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RESUMEN: Los ecosistemas marinos y dulceaculcolas imponen restricciones a los organismos que los habitan vinculados a la
estabilidad y homogeneidad diferencial que los caracteriza. Las estrategias de historia de vida de copépodos incluyen mecanis-
mos compensatorios tales como la disminucion de las actividades vitales para permanecer en estado de quiescencia, oligopausa
o diapausa, &l almacenamiento de ésteres de cera, la produccion de huevos de resistencia con contenido creciente de triglicéridos
en relacion con el descensa de temperatura, el fraccionamiento de la poblacién con permanencia en los sedimentos de parte de
ella, el ajuste temporal de la reproduccion y la modificacion del tiempo de desarmollo.

Aunque algunas observaciones revelan que no sélo los copépodos de ambientes fluctuantes tienen mecanismos adaptativos
complejos, el analisis de la bibliografia especializada muestra que los copépodos de agua dulce han desarrollado mecanismos
compensatorios mas variados que los marinos, a los que regulan segan el tipo y la intensidad de las presiones ambientales a las
que estan expuestos. Se suguere el desarrollo de investigaciones que permitan incrementar el conocimiento de esta problematica
en ecosistemas de la region.

SUMMARY: LIFE HISTORY STRATEGIES OF MARINE AND FRESHWATER COPEPODS, WITH SPECIAL REFERENCE TO THE
DIAPAUSA STATE. A REVISION ANALYSIS. Gagneten, Ana Maria. Marine and freshwater ecosystemns impose restrictions to the
organisms that inhabit them linked to the stability and differential homogeneity characteristic of each one. The strategies of
copepods life histories include compensatory mechanisms such as the decrease of the vital activities to remain in quiescence,
oligopause or diapause state, the storage of wax esters, the production of resistance eggs with growing content of triglicerids linked
to the descent of temperature, the population’s division with permanency in or on the silts, the temporary adjustment of the
reproductive events and the modification of the time of development.

The analysis of the specialized bibliography shows that freswater copepods develops more varied compensatory mechanisms that
marines ones, and that they regulate them according to the type and the intensity of the environmental pressures to which are
exposed. The development of research devoted to improve the knowledge of this topic in regional ecosystems is suggested.

Introduccion

Un importante campo de estudio de la
ecofisiologia es el analisis de los mecanismos de-
sarrollados por los organismos frente a condiciones
adversas de distinta indole. Estos mecanismos in-
cluyen respuestas conductuales, cambios
morfoldgicos y/o fisioldgicos que muestran que los
organismos son unidades plasticas, optimizadas por
seleccion natural, y sujetas a miltiples compromi-
sos y restricciones (1). Los copépodos constituyen
un notable ejemplo de esta plasticidad. Desde hace
tiempo se sabe que la capacidad de entrar en estado
de latencia es un modo caracteristico de escape ante
condiciones adversas no sélo de copépodos, sino
también de claddceros e.g. (2), (3), (4) y rofiferos (5)
mediante la formacion de huevos de reposo que re-
presentan una parte importante de sus ciclos vita-

les. Sin embargo, recientemente ha crecido el inte-
rés en el conocimiento de los mecanismos fisioldgi-
cos involucrados en los procesos de letargo como
también en sus consecuencias ecoldgicas y evoluti-
vas.

La primera comunicacion de diapausa en crus-
taceos de agua dulce fue hecha por Straus a princi-
pios del siglo pasado cuando reconocid que los efipios
de Daphnia, a diferencia de su progenitor, eran capa-
ces de tolerar el frio invernal. Pero no fue sino hasta
mediados de este siglo cuando Birge & Juday des-
cribieron estados de diapausa en el copépodo
ciclopido Acanthocyclops thomasi (2).

Desde los estudios seminales de Harper (6) y
otros autores que realizaron importantes aportes al
estudio de la dispersion y la dormancia en vegetales
(7), (8), (9) se denomina “banco de semillas” a la
acumulacion de semillas latentes capaces de man-
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tener su viabilidad durante largo tiempo (décadas o
aun siglos). Andlogamente, De Stasio (10) llamo
“banco de huevos” al pool de huevos de reposo de
copépodos, capaces de persistir durante un perioda
prolongado en el ambiente (p.ej. > de 1 afio), cons-
tituyendo ésta una forma extrema de letargo. El cono-
cimiento de la diapausa en copépodos se desarrollo
a partir de los estudios de la diapausa de insectos,
por lo que seria un caso especial de la diapausa de
artropodos (11,12).

