento en que las
macrofitas dominan al sistema (cuando sufren de densodependencia), las rutas que pueden
modificar su estabilidad se encuentran en las interacciones de éstas con la turbidez. Por otra parte,
cuando el sistema no esta dominado por macrofitas las interacciones que al cobrar mayor peso
relativo modifican el estado estable del sistema son las relaciones de depredacién-presa entre las

carpas con las macrofitas y con el bentos.
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El modelo cualitativo permite tener una aproximacioén de lo que esta sucediendo en el
sistema cuando son modificadas sus condiciones; sin embargo, no permite conocer el
comportamiento de estas variables en el tiempo. Por lo tanto, es necesario un modelo basado en
ecuaciones cuantitativas que permita predecir los efectos de las carpas sobre las otras tres variables

de respuesta con las que cuenta este sistema a lo largo del tiempo.

Modelo cuantitativo
Con base en Figura 1 es posible generar un sistema de ecuaciones que expliquen las interacciones
entre los factores involucrados. Este sistema considera a la abundancia de carpas como una
constante, y genera cuatro variables de respuesta: abundancia de macrofitas, abundancia de bentos,
turbidez y nlimero de ataques de las carpas al fondo. A continuacion se explican cada una de éstas.
La relacion de depredacion-presa entre el bentos y las carpas puede esquematizarse con el
modelo de depredacién Lotka-Volterra utilizado generalmente dentro de las teorias de redes
troficas. El cambio del ndmero de organismos benténicos con respecto al tiempo depende de su

tasa de crecimiento, menos el nimero de organismos bentdnicos que son consumidos por las

carpas.

dB B
EZFB(IXEB—)_(QBC) 3

donde B es el nimero de individuos del bentos, ¢ es tiempo, » es la tasa de crecimiento, K es la
capacidad de carga del bentos, o es la eficiencia de depredacion de las carpas (o cudntos
organismos benténicos son necesarios para alimentar a una carpa) y C es el nimero de carpas.
Puesto que las plantas son la base para el mantenimiento y reproduccién de la comunidad
benténica (ver Capitulos 2, 3 y 4), la capacidad de carga del bentos (X}) depende del nimero de
macrofitas que existen en el ambiente. Esta interaccién implicaria que a mayor cobertura de

macrofitas la capacidad de carga de los organismos bentdnicos aumenta.
KB =M 4

donde M es la cobertura o densidad de macrofitas sumergidas. De esta manera, las plantas

enraizadas estdn jugando un papel determinante en el recurso alimentario de las carpas, el bentos,

107



Capitulo 6

El crecimiento de la cobertura de las macrofitas enraizadas puede explicarse con base en el modelo
modificado del crecimiento logistico de Lotka-Volterra para una poblacién. La cobertura de las
macrofitas dependeria de su tasa de crecimiento menos los efectos negativos que pueden causar la

turbidez y la depredacidn de capas, y tiene como limite su capacidad de carga.

dM M
g =M -T-O=3) 5

donde T es turbidez y K;, es la capacidad de carga de las macrofitas que sélo estaria limitada por el
espacio de colonizacion. El méximo de esta limitante seria cuando e} 100% del fondo estd cubierto
por macrofitas enraizadas.

La turbidez del agua tiene dos acotaciones dentro del sistema. Por un lado existe un limite
inicial, cercano a cero, que es cuando el agua estd completamente transparente y por lo tanto hay
suficiente luz en el fondo del embalse para la fotosintesis, y sus valores no pueden ser negativos.
Por otro lado, tiene un limite maximo al cual el agua no puede estar mas turbia, o sobrepasa un
limite sobre el cual las diferencias en turbidez no provocan cambios en la posibilidad de que las
plantas del fondo realicen la fotosintesis. Esta segunda acotacion es causada porque la capacidad
del agua de mantener solidos tiene un limite, por lo que aun cuando se incorporen mds sélidos al
agua, un numero proporcional se depositara en el fondo.

