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ABSTRACT
Acanthocyclops robustus feeding: A case of cannibalism

Acanthocyclops robustus is a freshwater cyclopoid copepod that posses a complex life cycle and presents large differences
between males and females, as well as between different growth stages. It has omnivorous and cannibal food habits, it can
feed on many kinds of organisms like microalgae, rotifers, cladocerans, and even their own nauplii. In this study, the selective
predation by the adult of this copepod on the two rotifers Keratella cochlearis and Brachionus calyciflorus was studied in the
laboratory, using, monoculture or mixed diets, at different prey concentrations. The results show that Brachionus is positively
selected by the copepod in mixed diets. Moreover, the cannibalism exerted by the adult copepod female on their own nauplii
was analyzed. Two starting hypotheses on the cannibal behaviour of A. robustus were proposed: 1) the longer the time period
since egg hatching, the lower the predation rate on the nauplii will be; and 2) the higher the food concentration (Keratella
individuals) for the adult copepod in the culture, the lower the predation rates on the nauplii. In the experiments performed
using different food concentrations and different exposure time, statistically significant differences were found on the nauplii
predation rate due to the time period, but not due to food concentration in the culture. The adult stage of A. robustus has a type
II functional response not only in their feeding on rotifers but also in their cannibalism; it predates nauplii even when big and
mobile, but it does not select them with respect to the rest of the food present.
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RESUMEN
Alimentacion de Acanthocyclops robustus: Un caso de canibalismo

Acanthocyclops robustus es un copépodo ciclopoide de aguas dulces, posee un complejo ciclo de vida y presenta grandes
diferencias entre macho y hembra, asi como entre los distintos estadios de desarrollo. Tiene hdbitos alimenticios omnivoros
y canibales, se puede alimentar de multitud de organismos como microalgas, rotiferos, claddéceros e incluso de sus propios
nauplios. En este trabajo, se ha estudiado, en el laboratorio, la depredacion selectiva del adulto de este copépodo sobre los dos
rotiferos Keratella cochlearis y Brachionus calyciflorus, utilizando dietas de monocultivo o mixtas, a distintas concentraciones
de presa. Los resultados muestran que Brachionus es seleccionado positivamente por el copépodo en las dietas mixtas.
Ademds se ha analizado el canibalismo ejercido por la hembra adulta sobre sus propios nauplios. Se plantearon dos hipotesis
de partida sobre el comportamiento canibal de A. robustus: 1) cuanto mayor sea el tiempo transcurrido desde la eclosion
de los huevos, menor serd la tasa de depredacion sobre los nauplios; y 2) cuanto mayor sea la concentracion de alimento
(individuos de Keratella) en el medio para el copépodo adulto, menor serd la tasa de depredacion sobre los nauplios. En
los experimentos realizados utilizando distintas concentraciones de alimento y distinto tiempo de exposicion, se encontraron
diferencias estadisticamente significativas en la tasa de depredacion sobre nauplios debidas al tiempo transcurrido, pero no
a la concentracion de alimento en el medio. El estado adulto de A. robustus exhibe una respuesta funcional de tipo Il tanto
en su alimentacion con rotiferos como en el canibalismo, depreda a sus nauplios aunque sean grandes y moviles pero no los
selecciona frente al resto de alimento del medio.
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INTRODUCCION

Los copépodos de agua dulce y de vida libre
son uno de los principales grupos de predado-
res invertebrados en zonas limnéticas (Brandl,
2005), que en algunos ambientes pueden llegar
a ser los mayores productores secundarios del
plancton (Uye & Liang, 1998). Los rotiferos,
debido a que son habitualmente mas pequefios
en tamafio, y con movilidad restringida, son a
menudo el alimento preferido en la dieta de
los copépodos de agua dulce (Brandl, 2005).
Ademads, hay especies de copépodos herbivoras
(Hopp et al., 1997) y otras lo son segin el
estadio de vida (Van den Bosch & Gabriel,
1991). Los copépodos ciclopoides adultos, como
Acanthocyclops robustus, son generalmente con-
siderados como omnivoros (Caramujo & Boa-
vida, 1999; Brandl, 2005; Hopp & Maier, 2005),
teniendo pues un amplio nicho tréfico.