En el presente trabajo se analizan comparati-
vamente las estrategias adaptativas de copépodos
marinos y dulceacuicolas, se discuten algunos de
los mecanismos compensatorios conductuales,
morfolagicos y fisiclogicos involucrados, asi como
aspectos evolutivos de la diapausa. También se pre-
sentan sugerencias para realizar estudios en
ecosistemas de nuestra region.

Caracterizacion de ambientes

Odum {13) y Horne & Goldman (14) caracteri-
zan al ecosistema marino por su gran amplitud, y
profundidad, su continuidad, su salinidad elevada y
constante y su continua circulacién, rasgos que en
conjunto le confieren gran homogeneidad. Las bajas
temperaturas de altas latitudes, la baja concentra-
cion de nutrientes y la escasez de energia luminosa
a grandes profundidades son las barreras principa-
les para el desarrollo de la vida. En promedio, en los
ecosisternas marinos el P, el Siy el N son los
nutrientes limitantes para el crecimiento algal que
representa la principal fuente de alimento de los
copépodos, mientras que en ambientes
dulceacuicolas el P es el principal limitante (15). Sin
embargo mares y océanos estan lejos de serun todo
uniforme, pues desde el punto de vista tréfico, exis-
ten zonas de gran productividad caracterizadas por
el surgimiento de nutrientes (upwellings) y otras con
nutrientes muy escasos. Para los seres vivos que en
él se desarrollan, el océano es un ambiente de gran
heterogeneidad formado por parches de nutrientes
dispersos irregularmente en una matriz de baja pro-
ductividad.

Comparativamente, los ambientes de agua dul-
ce, en especial los de la region Neotropical, presen-
1an una variabilidad espacio-temporal mayor que los
ambientes marinos generada por su caracter de cuer-
pos de agua Iticos o leniticos, su tamano mas redu-
cido y su ubicacion geografica. Estan sujetos a una
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alta probabilidad de desecacidn o de congelamiento
segun las latitudes, en ellos son limitantes la
concentacion variable de gases respiratorios, de sales
inorgdnicas y la escasez de sales biogenas, como
nitratos y fosfatos. Por lo que antecede, los copépodos
de agua dulce se encuentran bajo mayores y diferen-
tes presiones de seleccion que los marinos. Estas
presiones ambientales actiian como filiros selecti-
vos ante los cuales los copépodos desarrollan varia-
das estrategias de historias de vida las que varian
considerablemente en relacion con la latitud, altitud
y clima ademés de factores bidticos como la com-
petencia y la depredacién.

Mecanismos de evasion

Entre los mecanismos de evasion que presen-
tan los copépodos pueden diferenciarse los estados
de quiescencia, oligopausa y diapausa.

Danks (1987) en (16) define a la dormancia
como «un estado de desarrollo suprimido» que re-
presenta tanto a la quiescencia como a la diapausa.
Define a la quiescencia como «una respuesta inme-
diata a un factor limitante, tal como el detenimiento
del desarrollo si la temperatura cae por debajo de
cierto umbral, pero con inmediata reactivacion del
desarollo si sube por encimade él». La diapausa es
«una interrupcion mas profunda que implica cam-
bios metabalicas en los organismas, conducentes a
un detenimiento completo del desarrollo. La diapausa
precede al advenimiento de condiciones adversas,
pero no es confrolada Unicamente por la accion di-
recta de factores ambientales». Para Hansen &
Hairston (17) el estado de diapausa implica que los
organismos penetren en los sedimentos y perma-
nezcan cubiertos por ellos a veces durante varios
anos. Alekseev (12) define sintéticamente a la
diapausa como “la condicién de reposo fisioldgico
de un animal como consecuencia de su actividad
hormonal”.

La dormancia en copépodos ciclopoideos de-
termina la prolongacion de los estadios juveniles de
desarrollo, la interrupcion de la alimentacion, la
depositacion en los sedimentos y la disminucion del
consumo de oxigeno (16). Asi, la dormancia es un
término mas general que incluye a los anteriores.

El estado de diapausa es mas frecuente en el
estadlio de copepodito IV, el cual en muchas espe-
cies parece ser el Unico estadio posible de diapausa.
Tal es el caso de Diacyclops thomasi. El estadio de
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copepodito V es el segundo mas frecuentemente
observado; la diapausa también ocurre ocasional-
mente en otros estadios, tales comoel lly el lll, y en
hembras adultas. Es interesante notar que el estado
de diapausa varia entre especies relacionadas muy
estrechamente e.g. dentro del género Cyclops. EnC.
strenuus, C. kolensis, y C. abyssorum la diapausa
tiene lugar en el estadio V. En C. scutifer |a diapausa
se encuentra en los estadios II, lll, IV y V, con fre-
cuencias variables en poblaciones naturales (18).
La existencia de diapausa en diferentes estadios y
entre especies estrechamente relacionadas indica
que este mecanismo ha evolucionado independien-
temente en las diferentes especies luego de sus
diferenciaciones taxonomicas.

