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RESUMEN (en Inglés)

The Chaetognaths are a little phylum of marine animals and they are part of the zooplankton, an
important link between the phytoplankton and the higher trophic levels. Although chaetognaths
live in every marine habitat they are more abundant in the pelagic realm. The zooplankton
patchiness has been known for long time, but its analysis has the limitation that the zooplankton
spatiotemporal patterns change with the scale. The concepts of scale and pattern are
ineluctably intertwined. The description of a pattern is the description of variation and to quantify
this variation the determination of the scale is needed. This causes a bias and a limitation in the
questions that could be answered by each study based on the scale of its observations. This is
called the "Scale effect".

The goal of this dissertation is to describe the pattern distribution of Chaetognaths in different
spatiotemporal scales in order to know which variables and factors are affecting in each scale
and integrate this information to draw a general pattern distribution of the Chaetognaths. The
study is focused in three scales: macro-scale (biogeographic variations in thousands of
kilometers), coarse-scale (seasonal variation along an inshore-offshore gradient) and fine-scale
(diel cycle). One of the most limiting constraints to describe pattern distribution of zooplankton is
the time consumed processing the samples, so we devoted the first chapter of this dissertation
to present the capabilities of a new software for the automatic processing of zooplankton digital
images. This new tool is used in the following chapters.

The diversity of the chaetognaths in the subtropical North Atlantic is high and has no relation
with the abundance of chaetognaths or zooplankton. Changes in the salinity and temperature of
the water masses explain most of the variation in this biogeographic scale. This same situation
is observed in the central Cantabrian Sea in the seasonal variation along the inshore-offshore
gradient. Nevertheless the small variations of temperature and salinity can not explain the
distribution of chaetognaths in the fine scale, so it should be caused by biological factors, like
the diel vertical migration or the food locating.

In the North Atlantic subtropical Gyre the diel cycle of the abundance of chaetognaths follows
the distribution of the zooplankton, its food. Locating the food is the main factor in this scale and
probably it is an adaptation trying to enhance the feeding opportunities. The effect is more
severe in juveniles than adults and it also happens in the seasonal cycle of the Cantabrian Sea,
so this points to more energy requirements of juveniles or less resistance to starvation. The total
abundance of chaetognaths is also related with the availability of food (zooplankton) in the
macro-scale, and in fact the abundance of zooplankton is the only variable that affects the
distribution of chaetognths in all the scales into consideration.

The feeding of chaetognaths in the North Atlantic subtropical Gyre is analyzed with GLM and
wider individuals are more likely to present gut contents although there are differences between
species. Chaetognaths feed more actively by night although there are also differences between
species. Furthermore juveniles of all the species have higher ingestion rates than adults, this
result supports the finding that the distribution of juveniles is more affected by the availability of
food.

Finally the chaetognaths in the subtropical Gyre consumed daily around 9.5% of the
zooplankton stock, one of the highest records in the literature. So chaetognaths may play an
important role in the pelagic food webs and nutrient recycling in the subtropical waters and they
may also enhance diversity reducing interspecific competition among the zooplankton.
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INTRODUCCION

Los ecosistemas varian en el espacio y en el tiempo y esto es algo que
ya percibieron los antiguos griegos, que en sus primeros intentos por
explicar racionalmente el mundo llegaron incluso a nombrar al cambio
como el motor original de todo el universo (Heraclito, “circa” 500a.C.).
Si bien esta variacion es conocida desde la antigiiedad el interés por
ella y su estudio sisteméatico fue bastante mas tardio, y en el caso
concreto del plancton estos inicios pueden fijarse en los comienzos del
siglo XX (Steele, 1978 y citas en él).

No obstante existe un problema al analizar los modelos de variacion y
es que se ven alterados segun la escala a la que sean observados o
considerados. El concepto de modelo de variacion y de escala estan
irremediablemente unidos (Hutchinson, 1953), y es que definir un
patrén es definir la variabilidad de algo y para cuantificar dicha
variabilidad es necesario determinar la escala a la que se esta
produciendo; por ello la descripcion de modelos de variacién nos lleva
a la identificacion de las escalas (Denman y Powell, 1984; Powell,
1989).

Los ecosistemas sufren simultdneamente variaciones a diferentes
niveles espaciales, temporales y de organizacion ecoldgica (Levin,
1992). Esta particularidad introduce el llamado “efecto de escala”, que
es el sesgo introducido por el observador en funcién de la escala
empleada en el estudio, y que condiciona las cuestiones a esclarecer

asi como sus causas potenciales (Haury et al., 1978; Levin, 1992).

Todo esto nos lleva a la conclusion de que cada estudio tiene una
escala de interés particular en funcién de sus objetivos y limitaciones,
lo que indica que no existe una Unica escala correcta para describir las

poblaciones o los ecosistemas (Greig-Smith, 1964; Steele, 1978 y

e
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1989; Allen y Starr, 1982; Meentenmeyer y Box 1987; Levin, 1992). Es
importante por lo tanto seleccionar la escala adecuada segun las
cuestiones que se quieran abordar, y es que una escala demasiado
grande puede producir una mala caracterizacién de las variaciones y
sus ciclos (Platt y Denman, 1975; Kelley, 1976), lo que podria conllevar

a interpretaciones parciales, sesgadas o incluso erréneas.