Por otra parte, muchos copépodos actian de
forma canibal al alimentarse de sus propios hue-
vos y nauplios. Este tipo de depredacién se
ha considerado como un factor de control de
poblacién (Ohman et al., 2002), una posibili-
dad de alimentacién durante periodos de esca-
sez de alimentos como mecanismo “salvavidas”
(Van den Bosch et al., 1988) o una estrategia
de amortiguacién de las fluctuaciones predador-
presa (Van den Bosch & Gabriel, 1991). Ademas
ciertos estudios apuestan por un fuerte compo-
nente genético en el canibalismo (Svenning &
Borgstrgm, 2005). El canibalismo de copépodos
se ha abordado mads frecuentemente en estudios
empiricos de especies marinas de freza libre, por
ejemplo del género Calanus, que en copépodos
ciclopoides de agua dulce. Muchos de estos es-
tudios consideran el canibalismo como una estra-
tegia de alimentacion, donde el riesgo de inge-
rir uno de sus propios huevos es minimo compa-
rado con la energia que se gana comiendo huevos
al azar (Bonnet et al., 2004), aunque esto pueda
llevar a que puedan producirse elevadas tasas de
aclarado sobre los propios nauplios (Landry &
Fargerness, 1988). No se han observado signos
de barreras, o por ejemplo sefiales bioquimicas,
que puedan prevenir que los copépodos se ali-
menten de sus propios huevos o nauplios (Bonnet

et al., 2004). Tedéricamente se ha establecido que
el canibalismo puede ser ventajoso en ciclopoi-
des (Gabriel & Lampert, 1985), especialmente
para vencer periodos de limitacidon de nutrientes
(Gabriel, 1985; Van den Bosch & Gabriel, 1991).

El canibalismo puede darse como depre-
dacion de los huevos, de los nauplios o de otros
adultos de la poblacion. Estos tres tipos de cani-
balismo se dan en el copépodo Acanthocyclops
robustus (observacion propia a partir de cultivos
de laboratorio), organismo sobre el que se realiza
este estudio. Se trata de un copépodo omnivoro
de agua dulce, en el que los huevos permanecen
unidos en bolsas a la hembra adulta (Caramujo
& Boavida, 1999). El presente trabajo se centra
en el canibalismo de la hembra adulta sobre sus
propios nauplios durante los primeros dias tras la
eclosion de los huevos. Se ha considerado la in-
fluencia que pudiera tener sobre el canibalismo el
tiempo transcurrido desde la eclosion de los hue-
vos y la concentracion de alimento disponible en
el medio para el adulto.

El tiempo transcurrido desde la eclosién de
los huevos, se considera relevante por diversos
motivos que favorecerdn o no el canibalismo.
Puesto que la movilidad de los nauplios aumenta
con el desarrollo, se podria suponer que cuanto
mayor sea el tiempo trascurrido desde la eclosion
de los huevos menor serd la facilidad de cazarlos.
Ademads, durante la eclosiéon de los huevos, la
hembra se mantiene generalmente quieta y posada
en el sustrato, de este modo los nauplios poco
moéviles quedan alrededor de ella, siendo mas
faciles de depredar que mds adelante cuando se
dispersan. Por todo ello, el transcurso del tiempo
mitigarfa el canibalismo, si lo hubiera, de una
hembra sobre su descendencia. Por otra parte, A.
robustus es un ciclopoide carnivoro, voraz, que
posiblemente selecciona sus presas detectando su
presencia mévil (Hopp et al., 2005; Diéguez &
Gilbert 2002). Con el tiempo, el nauplio aumenta
su tamafio y nada, como una presa activa, en
el medio en el que habita la hembra. Ademais,
tras la eclosion de los huevos, la hembra adulta
termina con el esfuerzo de la reproduccion y
se libera de la carga de las bolsas de huevos,
lo que afecta positivamente a su capacidad
depredadora. Por tanto, desde esta perspectiva,
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el paso del tiempo desde la eclosion favorecerad
el canibalismo de la hembra sobre los nauplios.

Por lo que respecta a la influencia de la
concentraciéon de alimento disponible para la
hembra adulta, cuando hay mayor disponibilidad
de alimento en el medio podria disminuir
la posible necesidad del copépodo adulto de
alimentarse de sus propios nauplios, en el caso
de que el canibalismo se viera determinado por
la concentracién de alimento en el medio. De este
modo, si fuera una estrategia activa de control de
la poblacién por escasez de recursos, ésta no se
harfa necesaria en una situacion con abundancia
de alimento. A mayor concentracion de alimento
en el medio, disminuye el porcentaje de presencia
de nauplios en relacién al resto de alimento. Si
el copépodo adulto no depreda selectivamente, el
ataque a nauplios disminuira.

Todos estos razonamientos iniciales nos lle-
varon a plantear un estudio sobre la estrategia
alimentaria de A. robustus y en particular dos
hipétesis de partida sobre su posible comporta-
miento canibal: (1) El tiempo transcurrido desde
la eclosién de los huevos afecta al canibalismo
potenciandolo o mitigandolo; y (2) la concen-
tracién de alimento disponible para el copépodo
adulto disminuira su depredacién intraespecifica.