Otros autores establecen una diferencia entre
quiescencia y diapausa (Andrewartha 1952; Lees
1955; Elgmork 1959; Mansingh 1971) en (16). La
quiescencia se caracteriza por ser un estado corto,
no ser caracteristica de ningun estadio ontogenético
particulary por poder serinducida repetidamente en
los mismos individuos. La quiescencia implica el
descenso temporario hacia las zonas profundas y
los sedimentos, migracion que es inducida general-
mente por estimulos luminicos, térmicos, troficos o
como respuesta de escape a la presion de depreda-
cion (17,18, 19, 20). Tal seria el comportamiento de
Acartia tonsa, con conductas de escape diurnas y
enterramiento de los adultos y copepoditos de ma-
yor tamano en los sedimentos anoxicos (21).

Contrariamente, la diapausa responde a cam-
bios ciclicos y predecibles del ambiente que ocurren
en forma regular en el ciclo estacional y que se
manifiesta en estadios definidos del ciclo vital. Asi,
la diapausa pareceria haber evolucionado a partir
del estado mas «primitivo» de quiescencia
(Mansingh 1971) en (18). Segun los postulados de la
teoria de la seleccion natural, los mecanismos poco
eficientes deberian tender a desaparecer en el trans-
curso de las generaciones. Sin embargo, no es rara
la persistencia de mecanismos poco eficientes pero
de respuesta rapida a los cuales los organismas re-
curren en casos extremos. Asi, la persistencia del
estado de quiescencia podria interpretarse como un
estado mas «flexible» que la diapausa, habiéndose
conservado por ser altamente adaptativa ya que la
diapausa requiere una fase de preparacion mas lar-
ga que involucra procesos metabolicos complejos.
Por ejemplo, una poblacion de copépodos que habita
una charca temporaria que se seca rapidamente an-
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tes de que la diapausa pueda producirse, moriria a
menos que la quiescencia sea una alternativa posi-
ble.

En poblaciones lacustres de ciclopoideos se
ha demostrado la ocurrencia de una forma interme-
dia de desarrollo restringido que algunos autores han
denominado diapausa activa u oligopausa que
involucra disminucion del crecimiento y del desa-
rrollo, pero sin dormancia en los sedimentos. La
diapausa activa se ha encontrado en los mismos
estadios que la diapausa y ocurre en la zona profun-
da, cercana al fondo de los lagos. Los copépodos
pueden estar en diapausa activa un cierto tiempo,
para luego penetrar en los sedimentos y pasar a
diapausa inactiva. Cuando la diapausa termina, los
copepoditos ascienden hacia la zona eufética mas
caliday productiva de los lagos, donde se completa
el desarrollo y tiene lugar la reproduccion. Sin em-
bargo, la caracterizacion que se hace de la misma,
no justifica que se diferencie conceptualmente de la
quiescencia.

Por lo expresado hasta el momento, en la lite-
ratura especializada se hace referencia a tres me-
canismos de reposo o de dormancia: quiescencia,
diapausa activa -u oligopausa- y diapausa-o diapausa
inactiva- como integrando una serie evolutiva de es-
tablecimiento sucesivo. De estos mecanismos, el
que ha sido mas profundamente estudiado es la
diapausa inactiva.

Taxa que experimentan dormancia

Dahms (22) en su excelente revision del tema
sefala que la dormancia se conoce solo en las for-
mas de vida libre. Entre los Harpacticoida, en los
géneros Canthocamptus, Heteropsyllus y
Drescheriella. Entre los Cyclopoida, en los
géneros Cyclops, Micracyclops, Metacyclops,
Thermocyclops, Mesocyclops, Acanthocyclops,
Diacyclops, Eucyclops y Macrocyclops. Entre los
Calanoida de agua dulce, en los géneros Diaptomus,
Onychodiaptornus, Leptodiaptomus, Aglaodiaptornus,
Acanthodiaptomus, Scotodiaptomus, Eurytemora,
Epischura y Limnocalanus. Entre los calancideos
marinas, en los géneros Pontella, Labidocera,
Anomalocera, Tortanus, Calanopia, Acarlia,
Centropages, Temora, Eurytemora y Sinocalanus ade-
mas de los géneros Calanus, Neocalanus, Calanoides
y Pseudocalanus.
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Tipos de dormancia en ambientes
dulceacuicolas y marinos