Aunque el conocimiento es algo posterior al de los sistemas terrestres
o litorales, hace tiempo que se sabe que el plancton tiene una
distribucién agregada, no uniforme en el espacio y el tiempo. Todas las
evidencias sefialan que esta agregacion se da en un amplio rango de
escalas espacio-temporales (Fig. 1), y al ser un proceso tan
generalizado existe poca discusién sobre su importancia ecolégica y
evolutiva. Ademas esta agregacioén limita la capacidad para obtener
estimas fiables de abundancia plancténica asi como la capacidad para
detectar cambios espaciales y temporales significativos (Haury et al,
1978).
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Figura | Modelo conceptual de las escalas de variacion espacio-temporal del
zooplancton, con algunos de los procesos mas significativos sefialados en la
grafica (de Haury et al., 1978).




Ya desde la década de 1970 con el desarrollo de nuevas metodologias
se empez0 a investigar esta variabilidad y a cuantificar su estructura
espacial (Steele, 1978). Desgraciadamente en el caso del zooplancton
estos avances fueron mas limitados y se restringieron a medidas de
biomasa por ser un parametro mas facil de obtener y sobre todo por la
rapidez en el analisis, mientras que muchos estudios necesitan
determinaciones a nivel de grupo funcional o incluso de especie (Haury
et al., 1978). De hecho uno de los retos de la ecologia es integrar los
procesos que suceden en distintas escalas, para poder incluir la
ecologia de poblaciones o los modelos fisiolégicos en escenarios
globales (Levin, 1992), como las posibles respuestas frente al cambio
climatico. En el caso de la ecologia marina existe una gran escasez de
informacién sobre el comportamiento de los individuos a nivel de
especie o0 grupo, e informacién de este tipo seria muy util para poder
obtener modelos mas representativos a la hora predecir como

responderan las comunidades (Kigrboe, 2008).

Actualmente con el desarrollo de las técnicas automaticas o
semiautomaticas para analizar imégenes digitales del zooplancton
existe una prometedora via para aunar rapidez en el procesado con un
nivel taxondmico suficiente (Culverhouse et al., 2006), lo que quizas
abra una nueva via para estimar la importancia de los distintos modelos

de variacién zooplancténica en diferentes escalas espacio-temporales.

El zooplancton es un eslabdn imprescindible entre el fitoplancton y los
niveles troficos superiores, por ello los cambios sufridos por el mismo
en abundancia, composicién o fenologia por ejemplo, pueden afectar a
las pesquerias y tener una gran repercusién socioeconémica
(Beaugrand et al., 2003; Hays et al,. 2005). Dentro del zooplancton los
Quetognatos son un pequefio filo estrictamente marino, compuesto por
unas cien especies pelagicas y unas 40 bentonicas. Las especies

pelagicas tienen un papel importante en las redes tréficas como




predadores activos, mientras que las bentdnicas son detritivoras
(Casanova, 1986). Ademas los quetognatos son el grupo de carnivoros
mas numeroso del zooplancton, constituyendo aproximadamente el
30% de la biomasa zooplancténica (Reeve, 1970); y considerando todo
el zooplancton en conjunto serian el segundo o tercer grupo en nimero

tras los copépodos.

Tradicionalmente las pruebas embriolégicas situaban a los
quetognatos como un grupo hermano de los Deuteréstomos, sin
embargo estudios moleculares sefialan al filo como una rama de los
metazoos que surgié antes de la radiacion de los celomados (Telford y
Holland, 1993). Aunque todavia existen discrepancias sobre su
posicion filogenética la hipétesis actualmente méas aceptada sitta al
grupo dentro de los Protéstomos; si bien algunos autores los incluyen
a su vez dentro de los Protdstomos Lofotrocozoos (Tudge, 2001) los
estudios mas recientes los consideran como una escisién temprana
dentro de los Protdstomos antes de que surgiesen los Ecdisozoos y los

Lofotrocozoos (Halanych, 2004 y citas en él).

En todos los habitats marinos se encuentran quetogantos, desde el
medio pelagico al benténico, aunque en este Ultimo son mas escasos,
y todas las especies del filo tienen un disefio corporal muy similar (Fig.
I1), con uno o dos pares de aletas laterales (anteriores y posteriores),
una aleta caudal y el cuerpo divido en tres partes cabeza, tronco y cola.
El tronco y la cola estan separados por un septo claramente visible,
que aisla los 6rganos masculinos presentes en la cola, de los
femeninos presentes en el tronco. Los quetognatos son hermafroditas
secuenciales (protandricos) y de ciclo directo; el apareamiento es
necesario para que se produzca el intercambio de esperma, que sera
almacenado en los receptaculos seminales hasta que los
espermatozoides y los évulos estén maduros, momento en el cual se

liberan ambos a la vagina dandose la fecundacién (Alvarifio, 1990).