MATERIAL Y METODOS

Especies utilizadas en los ensayos

Se ha estudiado la depredacion y el canibalismo
del copépodo ciclopoide Acanthocyclops robus-
tus SARS G.O., especie omnivora de aguas dul-
ces, generalmente eutrdficas (Caramujo & Boa-
vida, 1999). Este copépodo se aislé de la Albu-
fera de Valencia, laguna costera hipereutrdfica si-
tuada al sur de la ciudad de Valencia (Espafia).
Este copépodo ha sido observado en la Albu-
fera desde hace afios y se tiene constancia de
que en este humedal consigue alimento variado
y en exceso (Oltra & Miracle 1992, Romo et
al., 2005). Se han utilizado para su alimentacion,
los herbivoros Keratella cochlearis GOOSE f. ro-
busta y Brachionus calyciflorus PALLAS, y la
microalga flagelada Cryptomonas ovata EHREM-

BERG var. palustris PRINGSHEIM. Los rotiferos
Keratella cochlearis (morfotipo con espina pos-
terior fija) y Brachionus calyciflorus son cos-
mopolitas y presentan una longitud promedio de
153 wm (105 wm el cuerpo y 48 um la espina
posterior) y 180 um, respectivamente. Los culti-
vos de ambos rotiferos se alimentaban también
con Cryptomonas ovata, la cual posee una lon-
gitud axial maxima inferior a 50 um, por lo
que es comestible para los herbivoros utilizados
en nuestros experimentos (Hurtado-Bocanegra et
al., 2002). Todas estas poblaciones se cultivaban
en una camara de cultivo a 20°C y con un fo-
toperiodo de 13:11 L:O. Para més detalles sobre
el origen de estas poblaciones y las condiciones
para su mantenimiento en el laboratorio se puede
consultar Larrosa et al., (2006).

Cultivo de Acanthocyclops robustus

Acanthocyclops robustus se cultivaba en matra-
ces de vidrio de 500 mL. Cada semana se reno-
vaba el medio, el cual consistia en una base de
agua mineral comercial sobre la que se anadia
un volumen determinado de monocultivos de
los rotiferos Keratella cochlearis y Brachionus
calyciflorus, que le servirian de alimento, que-
dando una concentracién aproximada de 30 roti-
feros/mL. Ademads se anadia un concentrado de
un cultivo de Cryptomonas ovata, quedando a
una concentracién final de 10* células/mL. Las
observaciones de los copépodos se realizaban in
vivo con la lupa binocular, donde se puede ob-
servar con facilidad el comportamiento tanto de
adultos como de nauplios y con un microscopio
invertido se realizaron las medidas del tamafio
corporal a 400 y 1000 aumentos.

Diseifio de los experimentos de depredacion

Se realiz6 un estudio de la depredacién de Acant-
hocyclops robustus sobre Keratella cochlearis y
Brachionus calyciflorus, en el que se analiza-
ron las tasas de depredacién en monocultivo para
cada uno de los dos rotiferos y para cultivos mix-
tos, y en los que se estudié ademds la depre-
dacidn selectiva del copépodo sobre ellos. En pla-
cas multipocillo de 2 mL se aislaron hembras y
machos de A. robustus individualmente tras ha-
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ber pasado un periodo de ayuno de 24 horas. En
estos pocillos se les aliment6 con diferentes con-
centraciones de presa tanto en monocultivos de
Keratella y Brachionus, como en cultivos mixtos.
Las concentraciones de alimento usadas fueron
de 2, 10, 20, 30, 40 y 50 rotiferos/mL en el caso
de los monocultivos y la misma concentracion
para los cultivos mixtos, pero siendo la mitad de
los individuos de cada especie de rotifero. Des-
graciadamente no se cuenta con réplicas. La du-
raciéon de cada experimento fue de 4 horas, pe-
riodo tras el cual se afiadia una gota de lugol
a cada pocillo y se recontaban los ejemplares
de rotifero que quedaban en el pocillo mediante
la ayuda del microscopio invertido.