Del las 178 publicaciones analizadas por
Dahms (22), surge que entre los copépodos marinos
la principal forma de dormancia son los huevos de
reposo (27 especies), seguida por copepoditos no
enquistados (8 especies), nauplius en reposo (6 es-
pecies) y copepoditos enquistados (1 especie). En-
tre los copépodos de agua dulce, predominan en cam-
bio los copepoditos no enquistados (24 especies)
seguidos por la formacian de huevos de resistencia
(16 especies), copepoditos enquistados (6 especies)
y copepoditos no enquistados (3 especies).

Si bien la produccion de huevos de diapausa ha
sido un rasgo tipicamente asociado 2 la vida en
lagunas y charcas temporarias (Sawchyn & Hammer
1968, Wiggins et al. 1980 en 23) y (10), los datos
aportados por Dahms (22) revelan que este meca-
nismo es mas frecuente en copépodos marinos. Evi-
dentemente, los ambientes dulceacuicolas favore-
cen el desarrollo de mecanismos de dormancia
menos rigidos. En ellos los organismos no disponen
del tiempo necesario para el establecimiento de
mecanismos més elaborados y que requieren ma-
yor asignacién de recursos, como seria la formacion
de huevos de resistencia.

Signiticado adaptativo de la diapausa
en ambientes dulceacuicolas

Un patron peculiar de variabilidad emerge a
partir del estudio de Cyclops scutifer, copépodo
dulceacuicola planctonico. Esta especie muestra una
historia vital particularmente flexible, que puede ser
un ciclo anual simple o historias vitales con ciclos
de vida complejos de 2y 3 afios con y sin diapausa.
En un ciclo anual simple, la diapausa tiene lugar en
el fondo y durante el invierno del primer afio de
desarrollo, como respuesta a la anaerobiosis inver-
nal determinada por el congelamiento de las aguas.
Otro mecanismo en la misma especie puede estar
representado por ciclos complejos, con fracciona-
miento de la poblacion y permanencia de parte de
esta en los sedimentos por 2y 3 aros. En este caso,
la diapausa se produce simultaneamente con el de-
sarrollo de estadios poblacionales planctonicos. En
ambientes més profundos como algunos lagos que
se mantienen oxicos y que nunca se congelan com-
pletamente también se encontraron estados de
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diapausa de C. strenuus en el sedimento durante
todo el ano. Una fraccion de la poblacion siempre
estuvo presente en el sedimento formando un «sis-
tema radical subterraneo» con un gran valor
adaptativo en caso de cambios bruscos en cualquier
época del afio (18).

En zonas templadas, Skistodiaptomus
oregonensis Y Leptodiaptomus minutus producen
huevos de diapausa aun en lagos extensos. Esta apa-
rente contradiccion se ve atenuada con el descubri-
miento de que el momento de cambiar la produccion
de huevos subitaneos por la de huevos de resisten-
cia 0 de diapausa para ambas especies es mas tar-
dio que para las poblaciones que se desarrollan en
lagos pequefos, vinculados a una mayor
impredecibilidad del ambiente (23). Las poblaciones
que viven en lagunas temporarias, ademas, tienden
a cambiar el tipo de huevos producidos aun antes
(24). Asimismo, algunos autores (e.g. 2) proponen
una mayor incidencia de la diapausa en copépodos
dulceacuicolas que marinos.

Un aspecto que permanece 0Scuro es que cier-
tas pablaciones de Cyclops scutifer muestran ciclos
bi o trianuales, mientras que poblaciones de lagos
mas frios tienen ciclos anuales. Esta aparente con-
tradiccion podria ser explicada por la existencia de
especies cripticas, situacion que podria dilucidarse
con técnicas moleculares (2)

Numerosos autores analizaron la densidad y la
antigiiedad de los huevos de resistencia en sedi-
mentos lacustres del hemisferio Norte. Entre ellos
merecen destacarse por su importancia los traba-
jos de Hairston & Olds (25), Hairston & De Stasio
(26), Hairston etal (27) y de Hairston (28). Hairston
& Van Brunt (23) encontraron huevos viables de
copépodos diaptomidos en sedimentos de 22 afios y
aan presentes en sedimentos de 90 aros, datados
con el método de Pb #'°. En cuanto a su abundancia
fue del orden de 10° x m? hasta una profundidad de 5
cm por debajo de la superficie del sedimento.