CA Figura Il Esquema corporal de una Sagitta.
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Ademas se trata de un grupo de organismos ecoldgicamente
interesantes por ser uno de los pocos grupos de predadores estrictos
dentro del zooplancton. Su dieta estd compuesta principalmente por
copépodos, pudiendo ejercer a veces una influencia considerable
sobre la estructura de los niveles tréficos inferiores (Pearre, 1980). Esta
particular posicion en la red trofica hace que los quetogantos sean
considerados como la principal via para transferir biomasa a los niveles
troficos superiores (Reeve, 1970), mientras que a veces pueden llegar
a competir con las larvas de pez por las mismas presas (Baier y Purcell,
1997b, Coston-Clements et al., 2009).

Otra caracteristica importante de los quetognatos es su gran afinidad

frente a las condiciones hidrograficas de las masas de agua y por esta




razoén se utiliza a algunas especies como “especies indicadoras”, para
caracterizar y seguir ciertas masas de agua en todos los océanos
(Bieri, 1959; Postel, 1995; Johnson y Terazaki, 2003).

OBJETIVOS

El objetivo del presente trabajo es estudiar las distribuciones de los
quetognatos a diferentes escalas espacio-temporales para tratar de
conocer que variables y factores actlan en cada uno de los niveles
considerados, y asi poder integrar la informacion obtenida en cada
escala para dar una respuesta global sobre el modelo de distribucion

del grupo.

Ademas en el primer capitulo se presentan las capacidades de una
nueva herramienta informatica para el analisis de imagenes digitales
de zooplancton, que se emplea en los capitulos 3 y 4 de la presente
memoria; herramienta que podria ayudar a estimar mejor los modelos

de variacién espacio-temporal del zooplancton a diferentes a escalas.

Si bien las escalas espaciales y temporales en las que se agrega el
zooplancton son un “continuum” merece la pena separarlo en distintas
categorias por economia conceptual (Haury et al., 1978); aunque
nunca se debe perder de vista el hecho de que los procesos que
ocurren a una escala influyen en los de otras escalas, desde los niveles

mas pequefios hacia los mas grandes y viceversa.

Nuestro trabajo se centra en 3 escalas diferentes, la macroescala, la
intermedia o “coarse” y la pequena o “fine”, y cada una de ellas se
aborda en su correspondiente capitulo (Fig. Ill). Escalas que ademas

de cubrir la mayor parte de los procesos oceanograficos estdn cada




una de ellas dominada por procesos fisicos distintos (Mann y Lazier,
2006).
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Figura Il Categorias de escala segun las distribuciones espaciales (de Haury
et al., 1978) y el capitulo de la tesis en el que se trata.

Aunque cada capitulo tiene sus propios objetivos particulares en todos
ellos se empled lo que se llama un “experimento natural’; que
realmente es un estudio observacional que emplea la variacién natural
en la variable dependiente para analizar la influencia de las potenciales
variables independientes (Gotelli y Ellison, 2004). Los “experimentos
naturales” se dividen en dos tipos: los estudios de instantaneas y los
estudios de trayectoria. El primer tipo son estudios replicados en el
espacio y cada uno de los puntos representa una medida; mientras que
los estudios de trayectoria son replicados en el tiempo y se observa la
evolucién de un sistema concreto. La principal ventaja de los estudios
de instantaneas es su rapidez, ya que no se contindan en el tiempo,
mientras que los de trayectorias nos permiten seguir la evolucién del
sistema (Gotelli y Ellison, 2004).




En el capitulo 2 se analiza la variacion estacional de los quetognatos a
lo largo de un gradiente costa océano en el Cantabrico central, ademas
de las variaciones estacionales y espaciales se estudia la influencia de
procesos locales como los afloramientos costeros (ver Fig. | y lll). Para
este capitulo la aproximacién seguida fue una combinacién entre un
estudio de instantaneas y de trayectoria, la primera parte para conocer
la variacion costa-océano y la segunda repitiendo en el tiempo las

instantaneas para conocer el ciclo estacional.

En el capitulo 3 analiza la variacién espacial a lo largo de un transecto
de unos 300km con un marcado gradiente trofico hacia el centro del
giro subtropical del Atlantico norte. En este capitulo se describen los
cambios observados entre distintas zonas biogeograficas (ver Fig. | y
Ill). Ademas también se analiza el efecto de una estructura de
mesoescala sobre el zooplancton y los quetogantos. La aproximacion
en este capitulo fue un estudio de instantanea que a efectos de analisis

consideraremos sinéptico.

Finalmente en el capitulo 4 se analiza la variacion de los quetogantos
a lo largo de un ciclo diario, 24 horas, en el centro y borde del giro
subtropical del Atlantico norte para conocer las variaciones a una
escala espacial pequefia o de microescala (ver Fig. | y Ill), y se
compararan los resultados obtenidos en una y otra zona del giro. En
este caso se trata de un estudio de trayectoria ya que en ambos
casos se siguio una aproximacion lagrangiana para trabajar durante

las 24 horas con la misma comunidad.
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CAPITULO 1

Una nueva herramienta para el analisis automatico de imagenes
digitales de Zooplancton.