Disefio de los experimentos de canibalismo

Para esta experiencia s6lo se utilizaron hembras
adultas del copépodo. Se seleccionaban aquellas
que fueran adultas y gravidas (con los oviductos
llenos de gametos maduros, que aparecen como
un par de bandas visibles a ambos lados del
tracto digestivo); ademds se comprobaba que
ninguna de ellas tuviera epibiontes ni dafios en
las antenas o cuerpo. Como presa para estos
experimentos se utilizd Keratella cochlearis,
puesto que el tamafio de este rotifero es similar
al que tiene el nauplio durante sus primeras
horas de vida. En un matraz de 500 mL se
mantenian un dia en un medio de cultivo
similar al de los cultivos de mantenimiento, pero
con una concentracion de 100 Keratella/mL,
para que los copépodos se aclimataran al tipo
de alimento que se iba a utilizar durante el
experimento. Durante el segundo dia se pescaban
al azar hembras que presentaran sacos de huevos
puestos durante el dia anterior, de este modo
se produciria la eclosiéon de los huevos de
todas ellas mds o menos al mismo tiempo. Las
hembras con huevos se aislaban en matraces con
100 mL de medio de cultivo con Keratella y
Cryptomonas a las concentraciones apropiadas
segin la experiencia a realizar. Los copépodos
con los que se han realizado las experiencias de
canibalismo no estuvieron en ningin momento
bajo condiciones de ayuno o limitacion de
alimento. Los matraces de estas experiencias se

mantuvieron en condiciones de luz:oscuridad
13h:11h a una temperatura constante de 20°C.

Influencia del tiempo transcurrido desde
la eclosién de los huevos

Para demostrar la hipétesis de que el tiempo
trascurrido desde la eclosion de los huevos afecta
al canibalismo de una hembra adulta sobre sus
propios nauplios se plantearon dos tratamientos
distintos: uno de 12 horas (tratamiento 12, T},) y
otro de 48 horas (tratamiento 48, T4g); y como con-
trol para ver cudntos nauplios eclosionan de cada
hembra, se realizd otro tratamiento en el que se
fijaban las muestras en cuanto finalizaba la eclosién
de todos los huevos (como control de tiempo 0, Cy).
Ademas del C, se realizaron otros dos controles
retirando la hembra tras la eclosion y manteniendo
los nauplios 12 y 48 horas. Estos controles se
denominaron control 12 horas (Cj;) y control 48
horas (Cyg), respectivamente. Con estos controles
se evaluaria la posible pérdida de nauplios debida
al tiempo transcurrido o a la manipulacién de
experimentacion, pero no al canibalismo. Se
realizaron 7 réplicas para cada tratamiento y 3
réplicas en los tratamientos control, puesto que se
esperaba menos variaciéon en los controles dado
que habia menos factores que pudieran aumentar
la variabilidad. Transcurrido el tiempo asignado
a cada tratamiento se fijaron las muestras con
lugol, y se procedio al recuento de los organismos.
El tiempo del tratamiento de mayor duracién
se decidié hacer de 48 horas debido a que
las hembras de Acanthocyclops robustus poseen
un espermatéforo donde mantienen el esperma
del macho (Caramujo & Boavida, 1999), de
modo que, frecuentemente, tras la eclosién de
los huevos, comienza una nueva formacion de
huevos, que se completa en dos dias (obser-
vacion personal); por esta razén, si se mantu-
vieran los tratamientos mas de 48 horas, se co-
rreria el riesgo de que se mezclaran dos des-
cendencias de nauplios en el matraz. Y por otra
parte, la otra medida se estableci6 en 12 ho-
ras porque se consideraba que era tiempo su-
ficiente para que se produjera depredacion sig-
nificativa, pero es un tiempo en que todavia la
movilidad de los nauplios es reducida.
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La concentracion de Keratella se mantuvo cons-
tante con 1.2 Keratella/mL anadiendo nuevos in-
dividuos al medio. En los tratamientos de 12
horas se determind la cantidad de alimento que
habia sido depredada y en base a este dato de
consumo se rellenaron con nuevos individuos de
Keratella los matraces que iban a mantenerse
48 horas, esta operacion se repetia cada 12 ho-
ras. En todos los matraces, ademas del recuento
de nauplios que habian quedado tras el periodo
de tratamiento, se contd el nimero de Keratella
que no habia sido depredada; de este modo, se
podria ver si se habia mantenido la concentracién
de alimento adecuadamente.

Influencia de la concentracion de alimento
disponible para la hembra adulta

Para comprobar la hipétesis de que la con-
centracion de alimento en el medio afecta al
canibalismo de la hembra adulta sobre sus propios
nauplios, se diseflaron dos tratamientos distintos
en funcién de la concentracién de alimento.
Las concentraciones en los tratamientos fueron
de 0.6 Keratella/mL (tratamiento 0.6; Tog) y
1.2 Keratella/mL (tratamiento 1.2; T;;). Los
controles realizados para estos tratamientos fueron
el control de tiempo O (Cp) en el que se fijaron
las muestras en cuanto finalizaba la eclosion de
todos los huevos y el Cyg(control 0.6) y Ci,
(control 1.2) en los que se extrajo la hembra
adulta tras la eclosion de los huevos en matraces
con concentraciones de 0.6 y 1.2 Keratella/mL,
respectivamente. Se realizaron 7 réplicas de cada
tratamiento y 3 de los tratamientos control, puesto
que se esperaba menos variacion en los controles.
Transcurridas 48 horas se fijaron las muestras con
lugol y se procedid al recuento de los organismos.