Por otro lado, Hairston et al (27) encontraron
huevos centenarios y alin viables de Diaptomus
sanguineus en los sedimentos de dos pequeiias la-
gunas templadas en Rhode Island cuyos sedimen-
tos fueron datados con el método de Pb 2*°, Ademés,
basandose en los datos de densidad y edad de los
huevos, calcularon |a tasa de mortalidad de los mis-
mos como un elemento critico para comprender la
dinamica de los bancos de huevos y su potencial
impacto en procesos ecologicos y evolutivos. Estos
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autores encontraron 6.52 x 10%m? huevos viables
de D. sangineus en la laguna permanente y 0,77 X
10%méen la laguna temporaria. Comparativamente,
el maximo promedio poblacional de adultos de esta
especie en la laguna permanente fue de 0,35x 10%y
de 3,3 x 10° en la laguna temporaria. En la laguna
permanente, encontraron una tasa de sedimentacion
casi constante de 0,51 mm/ano en los primeros 3
cmyde 0,78 mm/ario por debajo de los 3 cm. Frente
a estos sorprendentes resultados, los autores con-
cluyeron que los huevos de diapausa de D.

sanguineus pueden vivir en los sedimentos de la
laguna permanente por un periodo de 400 afios, con

una probabilidad de sobrevivencia de 98,9 %, mien-
tras que en la laguna temporaria, la edad de los hue-
vos mas antiguos fue de 210 afios con una probabili-

dad de sobrevivencia de 98,5 %.

Significado adaptativo de la diapausa
en amhientes marinos

Cuando se consideran grandes volimenes de
agua la ventaja adaptativa de la diapausa parece me-
nos evidente. En el mar tienen menor incidencia los
factores abidticos que en las lagunas temporarias
discutidas previamente. En ambientes mas esta-
bles, parece mas adecuado sugerir como fuerzas
selectivas factores tales como la disponibilidad de
alimento e interacciones comunitarias del ipo de la
competencia y la depredacion.

El ciclo vital de las tres especies marinas
antarticas dominantes (Calanus acutus, Calanus
propinquus Y Rhincalanus gigas) ha sido revisado
por Marin (29). Segun el modelo presentado por este
autor, la copula de C. acutus tiene lugar en aguas
profundas durante un corto periodo de gran abun-
dancia de hembras al final del invierno. Las hembras
fertilizadas migran a la superficie en la primavera
temprana y producen huevos. El desarrollo de los
estadios siguientes acurre en las aguas superficia-
les, los estadios mas viejos (CIV y V) comienzan a
migrar hacia abajo para pasar el invierno hasta el
final del verano. La muda de GV a machos y hembras
maduras se produce en las capas profundas.

Kosobokova (30) aporta otros datos de copepodos
calanidos antarticos. Segun este autor, las hembras
jovenes encontradas en aguas profundas a fines de
invierno habian sido originadas a partir de
copepoditos IV y V tardios. Durante el verano, ellas
alcanzaron el estadio de CVI y almacenaron sufi-
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ciente cantidad de lipidos para sobrevivir a la esca-
sez de alimento durante el invierno. La dnica posibi-
lidad que poseen para completar su ciclo vital es
pasar el invierno de este modo y reproducirse a la
edad de dos afios. Segun Conover (31) quien frabajo
con copépodos calanidos de altas latitudes en el he-
misferio norte, las hembras necesitan alimentarse
durante un afio para reproducirse al siguiente, razon
porla cual conservan funcionales sus partes bucales.
Asi, y vinculado a las temperaturas extremadamente
bajas imperantes en los mares de altas latitudes, el
mecanismo adaptativo més frecuente es la prolon-
gacion del tiempo de desarrollo. Otro mecanismo
compensatorio observado en los copépodos mari-
nos es el aumento de ésteres de cera de reserva
antes de la fase invernal, a los que utilizan como
fuente de energia cuando el material particulado es
escaso. Por su parte, Uye et al (32) al estudiar la
posible relacion entre nivel de polucién y viabilidad
de los huevos de reposo de copépodos marinos, su-
gieren que las especies portadoras de sacos ovigeros
son menos afectadas por la contaminacion de los
sedimentos que aquellas formadoras de huevos de
resistencia. En este caso, la contaminacidn, en caso
de mantenerse en niveles elevados, estaria actuan-
do comoe filtro selectivo en contra de la produccion
de huevos de resistencia.