Como se ha visto a lo largo de todo el trabajo, las carpas provocan un aumento de turbidez
dentro del sistema al resuspender el fondo cuando se estdn alimentando. La cantidad de sélidos
removidos por las carpas dependeré del nimero de dragados o ataques que hacen al fondo en busca
del bentos que se encuentra en el sitio. Considerando al comportamiento de la turbidez como un
crecimiento logistico en funcién del niimero de ataques (dragados) de la carpa al fondo, con limites

inferiores y superiores, entonces

T= T;rrax - T:'nie_D 6
donde T, es la turbidez maxima a la cuél puede llegar el sistema. T, es la turbidez inicial a la cual
el sistema se encuentra (que para este modelo serd cero) y D es el nimero de dragados que realiza
la carpa en el fondo del lago.

Es claro que si existen muchas carpas van a existir muchos dragados dentro del sistema,

También los habra si existe poca abundancia de bentos, puesto que la eficiencia de depredacién es
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baja y por lo tanto es necesario realizar méas ataques al fondo para mantener constante «, es decir,
el nimero de presas necesarias para sobrevivir (ecuacién 3). De esta manera, el nimero de

dragados depende del nimero de carpas y del niimero de organismos benténicos en el sistema.

Entonces,
C

D=~ 7
B

Con base en este sistema de cinco ecuaciones (de la3 ala 7) es posible analizar lo que
sucede en el tiempo en un sistema limnético en el cual los cuatro factores estdn interactuando, con
las cuatro variables de respuesta a diferentes densidades de carpas (Figura 2). Dentro de este
sistema de ecuaciones, tanto la turbidez como la abundancia de macrofitas producen dos posibles
respuestas con diferentes densidades de carpas con un periodo inicial de breve inestabilidad. Por
otro lado, la dinamica en la abundancia de organismos benténicos se comporta con una serie de
ciclos que en promedio también pueden estar siendo definidos como en dos grandes regiones de
abundancia, una con altas densidades de organismos bentonicos y otra con bajas. Finalmente, el
comportamiento de la dindmica en el nimero de dragados de las carpas con el tiempo es muy
variable y no presenta un patrén continuo para cada densidad de carpas. Sin embargo, el nimero de
ataques de carpas siempre se mantiene en niveles cercanos a 1 cuando estan en bajas densidades,
mientras que en altas densidades puede subir hasta 90.

También es posible conocer el comportamiento de estas variables a diferentes densidades
de carpas, al iterar el modelo en 100 unidades de tiempe y obtener un promedio de la variable de
respuesta para cada abundancia de carpas (Figura 3). Las densidades de carpas bajas provocan
bajos valores promedio de turbidez; por el contrario, los valores de cobertura de macrofitas y de
organismos benténicos son altos, cercanos a su capacidad de carga a estas mismas densidades. Esto
es, cuando hay bajas o nulas densidades de carpas el agua es transparente y el sistema esté
dominado por macrofitas, facilitando el crecimiento de los organismos bentonicos. Por otro lado,
las altas densidades en abundancias de carpas hacen que los valores promedio de las variables de
respuesta sean completamente inversos; la turbidez se encuentra cercana al metro y las abundancias
de macrofitas y de escaso bentos estdn cercanas al cero. Por lo tanto, un sistema con altas
densidades de carpas cuenta con pocas macrofitas y bentos ademads de ser turbio.

Es interesante observar los errores estandar de los promedios en todas las variables que van

disminuyendo conforme la densidad de carpas aumenta, excepto en el nimero de ataques por carpa.
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Esto sugiere que las variables de respuesta estan regulando al sistema en bajas densidades de
carpas, mientras que con altas densidades de carpas, cuando los errores estdndar son menores el
sistema es regulado por el ciprinido.

Al observar los comportamientos de las variables con respecto a las densidades es posible
detectar un umbral de respuesta; su comportamiento es del tipo interruptor en la cual existe un
cambio abrupto en un intervalo de densidades de carpas relativamente corto (Figura 3), lo que
sugiere que existen dos puntos estables dentro del sistema (Scheffer et al., 1993).

Mencion aparte merece el comportamiento del nimero de dragados en €l sistema con
respecto a la densidad de carpas. Contrario al supuesto que seria una relacién lineal o exponencial
entre la densidad de carpas y el nimero de dragados, y a pesar de que si existe una tendencia hacia
mas dragados con mayor densidades, es dificil hacer una interpretacion adecuada de este
comportamiento.