11
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INTRODUCCION

El andlisis de las muestras de zooplancton es un proceso laborioso que
consume tiempo y limita la capacidad de los oceandégrafos para
responder a preguntas a escala mundial como el cambio global o el
agotamiento de los caladeros (Culverhouse et al., 2006). De hecho
existe una necesidad creciente de series temporales de zooplancton
para asi poder mejorar los modelos ecosistémicos (Travers et al.,
2007), que acoplados a los modelos socioeconémicos apropiados
(Kareiva y Marvier, 2007), podran aportar predicciones fiables sobre la
reaccioén del ecosistema marino a las incertidumbres climaticas y a la
accion humana, asi como para comprender los pasos seguidos hasta
alcanzar dicha situacion. Desde 1979 se ha considerado a los métodos
automaticos de muestreo como una via prometedora para alcanzar
dicho objetivo (Ortner et al., 1979), sobre todo aquellos que utilizan el
andlisis de imagenes (Culverhouse et al., 2006). Esta metodologia
permite obtener abundancias y biomasas simultaneamente junto con
una clasificacién taxonémica general, que en la mayoria de los casos
coincide con el nivel representado en los modelos que se estan

desarrollando (Travers et al., 2007).

El analisis del zooplancton digitalizado se compone de tres fase:
primero se obtienen las imagenes bien “in situ” mediante equipos
arrastrados como Underwater Video Profiler (Gorsky et al. 1992, 2000),
Visual Plankton Recorder (Davis et al., 1992, 2004), Ichthyoplankton
Recorder (Welsch et al., 1991; Lenz et al., 1995), entre otros (mas
detalles en Wiebe y Benfield, 2003); o bien “ ex situ” mediante cdmaras
digitales, escaneres de mesa 0 equipos mas complejos como la
FlowCAM (Sieracki et al., 1998) 0 ZooSCAN (Grosjean et al., 2004). En

segundo lugar las imagenes son procesadas para aislar las particulas
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individuales (“blobs” en inglés), que son medidas automaticamente.
Los métodos para seleccionar y aislar los “blobs” cubren una gran
variedad de filtros, pero basicamente todos ellos se resumen en aplicar
un umbral de intensidad para distinguir los “blobs” de los no “blobs”.
Finalmente todas las medidas realizadas se emplean para realizar una
clasificacién, supervisada o no, de las particulas. En la literatura varios
meétodos de reconocimiento de formas, “pattern recognition”, han
mostrado resultados prometedores identificando muestras de
zooplancton (Omori e lkeda, 1984; Davis et al., 2004; Grosjean et al.
2004; Culverhouse et al., 2006).

En el presente trabajo nos centramos en la segunda fase, aislamiento
y seleccion de las particulas, especialmente en el caso de imagenes
obtenidas “ex situ”. La principal razén es que este segundo paso es
comun a todas las metodologias disponibles y ademas los métodos “ex
situ” permiten analizar las series histéricas, lo que representa la forma
mas sencilla de obtener series temporales en el caso del zooplancton.
Existen varias herramientas informaticas para aislar, medir y clasificar
el zooplancton digitalizado. Entre los mas usados estan: Silhouette

Digitizer (Woods Hole, globec.whoi.edu/software), disefiado para

procesar fotografias obtenidas de muestras tomadas con redes
MOCNESS (Ashjian et al., 2004); el Visual Plankton Analyzer (AZTI,
www.azti.es), creado para analizar imagenes de escaner o

microscopio; y el ZooProcess (CNRS/UMPC LOV, www.zooscan.com)

y el Zoolmage (UMH, www.sciviews.org/zooimage), que se disefiaron

para procesar las imagenes obtenidas con el ZooSCAN (Grosjean et
al., 2004). Cada uno de estos programas tiene sus ventajas e
inconvenientes, pero se pueden sefalar cuatro caracteristicas
deseables para este tipo de herramientas: () deben tener gran
estabilidad y rendimiento, incluyendo un bajo consumo de memoria y
tiempo; (Il) la intervencion del usuario debe ser reducida al minimo para

asegurar resultados fiables; (lll) el cddigo deberia ser libre para que

e
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otros usuarios pueden mejorarlo y ampliarlo; y (IV) ademas deberia ser

de manejo sencillo para el usuario.