Una explicacion que podria catalogarse de
ecléctica fue propuesta por Viitasalo etal (33) luego
de estudiar las poblaciones de copépodos
calanoideos del Mar Baltico. En este ecosistema, la
distribucién y abundancia de estas poblaciones es
dominada porfactores abiéticos tales como la tem-
peratura y |a salinidad. Estos autores sostienen que
la respuesta de un zooplanctonte a factores
fisiologicamente importantes como la temperatura y
la salinidad pueden cambiar durante el desarrollo,
siendo las preferencias de un individuo generalmen-
e mas limitadas que aquellas de la especie como un
todo. La relacion entre el ambiente y la poblacién
podria variar simplemente debido a que diferentes
generaciones experimentan diferentes combinacio-
nes de presiones ambientales.

Los estudios orientados a analizar la posible
relacion inversa existente entre la tasa de produc-
cion de huevosy la concentracion de clorofila a mos-
traron que la escasa disponibilidad de alimento no
es un factor importante para iniciar la produccion de
huevos de resistencia (34), (35).

Latasa de mortalidad de los huevos de Acartia
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clausi y Cyclops typicus mostré valores altos para
lanora & di Carlo (35) ya que sélo 10+ % de los
huevos sobrevivieron y eclosionaron. Contrariamen-
te, Hairston y sus colegas incrementaron en mas de
un orden de magnitud el tiempo de sobrevivencia de
los huevos de diapausa en copépodos, con respecto
a publicaciones anteriores (27).

Respecto a la densidad, Hairston etal (27) en-
contraron que el nimero de huevos de reposo en
ambientes marinos es similar al de ambientes
dulceacuicolas. Desde entonces, se instald una nue-
va polémica: Es este rasgo una adaptacion a un re-
clutamiento impredecible propio de ambientes fluc-
tuantes o0 simplemente es un producto de la dinami-
ca de los sedimentos, es decir, los huevos deben
estar cerca de la superficie del sedimento para
eclosionar? Analogamente con lateoria del banco de
semillas, se esperaria que cuando la sobrevivencia
de los huevos de diapausa fuera alta, aiin pequenas
fluctuaciones en el reclutamiento entre los afios con-
ducirian a la evolucién de diapausa prolongada (Ellner
1985 en 27). Por lo tanto, los préximos esfuerzos de
investigacion en este aspecto deberian estar orien-
tados a conocer el grado de importancia de las fluc-
tuaciones en el reclutamiento para dilucidar si la
duracion de |a diapausa es un rasgo de historia de
vida generado evolutivamente o es sdlo un producto
de la dindmica de los sedimentos.

Aspectos fisiologicos de la dormancia

La duracion de la dormancia estaria reflejando
un trade-off entre la ganancia de adecuacion bioldgi-
ca generada por el éxito reproductivo inmediato o la
probabilidad de sobrevivencia en el estado de repo-
80 ¥ el crecimiento potencial. En este continuo de
respuestas posibles los copépodos desarrollaron
mecanismos fisiol6gicos variados.

Unimportante mecanismo compensatorio que
permite a los copépodos ajustar las distintas estra-
tegias de historia de vida a las condiciones del am-
biente consiste en modificar la cantidad de lipidos
que almacenan. Este procesao fisiolégico puede pro-
dugirse a través del almacenamiento de: 1- lipidos
de reserva en el huevo, fundamentalmente bajo la
forma de triglicéridos; 2- ésteres de cera concentra-
dos en un conspicuo cuerpo adiposo situado en la
region media del aparato digestivo del copépodo adul-
to (36).

Los ésteres de cera son acumulados y mante-
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nidos como reserva de energia metabdlica; son
lipidos neutros compuestos por largas cadenas de
alcoholes grasos esterificados en cantidades
equimoleculares con largas cadenas de Aacidos
grasos. La formacion de ésteres de cera es maxima
en los estadios de CIV y V. Gran parte de ellos son
utilizados para pasar de CV a hembras. No ocurre lo
mismo en los machos, pero éstos ocupan gran parte
de los ésteres de cera durante la actividad fisica
relacionada con la reproduccion (37). Aproximada-
mente la mitad restante de los ésteres de cera no
catabolizados por los calancideos durante el desa-
rrolle del estado de CV a hembras maduras se trans-
fiere a los huevos y serdn usados en el desarrollo
postembrionario siguiente. Los huevos de calanidos
contienen triglicéridos como reserva lipidica por lo
tanto los ésteres de cera deben ser ransformados
en triglicéridos por la hembra adulta antes de trans-
ferirlos a los huevos (38).