La eleccion de 0.6 Keratella/mL (60 Kerate-
lla por matraz) es debida a que las hembras adul-
tas de A. robustus suelen tener entre 55 y 65 nau-
plios por puesta, de este modo, administrando
esta cantidad de alimento, la concentracion de
nauplios y Keratella seria aproximadamente la
misma al comenzar el tratamiento, y asi se podria
evaluar si la hembra adulta de copépodo esta-
blece seleccion de alimentacién entre nauplios y
Keratella. Pasadas las primeras 12 horas, se to-

maron 3 muestras de cada matraz para ver la
concentraciéon de alimento que quedaba y se
adicionaron nuevos individuos de Keratella de
modo que la concentracion volviera a ser de 0.6
y 1.2 Keratella/mL, segin el tratamiento.

Tasa de aclarado del canibalismo

La tasa de aclarado (TA) se define como
el volumen de agua totalmente aclarado de
individuos por unidad de tiempo. Puede ser
calculada siguiendo a Peters (1984) como:

TA =V(InC, —InCy)/(NT).

donde C; y C, son las concentraciones de
individuos-presa en el inicio y final de la expe-
riencia (ind/mL), N es el nimero de consumido-
res (ind/mL) contenidos en V (volumen de sus-
pensién usado en el experimento, mL) y 7 el
tiempo transcurrido (en dias).

Analisis estadisticos

Los andlisis estadisticos necesarios se llevaron a
cabo con el software SPSS®) (version 12.0.1). Se
realizaron andlisis de la varianza (ANOVA) de
una via con el fin de contrastar diferencias signifi-
cativas del nimero de nauplios final entre los tra-
tamientos, la prueba de comparaciones multiples
de Bonferroni y la prueba de Subconjuntos
homogéneos HSD de Tukey.

RESULTADOS

La poblacion de Acanthocyclops robustus
utilizada en las experiencias

La longitud de 1a hembra en nuestros cultivos es de
1-1.2mmy la del macho de 0.8-0.9 mm. El tamafio
de los nauplios tras la eclosion de los huevos
es de unas 100um y tras 48 horas puede llegar
a 120 um. Las hembras son mucho mds voraces
y agresivas que los machos; es frecuente ver
ataques de hembras sobre machos, copepoditos,
nauplios o sobre bolsas de huevos de otras hembras,
sobretodo en condiciones de estrés, como por
ejemplo, cuando se agita el medio; pero es menos
usual, aunque se puede dar, que esta agresividad se
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Figura 1. Tasas de captura de Acanthocyclops robustus sobre los monocultivos de los rotiferos Keratella cochlearis 'y Brachionus
calyciflorus (a'y b) y sobre los cultivos mixtos (c y d). Se indica el sexo del depredador. Capture rates of Acanthocyclops robustus
on the monocultures of the rotifers Keratella cochlearis and Brachionus calyciflorus (a and b) and on the mixed cultures (c and d).

Predator sex is indicated.

observe en machos. Tras la eclosion de los huevos
es frecuente que las hembras generen unas nuevas
bolsas de huevos tras 20-30 horas, sin necesidad de
una nueva inseminacion, puesto que son capaces
de guardar el esperma para nuevas puestas en un
espermatdforo. En las condiciones en las que se
mantienen en el laboratorio, las hembras tienen un
ciclo de vida mucho mas largo que los machos,
la duracién de su vida es de entre 50 y 55 dias,
mientras que en los machos es de entre 17y 22 dias;
el desarrollo hasta el estadio copepodito V tarda
15-16 dias en hembras y 10-11 dias en machos.

Depredacion de Acanthocyclops robustus sobre
los rotiferos

En monocultivo de la presa, Acanthocyclops ro-
bustus consume mas cantidad de Keratella que
de Brachionus, tanto los machos como las hem-
bras (Fig. 1). Las hembras mejoran su tasa de