Después de examinar las herramientas informéticas disponibles,
observamos que todas carecen de uno o méas de estos requisitos, lo
que nos hizo desarrollar nuestra propia herramienta. El resto del
capitulo esta dedicado a presentar las capacidades de dicha
herramienta, que se usara en los capitulos 3 y 4, asi como los test que

se realizaron para comprobar su rendimiento y precision.
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MATERIAL Y METODOS

Descripcién General del Software

Uno de los principales objetivos era desarrollar una herramienta
manejable y sencilla para la comunidad de zooplanctélogos, y por ello
se escogié MatLab® (MathWorks, 2007) como el principal entorno de
trabajo. Entre los oceanégrafos MatLab® se usa con frecuencia y ofrece
una gran flexibilidad y eficacia para los desarrolladores. A la vez existe
mucha informaciéon publicada y la ayuda para los nedfitos en
programacion es muy util, por lo que rapidamente se puede adquirir la
capacidad necesaria para desarrollar aplicaciones complejas.
“Flamingo”, el nombre de la herramienta que aqui se presenta, esta
organizado en cuatro modulos interconectados, cada uno de ellos
disefiado para (I) la creacion y gestion de los metadatos, (Il) el
procesado de las imagenes y la medicion de los “blobs”, (Ill) un analisis
exploratorio de los datos, y (IV) la creacion de clasificadores y la

identificacion de las muestras.

) Los metadatos, documentos que contienen todos los detalles
relevantes sobre una muestra, pueden crearse automaticamente al
principio del procesado de las muestras. Los metadatos, y en general
todo el programa, se ha disefiado para poder trabajar al mismo tiempo
con varias muestras. En este sentido en los mismos metadatos se
pueden incluir todas las muestras tomadas durante una campafa
oceanografica o todas las muestras que pertenecen al mismo
programa de muestreo. Se escogid el Ecological Metadata Language

2.0 (knb.ecoinformatics.org/software/eml) como el marco de referencia

ya que actualmente es completo y el mads comunmente usado, Los
metadatos incluyen datos publicos que son editados por el usuario

como por ejemplo: la metodologia usada, la cobertura espacial y
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temporal del muestreo y la politica de uso de los datos. Todos los
parametros empleados asi como los procesos realizados por el
Flamingo son incluidos automaticamente. Finalmente los archivos de
metadatos creados son compatibles con el programa Morpho

(knb.ecoinformatics.org/morphoportal.jsp), lo que permite una mayor

capacidad de edicion asi como compartir la informacién mediante
internet si se desea. Es importante sefialar que este tipo de
herramientas solo incluye metadatos y su principal funcion es dar a
conocer el trabajo a otros investigadores. Esto facilita la colaboracion
entre investigadores con diferentes intereses o de diferentes
disciplinas. Sin embargo los usuarios podrian afiadir cualquier dato que

quieran compartir a través de Morpho.

Figura 1.1 Digitalizacion de una muestra del capitulo 4 previamente
tefiida con eosina, en el margen derecho se muestran varios
organismos seleccionados y aislados por el Flamingo.
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Il) El procesado de las imagenes se puede hacer mediante dos
métodos alternativos. El primero, ya incluido en otras herramientas,
transforma las imagenes a una escala de grises y solo acepta como
“blobs” las que pasan de cierto umbral de intensidad, algoritmo que
llamaremos a parir de ahora “Grey-Scale”. Ademas Flamingo incluye
un segundo método, a partir de ahora referido como GGR, que
aprovecha los tintes rosas, eosina o hematoxilina, que normalmente se
emplean para tefiir el zooplancton y asi aumentar el contraste (Fig.
1.1). EI GGR se realiza mediante dos umbrales: primero uno en el canal
verde y otro que es la diferencia entre en canal verde y el rojo. Ambos
métodos dan como resultado una imagen binaria sobre la cual se aisla
el zooplancton mediante “local neighbourhood connectedness”. Las
imagenes individualizadas se almacenan en el mismo fichero junto con
los parametros empleados. Estos “blobs” se pueden medir y asi
obtener datos como el eje mayor o el diametro esférico equivalente de
cada uno de ellos. Para facilitar el manejo todas estas medidas tienen

su salida en hojas de Excell®.

Mientras que los otros programas fijan el umbral de intensidad en la
escala de grises de forma automética o semiautomaticamente, el
Flamingo permite que lo haga usuario, que mediante una comparativa
visual entre los dos métodos decide que parametros son los mas
adecuados para cada muestra (Fig. 1.2), minimizando las diferencias
causadas por las distintas tinciones u otras caracteristicas de las
muestras. Ademas el GGR puede funcionar sin un pre-blanqueamiento
de las imagenes que puede llegar a ser imprescindible en el caso de
un umbral fijo para los algoritmos tipo “Grey-Scale”. Tampoco esta
limitado por la resolucién de la imagen y acepta imagenes en formatos
“jpg” o “ftiff’. La unica limitacién es el tamafo total de la imagen
procesada, lo que depende de la memoria RAM del ordenador. Como

guia un Pentium 4 con 1GB de RAM puede aislar y medir sin problema
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los “blobs” de una imagen de ~12.5 x 8.5 cm y 1200ppp de resolucion

en menos de tres minutos.

Figura 1.2 Captura de pantalla de la herramienta de comparacion del Flamingo.
La imagen muestra como los filamentos de fitoplancton se entrelazan con el
zooplancton, un problema al analizar las muestras bajo el microscopio. La
imagen se seleccioné porque sefiala una de las ventajas del GGR, panel de
abajo a la izquierda, frente al método “Grey-Scale”, arriba derecha, y es que
en presencia de elementos “a priori” no interesantes, como el fitoplancton, el
GGR es capaz de seleccionar el zooplancton sin submuestrear. La seleccion
de un menor numero de particulas “falsas” reduce el tiempo necesario en el
andlisis semiautomatico.