Al comparar los resultados de los modelos con los resultados obtenidos en el campo
(Capitulos 3, 4 y 5) es posible encontrar una gran similitud en algunos casos, por ejemplo, el
comportamiento de la turbidez en el tiempo (Capitulo 5), o del bentos (Capitulo 4), mientras que
sus valores promedio con respecto a la abundancia de carpas también se asemejan a los
encontrados en el campo (Capitulos 3 y 4). Por lo tanto, parece ser que este modelo describe

satisfactoriamente el sistema estudiado.

Implicaciones de los modelos para el manejo
Tanto el modelo cualitativo como el cuantitativo arrojan informacién valiosa al momento de querer
manejar este tipo de recursos limnéticos someros. Por un lado, cuando se cuenta con embalses que
estan dominados por macrofitas, sus relaciones con la turbidez son de gran importancia para evitar
que el sistema deje ser estable. El cambio en la turbidez puede ser ocasionado por las rutas de
depredaci6n al bentos cuando las carpas son muy abundantes (cuando tienen densodependencia).
Sin embargo, cuando la cobertura de macrofitas es poca, este tipo de interacciones es poco
importante. Los cambios en la estabilidad del sistema ocasionados por las diferentes densidades de
carpas parecen ser drésticos y no graduales. Por lo tanto, un sisterna puede mantenerse poco
alterado con una densidad determinada de carpas; sin embargo, un pequefio incremento en ia
densidad puede repercutir en todas las variables e incluso en la produccion por unidad de carpas.
Basado en los modelos, es recomendable tener un nimero de carpas inferior a aquét que

pueda generarles densodependencia puesto que, por un lado, se obtienen mejores rendimientos
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productivos y por ¢l otro, la estabilidad del sistema no se perturba. Para que lo anterior sea posible
es necesario que ¢l sistema esté dominado por macrofitas enraizadas, de lo contrario no existira

ningin efecto de las carpas sobre éste, pero su rendimiento productivo seria menor.
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TURBIDEZ

CARPAS -
MACROFITAS +

=

Figura 1. Interacciones entre la carpa y los factores limnéticos de un sistema somero tropical. Fl
simbolo + significa interacciones benéficas, el simbolo - interacciones perjudiciales. Los simbolos
entre paréntesis en las variables de macrofitas y carpas representan las modificaciones de los
modelos cualitativos (ver texto). La turbidez y las macrofitas cuentan con un efecto negativo
mutuo. Las macrofitas compiten enire ellas por espacio y por luz, sélo cuando han colonizado todo
el sistema y benefician al bentos y a las carpas al darles alimento y refugio. El bentos beneficiaa
las carpas al ser alimento de ellas. Finalmente, las carpas producen un aumento en la turbidez del
agua.
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Turbidez Abundancia del bentos
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Figura 2. Cambios en las variables de respuesta del modelo cuantitativo en 30 iteraciones a
diferentes densidades de carpas. Los niimeros entre paréntesis indican las lineas que representan las
variables a diferentes densidades de carpas, donde (0.5) es la menor y (5) es la mayor.



Capitulo 6

Turbidez Abundancia de bentos
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Figura 3. Promedio de 100 iteraciones de las variables de respuesta del modelo cuantitativo con
respecto a diferentes densidades de las carpas. Las barras identifican los errores estandar
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CONCLUSIONES

A lo largo de toda la tesis ha prevalecido la idea de que a pesar de que los sistemas
subtropicales y templados cuentan con mecanismos diferentes que regulan sus dindmicas, el
resultado final es €l mismo en el cual se que generan dos puntos estables. Los resultados de
las colectas de los datos de campo, los experimentos y los modelos mateméticos parecen
confirmar esta idea. En una escala global de estudio sobre este tipo de embalses someros es
posible sugerir que en los ecosistemas templados las dingmicas demersales que producen
los mecanismos de control ascendentes y descendientes permiten explicar gran parte de
toda la dindmica del sistema. Por otra parte, en los embalses subtropicales someros las
interacciones en el fondo del embalse donde intervienen factores como la turbidez por
solidos suspendidos y la abundancia de macrofitas enraizadas, son los que parecen estar
regulando sus dindmicas. En ambos tipos de sistemas, la carpa comun (Cyprinus carpio)
juega un papel determinante de la dindmica, puesto que es un detonador que cambia un
sistema estable transparente y dominado por macrofitas a uno turbio.