captura a partir de 20 individuos/mL de Kerate-
lla y de 30 individuos/mL de Brachionus. Los
machos mejoran su tasa de captura a partir de
20 individuos/mL de Keratella, sin embargo esta
tasa permanece practicamente constante a par-
tir de 10 individuos/mL para el caso de Bra-
chionus. Los machos pueden consumir unos 2-3
ejemplares de Brachionus a la hora; las hem-
bras llegan a consumir hasta 4 Brachionus a la
hora. Hembras y machos pueden consumir hasta
6-7 Keratella a la hora. En cultivo mixto, tanto
los machos como las hembras de Acanthocyclops
robustus consumen preferentemente Brachio-
nus. Consumen tantos individuos de Brachionus
como lo hacen en monocultivo, y desciende el
consumo de Keratella. Tanto si consume sdlo
un rotifero como ambos, A. robustus presenta
una tasa de consumo cuyo incremento se va
haciendo menor, conforme aumenta la concen-
tracién de presa, hasta llegar a ser constante.
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Tabla 1. Resultado de la ANOVA y pruebas post-hoc para el
tratamiento de 12 horas (A) y para el tratamiento de 48 horas
(B) de la experiencia sobre el efecto del tiempo transcurrido
desde la eclosion de los huevos en el canibalismo. Sélo se
indican las diferencias significativas del ANOVA. ANOVA
results and post-hoc tests for 12h (A) and 48h (B) treatments
of the cannibalism experiment on the effect of time period since
egg hatching. Only the significant differences from the ANOVA
are indicated.

Experiencia Tiempo
A) Comparacién Cy - C12 - T2

Prueba: Sig.
Estadistico de Levene

(Homogeneidad de varianzas) 0.924
ANOVA

Inter-grupos 0.957

Experiencia Tiempo
B) Comparacion Cy — Cyg — T4g

Prueba: Sig.
Estadistico de Levene

(Homogeneidad de varianzas) 0.095
ANOVA

Inter-grupos 0.015
Comparaciones

Muiltiples: Co Tag 0.030
Bonferroni Cyg Tug 0.046
Subconjuntos Tys 1.000

homogéneos: HSD Tukey Co—Cys 1.000

El canibalismo de Acanthocyclops robustus

Influencia del tiempo transcurrido desde la
eclosion de los huevos

El nimero de nauplios en el instante de
nacer (control a tiempo 0, Cp) no difiere
significativamente (Tabla 1) de los nauplios
que se observan en el control sin hembra de
48 horas (Csg); luego, no hay mortandad de
nauplios debida al tiempo transcurrido desde
su nacimiento (Fig.2). El niumero de nauplios
hallado en Cy y C, no difiere significativamente
del encontrado a las 12 horas de permanencia con
la madre (tratamiento de 12 horas, T1;), luego no
se pone de manifiesto la accién canibal a las 12
horas de tratamiento. Sin embargo, si existe una
diferencia estadisticamente significativa entre el
tratamiento de 48 horas (T4g) y los controles Cy
y Cus, luego si se puede concluir que ha habido
canibalismo a las 48 horas de tratamiento (Tabla
2; Fig. 2). El test de subconjuntos homogéneos

60 - _ i T

e B OB
40 ‘
30 : A

20

Nomero de nauplios finales

co c12 C48 T2 T48
Tratamientos

Figura 2. Promedio y error tipico del nimero de nauplios no
depredados en los tratamientos y controles del ensayo sobre
la influencia del tiempo transcurrido desde la eclosién de
los huevos. CO (Control tiempo 0); C12 (Control sin hembra
12h); C48 (Control sin hembra 48h); T12 (Tratamiento 12h);
T48 (Tratamiento 48h). Average and standard error of the
number of non-predated nauplii in the treatments and controls
of the experiment on the influence of the time period since egg
hatching. CO (Control Time 0); CI12 (Control without female
12h); C48 (Control without female 48h); T12 (12h treatment);
T48 (48h treatment).

(HSD Tukey) agrupa los controles frente al
tratamiento de 48 horas (Tabla 1).

Influencia de la concentracion de alimento
disponible para la hembra adulta

El ndimero de nauplios en el instante de na-
cer (Cp) no difiere significativamente (Tabla 2;
Fig. 3) de los que se observan, tras 48 horas, en el
control sin hembra con 1.2 Keratella/mL (Cy ).
Por tanto no hay mortandad de nauplios debida
al tiempo transcurrido desde su nacimiento. El
ndmero de nauplios hallados en los tratamientos
de 0.6 y 1.2 Keratella/mL (Tyg y T, respecti-
vamente) es significativamente menor del encon-
trado en los controles Cy y Cj,; de modo que
en ambos tratamientos se da canibalismo (Tabla
2; Fig. 3). El numero de nauplios depredados en
el tratamiento de 0.6 Keratella/mL (T ¢) no di-
fiere significativamente del encontrado en el tra-
tamiento de 1.2 Keratella/mL (T ;); no hay di-
ferencia en la tasa de canibalismo debida a la di-
ferente concentracion de Keratella en el medio.
El test de subconjuntos homogéneos (HSD Tu-
key) agrupa los controles frente a los tratamien-
tos (Tabla 2). Dado que el nimero de nauplios
consumidos en los tratamientos (To¢ y 712) no
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Figura 3. Promedio y error tipico de los nauplios no
depredados en los tratamientos y controles del ensayo sobre
la influencia de la concentracién de alimento disponible para
la hembra adulta. Cy (Control tiempo 0); Cype (Control sin
hembra con 0.6 Keratella/mL); C,, (Control sin hembra con
1.2 Keratella/mL); Ty (Tratamiento con 0.6 Keratella/mL);
T, (Tratamiento con 1.2 Keratella/mL). Average and standard
error of the number of non-predated nauplii in the treatments
and controls of the experiment on the influence of available food
concentration for the adult female. Cy (Time Control 0); Cys
(Control without female with 0.6 Keratella/mL); C;, (Control
without female with 1.2 Keratella/mL); Ty (Treatment with 0.6
Keratella/mL); T, , (Treatment with 1.2 Keratella/mL).