1) El médulo de analisis dispone de dos funciones, la primera disefiada
para cribar entre los “blobs” aceptados por el algoritmo de seleccién.
Esta es una practica muy recomendable antes de tomar las medidas,
ya que una seleccion a ciegas es peligrosa (ver Fig. 1.2). La otra
funcion esta dedicada al espectro de tamafios, e incluye la posibilidad
de ajustar un modelo “power-law”, siguiendo a Clauset et al (2009, ver
también White et al., 2008), aprovechando la ventaja que supone
disponer de medidas individuales de cada particula (Vidondo et al.,
1997).
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IV) La creacion de clasificadores y la identificacion permiten al usuario
designar una serie de clases o categorias, y con las medidas
individuales de cada individuo perteneciente a dicha clase el programa
puede identificar los “blobs” seleccionados y medidos de esa o de otras
muestras. Flamingo incluye cinco algoritmos discriminantes, cuyos
nombres en inglés son: Linear Discriminant Ananlysis (LDA),
Classification Trees, Bagged Trees y Double bagging LDA (Hothorn
and Lausen, 2003; 2005), Random Forest (Breiman, 2001), y Support
Vector Machines (SVM, Chang and Lin, 2001). Entre ellos los ultimos
cuatro presentan los resultados mas prometedores (Davis et al. 2004;
Grosjean et al., 2004; Bell y Hopcroft, 2008). En Flamingo el usuario
puede especificar el niUmero de simulaciones a realizar por los métodos
“bagging” asi como el nimero de arboles que forman el “Random
Forest”’; ademas el usuario decide cuantas validaciones cruzadas (“K-
fold cross-validation”) se realizan para estimar el error asociado a una
clasificacion. Por defecto el SVM usa una funcién de kernel de base
radial, cuyos parametros se determinan mediante validacion cruzada
usando una busqueda de doble rejilla en cada una de las validaciones

cruzadas.

Rendimiento del Flamingo

Se realizaron una serie de pruebas para presentar las capacidades del
programa y sobre todo del nuevo método de seleccion, GGR que
aprovecha la tincién rosa de las muestras. Nos centramos en la
fiabilidad de las estimas de abundancia asi como en la precision de las
medidas morfométricas realizadas para cada “blob”. Ambos puntos son
esenciales para las posteriores estimas de biomasa a partir de medidas
individuales (Alcaraz et al., 2003; Hernandez-Ledn y Montero, 2006;
Lehette y Herndndez-Le6n, 2009), o para conocer la estructura de

tamafios, asi como la identificacion de las particulas seleccionadas.

e
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Todas las pruebas aqui presentadas se realizaron con muestras de
mesozooplancton tomadas en el Cantabrico central en los meses de
febrero, mayo, agosto y noviembre de 2006; y forman parte de una
serie  temporal dentro del proyecto RADIALES (IEO,

www.seriestemporales-ieo.net; Valdes et al., 2007).

Las muestras se seleccionaron para representar la variacion estacional
del zooplancton en estas latitudes y para aumentar la variabilidad de
organismos analizados. Las muestras se obtuvieron con una red WP2
triple de 40cm de didmetro y 200pum de luz de malla, que fue arrastrada
verticalmente desde 100m de profundidad hasta la superficie en la
estacion E2 (43°36’N; 06°08'W, ver figura 2.1).

De cada muestra, previamente homogeneizada y filtrada por una malla
de 200um, se tom6 una alicuota del 10% para realizar un recuento de
organismos usando un estereomicroscopio Leica MZ-12s.
Posteriormente cada alicuota fue tefiida en oscuridad durante 24 horas
con una solucién de eosina al 4% en agua de mar, y digitalizadas en
un recipiente de plastico (8.5cm x 12.5cm con 7mm de altura y un fondo

de 1.5mm) usando un escaner de mesa (HP Scanjet 8200).

Las imagenes fueron procesadas con los dos algoritmos de seleccion
disponibles en Flamingo, “Grey-Scale” y GGR, usando un umbral fijo
de 230 de intensidad para “Grey-Scale”, mientras que para GGR se
usaron el par de umbrales idoneos para cada muestra. Se examinaron
individualmente las imagenes seleccionadas y las que no
correspondian con ningln organismo zooplancténico fueron
rechazadas. Ambos datos se usaron para hacer una comparacion de
fiabilidad y precision asi como para conocer el nimero de “blobs” falsos

seleccionados.

Las imagenes individualizadas de cada particula fueron medidas

automaticamente por el programa en el mismo paso; de ellas, cien se
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escogieron al azar y también se midieron usando el Image Pro Plus®

(www.mediacy.com) para poder comparar el didmetro esférico

equivalente obtenido manualmente con el obtenido por Flamingo.