Los copépodos pueden adaptarse a diferentes
ambientes variando el tamaiio de sus huevos o cam-
biando el contenido de lipidos disponibles como
energia metabdlica rapida de embriones y larvas
nauplios (39). Es interesante notar que el pocentaje
de triglicéridos en Mesocyciops longisetus (22,1 %)
es similar al enconfrado para la poblacién subtropical
de M. edax (17,2 %). Sin embargo, para los copépodos
marinos Calanus helgolandicus que habitan ambien-
tes polares se ha comunicado el dato de 40,4 %, lo
que indica que puede tener el doble de reservas ener-
géticas en sus huevos que la de los copépodos
dulceacuicolas mencionados previamente (40). Un
patron similar se encontré en los copépodos mari-
nos Euchaeta japonica y Neocalanus tonsus (36, 37)
lo que sugiere que los ésteres de cera facilitan la
sobrevivencia durante la fase invernal del ciclo de
vida, cuando el material organico particulado es es-
€aso.

Una mencion especial merecen las investiga-
ciones desarrolladas con Eurytemora affinis. Esta
especie puede responder al estrés térmico en cues-
tion de horas. La adaptacion es mayor bajo tempera-
turas variables que constantes, de acuerdo al habitat
estuarial de este calanido. La especie tiene la capa-
cidad tanto de adaptarse individualmente en corto
tiempo como genéticamente transcurridas algunas
generaciones. Este sorprendente mecanismo
adaptativo se vincula a la sintesis de un grupo de
proteinas que han sido identificadas desde las bac-
terias al ser humano, y conocidas como “heat shock”
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(HSPSs). La respuesta de £. affinis al shock térmico
fue similar al de organismos tales como Drosophila
sp. y Tetrahymena sp.. se produjo una disminucion
general en la secrecion de proteinas, mientras se
veia favorecida la sintesis de un nuevo grupo de ellas,
las HSPSs, vinculadas a la tolerancia térmica. Otros
mecanismos observados incluyen cambios de vis-
cosidad en los lipidos de membrana y modificacion
de la tasa de incorporacién de oxigeno (41).

En este contexto, una pregunta interesante se-
ria la siguiente: los rasgos fisioldgicos menciona-
dos, estan diferenciados genéticamente 0 son una
expresion de acentuada plasticidad fenotipica?
Thompson (42) postula que la plasticidad resulta
adaptativa si combina: capacidad de amortiguacion
fisiologica a condiciones ambientales desfavorables
y una respuesta mejorada a condiciones ambienta-
les favorables. Por otro lado, Wyngaard (16) al estu-
diar dos poblaciones de Mesocyclops edax pertene-
cientes a lagos de distintas latitudes aportd eviden-
cia experimental de diferenciacion genética con res-
pecto a la capacidad de entrar en diapausa.

Consecuencias poblacionales y
comunitarias de la existencia de un
banco de huevos

Elhecho de que los huevos de resistencia sue-
len ser muy antiguos sugiere que el tiempo
generacional promedio de los taxa involucrados po-
dria ser mayor que el supuesto. Cuando aumenta el
tiempo generacional seincrementa la superposicion
entre las generaciones. Esta superposicion es un
componente esencial de la coexistencia de especies
dentro de una comunidad y de genotipos en una po-
blacion (10), (26), (43). De esta manera, la superpo-
sicion de generaciones facilitada por un banco de
huevos permitiria la coexistencia de taxa que de otro
modo podrian experimentar exclusion competitiva.
Las poblaciones que estdn expuestas a un ambiente
que varia en temperatura, precipitaciones etc. entre
las estaciones reproductivas, pueden verse allerna-
tivamente favorecidas, resultando éste un poderoso
mecanismo de mantenimiento tanto de la diversidad
de especies dentro de las comunidades (idea tem-
pranamente expresada por Cheeson & Warner (44)
en 1981 através de su propuesta de coexistencia en
sistemas tipo loteria competitiva) y de la diversidad
genética dentro de las poblaciones. Por lo tanto la
posibilidad de generar un banco de huevos podria
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ser un componente clave en el mantenimiento de la
diversidad biotica tanto en riqueza de especies como
en variabilidad genética (27).

Sugerencias para estudios futuros

La somera revision del tema presentada mues-
tra un numero minimo de investigaciones desarro-
lladas en Sudamérica con respecto a las efectuadas
en otras partes del mundo. En Sudameérica, no se
conocen antecedentes de estudios que analicen la
densidad y antiguedad de los huevos de resistencia
en sedimentos marinos o dulceacuicolas. Un anli-
sis de este tipo deberia incorporar la datacion de los
sedimentos. La comparacion de estos datos con los
obtenidos en el hemisferio Norte, permitiria profun-
dizar en el conocimiento de este tema.