ha sido significativamente diferente y lo mismo
ocurre entre los controles, consideramos como
numero de nauplios nacidos por hembra la media
de los nauplios de los controles (58 nauplios por
hembra), y los nauplios finales tras el consumo,
la media de los que quedaron en las réplicas de
los tratamientos (42 nauplios por hembra). De
este modo la tasa de aclarado de nauplios por A.
robustus es de 16 mL-hembra~!-dfa~!.

DISCUSION

Se sabe que Acanthocyclops robustus es un
copépodo omnivoro, cuya alimentacién por
algas o zooplancton viene determinada por la
disponibilidad del alimento y por su estadio
de vida (Brandl, 2005). En este trabajo se
comprueba que machos y hembras presentan
diferentes tasas de depredacién, como ya se
ha observado en otros ciclopoides (Diéguez &
Gilbert, 2002). Nauplios herbivoros dan paso a
copepoditos y adultos carnivoros (Hopp & Maier,
2005), potencialmente herbivoros (Hopp et al.,
1997). Los ciclopoides son buenos depredadores

Tabla 2. Resultado de la ANOVA y pruebas post-hoc de la
experiencia sobre el efecto de la concentracion de alimento
para la hembra adulta en el canibalismo. Sélo se indican
las diferencias significativas del ANOVA. ANOVA results and
post-hoc tests in the cannibalism experiment on the effect of
food concentration for the adult female. Only the significant
differences from the ANOVA are indicated.

Experiencia Concentracion
Comparacion Cy — C12 - T12 - Tog
Prueba: Sig.
Estadistico de Levene
(Prueba de homogeneidad de varianzas) 0.179
ANOVA
Inter-grupos 0.001
Comparaciones Cy Toe | 0.003
Muiltiples: T | 0.017
Bonferroni Tos Co | 0.003
Ci2 | 0.008
Cio Tos | 0.008
T2 | 0.046
Ti, Co | 0017
Cio | 0.046
Subconjuntos Toe—T12 | 0.729
homogéneos: HSD Tukey Co—Ci2 | 0970

de rotiferos (Brandl, 2005) sobre todo si tienen
gran tamafio como es el caso de Acanthocyclops
robustus que incluso puede depredar cladéceros
(Caramujo & Boavida, 1999).

El estadio adulto de A. robustus se alimenta
de los dos rotiferos ensayados, Keratella coch-
learis (Conde-Porcuna & Declerck, 1998) y Bra-
chionus calyciflorus (Roche, 1990). Pero ademads,
como se ha podido comprobar en este trabajo,
son selectivos en su dieta depredando aquellos
especimenes que problablemente les aporten una
mayor eficacia en alimentacién como es el caso
de Brachionus calyciflorus en lugar de Keratella
cochlearis, posiblemente debido a las diferencias
de tamafio de estas dos especies de rotiferos. Este
comportamiento selectivo sobre poblaciones de
rotiferos ha sido también descrito para otros ci-
clopoides como por ejemplo Tropocyclops exten-
sus Kiefer (Diéguez & Gilbert, 2002).

La mayoria de los estudios empiricos realiza-
dos que abordan el canibalismo de copépodos es
sobre especies marinas de freza libre, por eso es
relevante caracterizar el canibalismo de una espe-
cie de agua dulce, cosmopolita y muy voraz como
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es A. robustus (Hopp et al., 1997, 2005; Brandl,
2005). En este estudio queda demostrado que el
adulto de Acanthocyclops robustus es capaz de
cazar y consumir sus propios nauplios, siendo
evidente cuando el nauplio tiene mas de un dia
y nada activamente. El canibalismo puede afec-
tar significativamente al tamafio de la poblacion
canibal (Ohman et al., 2004), pudiendo llegar a
ejercer elevadas tasas de aclarado que aumentan
en poblaciones mayores donde el encuentro intra-
especifico es mayor. Aunque los datos sobre acla-
rado por canibalismo dependen de los recursos
con que se encuentra la poblacion, la tasa de acla-
rado de A. robustus como canibal entrarian den-
tro de la amplia variabilidad de tasas (de 4 a 155
mL-hembra~!-dia~!) para copépodos omnivoros
presentadas por Uye & Liang (1998).