Los cambios ocasionados por las carpas en los sistemas subtropicales estan
directamente relacionados con tres elementos bésicos: la turbidez del agua, la abundancia
de macrofitas y la de organismos bentdnicos. De la interaccion de estas tres variables con la
carpa comun se generan las dindmicas que culminaran con cualquiera de los dos puntos
estables mencionados. Sin embargo, la sola presencia del ciprinido no es suficiente para
generar cambios dentro de un embalse, ya que existe un umbral de densidad minima de
carpas en la cual se observa los cambios dentro del sistema. Puesto que estos efectos
dependen de }as interacciones con el resto de los organismos, este umbral de abundancia de
carpas varia dependiendo de las condiciones en las que se encuentren los otros factores. Es
posible que este umbral esté determinado por la capacidad de carga de la carpa que se
refleja en una mayor tasa de mortalidad y una menor produccién de biomasa por individuo.

Los resultados del trabajo también indican que para comprender la dindmica de
sistemas cerrados como son los embalses de agua dulce es necesario considerar a todos los
clementos ¢ interacciones que se presentan dentro del sistema. El considerar Gnicamente a
las relaciones depredacién-presa y a las variables bidticas para entender lo que sucede

dentro de un embalse somero provoca una interpretacién del sistema alejada de Ia realidad.
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Auin falta mucho por comprender de las dinamicas tréficas en los embalses someros
subtropicales. Existen factores de la estabilidad, resistencia y resilencia que son
completamente desconocidos. Qué sucede si algin factor pierde importancia, o si la
estabilidad de los sistemas varia a nivel temporal, son preguntas que atn no se pueden
resolver. También es necesario comprender el peso especifico de las especies clave, las
corrientes producidas por los cambios tan drésticos de temperatura, las interacciones
especificas en las diferentes comunidades de plancton, hidréfitas, bentos y epibiontes, es
decir, en general las interacciones demersales (por ejemplo,. el papel que estén jugando
depredadores terciarios y secundarios como los charales, los ajolotes y las culebras, o la
velocidad de cambio de los ciclos bioquimicos), entre otros fenomenos. Todos estos
factores intervienen de manera explicita dentro del sistema por lo que nuevos proyectos
deben de apuntar hacia estas perspectivas.

Una especie generalista, como es el caso de la carpa comun, tanto en sus habitos
alimentarios como en las condiciones con las que puede sobrevivir, tiene dos caras de una
moneda. Por un lado, desde una perspectiva ecoldgica, la carpa puede convertirse en una
plaga précticamente imposible de erradicar que afecta a practicamente todos los habitantes
del sistema donde es introducida. Por otro lado, desde una perspectiva productiva, la carpa
€s un organismo ideal de cultivo para practicamente cualquier sitio por su bajo costo de
inversion para su desarrollo. Esto convierte a la carpa en un organismo muy interesante
para ser estudiado, ya que puede responder a varias interrogantes de la teoria ecolégica
bésica en sistemas dulceacuicolas y a la vez se pueden generar propuestas productivas y de
manejo.

Por otra parte, el hecho de que la carpa sea una especie de cultivo expande el
fendmeno a un dmbito social. No es posible hacer un manejo de este recurso sin considerar
las repercusiones que implican el aumentarlo o disminuirlo. Puesto que el efecto de las
carpas sobre estos sistemas somero subtropicales es notorio y puede repercutir en una
disminucidon en su diversidad, es recomendable reducir las tendencias de introduccién de
esta especie en los pocos ecosistemas que quedan libres de este pez. También es
recomendable hacer précticas de reduccidn de su abundancia en sistemas particularmente
ricos en especies nativas y endémicas. Pero también es necesario comprender los

requerimientos de la poblacién humana. Por lo tanto, estudios como el de la presente tesis
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pueden ayudar a comprender y disefiar estrategias con las cuales, en los sitios donde se
desea la produccién de carpas o no es posible erradicarlas, se manejen densidades del pez y
se promuevan las condiciones que eviten generar efectos negativos sobre el embalse,

optimizando la productividad de este recurso.
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