Finalmente se evalu6 el modulo de identificacion; para ello se generé
una libreria usando todas las muestras escaneadas hasta la fecha de
la serie temporal mencionada mas arriba. El primer clasificador consté
de 40 clases, denominadas pseudo-taxonémicas porque algunas de
ellas sélo se diferencian en la posiciéon del individuo en el momento del
escaneo o porque otras clases no tiene un sentido taxondmico “per se”.
Se estim6 la precision de la clasificacion propuesta mediante una
validacion cruzada, después se optimiz6 el numero de clases que
formaban la clasificacion siguiendo a Fernandes et al. (2009). Esta
metodologia emplea los resultados obtenidos en la validacion cruzada
para saber que grupos se deben unir en una nueva clase y asi mejorar
la precision de la clasificacion, repitiéndose este proceso hasta que la
precision alcanza el nivel deseado o0 no se puede aumentar mas sin
perder la informacién taxondmica relevante. Para conocer que clases
debian unirse para mejorar la clasificacion se realizaron en cada paso
5 validaciones cruzadas, que son suficientes para obtener dicha
informacion (Kohavi, 1995); mientras que para obtener una estima
fiable de la precision de la clasificacion se realizaron 10 validaciones

cruzadas.
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RESULTADOS

El patron estacional de abundancia descrito mediante Flamingo vy el
analisis microscoépico coincide con el esperado para un mar templado
(Stenseth et al., 2006; Longhurst, 2007). Después del minimo invernal
la abundancia del zooplancton aumenta siguiendo la floracion
fitoplancténica primaveral, que en el Cantabrico ocurre normalmente
en marzo. Tras este maximo la estratificacion reduce el alimento
disponible y como consecuencia la densidad zooplancténica disminuye
durante el verano, para aumentar nuevamente en otofio antes de
decaer y cerrar el ciclo anual alcanzando el minimo invernal (Gonzalez-
Gil et al., 2014). El zooplancton estuvo dominado por los copépodos
seqguido de las larvas de decapodos y las apendicularias excepto en
primavera, cuando las larvas de decapodos fueron las mas abundantes
(Tabla 1.1). Se designaron como UFO (Unknown Floating Object)
aquellos “blobs” que no pudieron ser identificados a pesar de

pertenecer indiscutiblemente al zooplancton.

Las estimaciones de abundancia realizadas mediante los recuentos
con el estéreomicroscopio, que aqui se consideran como las reales,
fueron ligeramente superiores a las estimas obtenidas
automaticamente por el GGR o el “Grey-Scale”. Aunque las
abundancias obtenidas con el GGR fueron mas similares a las reales,
ambos algoritmos de seleccién presentan la suficiente fiabilidad como
para usar sus correspondientes estimas como “abundancia real” (Fig.
1.3). De hecho las pendientes obtenidas al comparar los recuentos de
ambos algoritmos con los manuales no se diferencian
significativamente de 1 segun el test de la t realizado, ademas un
andlisis tipo ANCOVA no encuentra diferencias significativas entre las

pendientes de uno y otro algoritmo.
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Tabla 1.1 Muestras utilizadas en las pruebas, los datos se obtuvieron mediante
revisién e identificacibn manual de las imagenes seleccionadas por el
Flamingo. Abundancia en indv/m? y ESD en mm.

Febrero Mayo Agosto Noviembre
ind/m®> ESD ind/m® ESD ind/m® ESD ind/m* ESD
Agregados 279 131 3772 0.81 4138 1.52 4106 1.84
Apendiculareas 358 0.63 33569 0.71 13688 0.61 22876 0.67
Copépodos 30797 0.52 83734 0.71 95655 0.58 134033 0.51
Doliolidos 2865 0.57 3813 0.77
Huewvos 1671 0.43 13956 0.35 6844 0.31 4399 0.33
Huewos Pez 293 0.71
Juweniles Asterozoa 159 0.35
Larvas Decéapodos 2586 0.78 89015 0.43 7003 0.50 2640 1.34
Lanas Equinodermos 279 0.60 2263 0.42 637 0.44 587 0.41
Larvas Eufausiaceos 1509 1.29 477 1.40 5279 0.93
Larvas Gastrépodos 880 0.35
Lanas Pez 1509 0.58 159 0.83 1466 0.40
Medusas 293 0.66
Nauplius 199 0.47 159 0.35 880 0.41
Ostracodos 119 0.53 1132 0.62 637 0.58 2053 0.60
Poliquetos 1132 1.59 477 1.13 880 1.25
Quetognatos 80 1.13 754 1.72 637 1.80 1466 1.71
Sifonéforos 754 0.52 318 0.49 293 0.48
UFO 7122 0.34 82980 0.35 34219 0.33 46046 0.35

La principal diferencia entre los dos algoritmos es la capacidad para
discriminar entre “blobs” falsos y el zooplancton. EI GGR, con mejor
capacidad discriminante, es capaz de seleccionar un orden de
maghnitud menos de falsos “blobs” sin perder organismos (Fig. 1.4 y ver
también Fig. 1.2).