Una explicacion para este comportamiento
canibal podria ser la escasez de alimento apro-
piado para el adulto carnivoro que alimentdndose
de sus nauplios incorpora indirectamente los re-
cursos (microalgas) que son accesibles para sus
estadios larvarios (Van den Bosch et al., 1988).
Esta estrategia canibal se ha descrito en Sinoca-
lanus tenellus y podria ocurrir en poblaciones na-
turales de aguas eutrdficas ricas en fitoplancton
(Uye & Liang, 1998) como es el caso de A. ro-
bustus propio de aguas eutréficas (Caramujo &
Boavida, 1999; Hopp & Maier, 2005, Romo et
al., 2005). Sin embargo, este estudio demuestra
que el canibalismo de Acanthocyclops robustus
también se da en casos de dieta mixta con pre-
sencia de rotiferos que podria consumir preferen-
temente como carnivoro (Hopp & Maier, 2005).

La respuesta funcional de Acanthocyclops
robustus es de tipo II, la tasa de consumo
aumenta con la densidad de la presa, pero este
incremento se hace menor hasta alcanzar un
valor de la tasa de consumo constante (Holling,
1959; Begon et al., 2006), como ya se habia
descrito por otros autores tanto para la predacién
como para el canibalismo de copépodos (Van den
Bosch & Gabriel, 1991, Lapesa, 2004). En un
medio con dieta mixta, y a concentraciones de
alimento tales que atn no se ha alcanzado una
tasa de consumo constante, cuando aumente el
nimero de presas aumentard proporcionalmente
el consumo, y cabe esperar que, si no hay

depredacién selectiva, esta proporcionalidad se
vea reflejada en todas las presas componentes de
la dieta. De modo que si A. robustus no depreda
selectivamente entre Keratella y nauplios, y
segin el modelo II, a mayor concentracién de
alimento en el medio, producido por un aumento
en la concentraciéon de rotiferos pero no de
nauplios (ratio rotiferos:nauplios aumenta), el
consumo total aumentard pero no variard la
cantidad de nauplios consumida. Es decir, por
ejemplo, que si de una concentraciéon de X
Keratella y X nauplios se consume un 20 %,
un 10 % serd de Keratella y un 10 % sera de
nauplios, cuando la concentracidon sea de 2X
Keratella y X nauplios el consumo aumentara
proporcionalmente, pero de ese supuesto 30 %
un 20 % seran Keratella y un 10 % nauplios,
exactamente la tendencia que se observa en
los ensayos de este trabajo. De modo que
la hembra, en una dieta consistente en el
rotifero Keratella, consume sus nauplios pero no
selectivamente. Este hecho resulta contradictorio
con la constatacién de que A. robustus es un
depredador selectivo, que selecciona organismos
algo mayores que Keratella como, por ejemplo,
Brachionus. Siendo los nauplios de 24-48 horas
algo mayores de tamafio que Keratella, seria
previsible que fueran cazados selectivamente
pero la rapidez de escape del nauplio de esta edad
contrarrestaria esta accion.

Gabriel (1985) demuestra el beneficio del ca-
nibalismo, pues permite que resista el depreda-
dor en situaciéon de escasez de presa. Sin em-
bargo en este estudio se observa como el ca-
nibalismo de Acanthocyclops ocurre en situa-
ciones sin limitacién de rotiferos para alimen-
tarse. Segun Gabriel (1985), se podria enten-
der que la pequefia desventaja del canibalismo
en buenas condiciones de alimento queda com-
pensada por la ventaja que supone para perio-
dos de limitaciéon de alimento. Por lo que el
canibalismo puede ser considerado como una
estrategia evolutivamente estable en ambientes
fluctuantes (Gabriel, 1985). Podriamos consi-
derar el canibalismo de Acanthocyclops mas
bien como una falta de estrategia, un compor-
tamiento constante en cualquier ambiente, que
no trae grandes desventajas en periodos de ali-
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mento abundante y que proporciona una mayor
adaptaciéon a periodos de escasez de alimento.
El canibalismo de Acanthocyclops robustus
no parece una estrategia ante la escasez de
alimento, este ciclopoide depreda a sus nauplios
como a cualquier otro organismo de relativo
tamafio y preferentemente movil a su alcance.
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