Otro aspecto a dilucidar es si en los ambientes
temporarios es mas frecuente el mecanismo de
quiescencia que la produccion de huevos de reposo,
el que involucra procesos fisiologicos mas comple-
jos. También podria testearse la hipotesis de plasti-
cidad fenotipica, capacidad que permitiria a estos
arganismos madificar sus caracteristicas etoldgicas
y morfo-fisiologicas segun las restricciones
imperantes.

Bajo condiciones controladas de laboratorio
seria necesario realizar estudios comparativos de
sedimentos de ambientes permanentes y sedimen-
tos que hayan estado expuestos a desecacion, va-
riando alternativamente distintos parametros ambien-
tales para determinar qué especies son capaces de
tolerar la desecacion total, qué especies eclosionan
bajo los distintos tratamientos y cudl es la tasa de
eclosion en cada caso. Ademas de conocer experi-
mentalmente qué factores inducen la diapausa, se-
riaimportante analizar también si la eclosion indu-
cida disminuye con la exposicion repetida a estos
factores.

Seria util realizar estudios para determinar la
abundancia relativa de los estadios planctonicos y
bentonicos, asi como la tasa de reclutamiento desde
los sedimentos en ecosistemas regionales.

No se conoce adecuadamente el efecto de cier-
tas sustancias toxicas detectadas en la region (e.g.
atrazina, paraquat, metales pesados e incluso con-
taminacion organica) sobre la estructura comunita-
ria zooplanctonica y sobre el ciclo biolégico de
copépodos en particular. Por lo tanto éste es otro
aspecto importante a considerar dada la creciente
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contaminacion de origen antropico a que estan ex-
puestos los ecosistemas regionales.

Las inundaciones periodicas del rio Parana
afectan a su vasta llanura aluvial provocando des-
bordes de las diversas cuencas que se conectan
entre si y con ambientes leniticos (45). Este com-
portamiento fluctuante podria modificar la ecologia y
evolucion de las poblaciones activas. En este senti-
do, seria relevante investigar la existencia de una
posible correlacion entre la antigiiedad del banco de
huevos presente en un determinado ambiente y los
pulsos de inundacion ocurridos.

Seriaimportante también comparar la fenologia
reproductiva de copépodos de una misma especie
que habite lagunas permanentes y charcas
temporarias pues podrian encontrarse diferencias en
el ciclo biolégico de los organismos de ambos am-
bientes. Esta hip6tesis, tempranamente expresada
por Hutchinson (46) y por Wiggins et al (39) ya fue
testeada por Hairston & Olds (25), obteniendo sor-
prendentes resultados que no necesariamente de-
ban repetirse en el ecosistema del rio Parané Medio.

La teoria ecol6gica predice que las generacio-
nes superpuestas (como las generadas por un ban-
co de huevos) con la ocurrencia simultanea de va-
riaciones ambientales, puede promover el manteni-
miento tanto de la dinamica y diversidad genética de
las poblaciones activas, como cambios en la estruc-
tura comunitaria (47, 48, 49, 50, 51). En las
heterogéneas y cambiantes cuencas islenas del
Parana medio, esta peculiar combinacion de facto-
res podria serunaimportante fuente de generacion y
mantenimiento de biodiversidad. En este sentido, la
llanura de inundacion del rio Parana medio ofrece un
excelente "laboratorio natural” para este tipo de es-
tudios.

Conclusiones

Los mecanismos adaptativos analizados repre-
sentan aspectos fundamentales en el incremento de
la adecuacion bioldgica de copépodos porque:
maximizan el aprovechamiento de nutrientes, facili-
tan la dispersion al permitir ocupar nichos y ambien-
tes que de otro modo resultarian inaccesibles a tra-
vés del escape a tiempo de condiciones ambienta-
les desfavorables, disminuyen las presiones de de-
predacion y/o competencia, mantienen la variabili-
dad genética y facilitan el ajuste temporal de eventos
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importantes en el ciclo de vida tales como la repro-
duccion.

En resumen, los copépodos marinos y
dulceacuicolas poseen respuestas compensatorias
sumamente plasticas que incluyen mecanismos
conductuales y morfo-fisiologicos que los organis-
mos regulan segun el tipo y la intensidad de las pre-
siones ambientales a las cuales estan expuestos.

Se sugiere desarrollar investigaciones que per-
mitan profundizar el conocimiento de esta proble-
matica en ecosistemas de la region.
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