24



3.0+

[t
w®
1

[
=]
1

Abundancia GGR

LogY = 0.9854 LogX

n
i
1

2.9+

2.7

2.5+

LogY =0.9815 LogX

Abundancia Grey-Scale

2.4 2.6 218 3.0
Abundancia Manual

Figura 1.3 Regresiones lineales forzadas por el origen entre las estimas de
abundancia manual y automaticas, “Grey-Scale” y GGR.

La mejor capacidad discriminante de GGR implica que los usuarios
emplearan menos tiempo comprobando los “blobs” seleccionados por
el algoritmo y que los resultados obtenidos por procesos totalmente
automatizados, sin revision por parte del usuario, seran mas fiables
tanto para las estimas de abundancia como para el espectro de

tamanos.
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Figura 1.5 Precision de las medidas obtenidas por el Flamingo, usando el GGR,
en 100 particulas elegidas al azar comparadas con las obtenidas manualmente
con el Image Pro Plus®.
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Una de las principales ventajas de estos métodos automaticos es la
posibilidad de obtener el espectro de tamafios sin un esfuerzo extra;
para ello es importante que los algoritmos de seleccion de “blobs”
obtengan buenas imagenes de las particulas sobre las que puedan
trabajar los algoritmos de medicién. EIl GGR y los algoritmos de
medicion de Flamingo obtienen medidas precisas si las comparamos
con las medidas obtenidas manualmente (ESDmanuva = 1.01 ESDfiamingo,
R? = 0.997, Fig. 1.5), y esto permite obtener buenas estimas sobre el

espectro de tamafios (Fig. 1.6).
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Figura 1.6 Distribuciébn acumulativa de las particulas en funcién de su
biovolumen, estimado por Flamingo, ajustando un modelo “Power-law”, ver
material y métodos para mas detalles.
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La clasificacion inicial de 40 clases presentd una precision del 63% y
mediante sucesivos pasos aumento al 78%, para el mejor algoritmo
discriminante, en una clasificacién formada por 21 clases (Tabla 1.2).

Tabla 1.2 Precisién de la clasificacion final para cada grupo y en global en
funcién del algoritmo discriminante utilizado: LDA (Linear Discriminant

Analysis), CT (Classification Tree), BT (Bagged Trees), DBT+LDA (Double
Bagged Trees con LDA), RF (Random forest) y SVM (Support Vector Machine).

Clase LDA CT BT DBT+LDA RF SVM
Aggregates 55.79 44.74 68.86 66.49 66.05 72.63
Apendicularia 83.00 50.00 55.50 58.00 64.83 78.00
Calanidae 83.33 68.89 84.44 87.22 91.11 82.22
Centropagidae 81.54 54.62 73.85 78.59 74.23 75.38
Chaetognata 71.67 75.00 81.25 81.67 82.50 85.83
Egg 76.43 75.71 81.43 87.14 81.43 83.57
EngraulisencrasicolusEgg 98.00 75.00 83.00 93.50 91.50 96.00
Euphausiacealarvae 83.75 66.25 74.38 83.75 80.00 87.50
Evadnespp 73.33 38.89 42.04 43.89 39.44 78.89
FishEgg 86.67 74.17 85.83 86.67 87.50 85.83
FishLarvae 34.00 56.00 59.33 49.83 45.00 58.00
GasteropodLarvae 81.11 66.67 73.89 76.11 83.33 84.44
Gelatinous 80.00 68.18 80.91 85.45 86.36 88.18
Nauplius 68.00 43.00 54.75 58.50 51.00 69.00
Oithonidae 94.00 76.00 89.00 86.00 82.00 86.00
Oncaeaspp 85.00 89.00 91.00 92.00 97.00 91.00
OtherCalanid 41.33 53.33 65.00 70.44 62.67 69.33
Podon 54.62 36.92 56.54 55.64 56.92 52.31
Temoridae 48.57 62.14 78.21 80.00 77.14 73.57
UFO 67.78 55.56 64.44 70.56 69.44 76.67
Zoea 35.88 60.59 74.12 75.00 75.59 83.53
Global 0.68 0.60 0.72 0.74 0.73 0.78

Ademas se puede observar cémo los Ultimos cuatro algoritmos
discriminantes son los que presentan mejores resultados en la
validacion cruzada, realizada 10 veces, mientras que los dos primeros

no consiguen un 70% de precisién global (Tabla 1.2).

En esta dltima clasificacién se observan dos grupos, “FishLarvae” y
“Podon”, con una identificacion problematica (Tabla 1.2). Si se analizan
los resultados vemos que el grupo “FishLarvae” se confunde con
quetogantos, eufausiaceos y zoeas; mientras que los “Podons” lo

hacen con nauplius, temoras y zoeas (Fig. 1.7). Esto evidencia dos
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problemas, por un lado cada clase esta siendo confundida con varias,
por lo que unirlas no aumentaria mucho la precision, y en el caso de
hacerlo se estaria perdiendo mucha resolucién taxonémica. Todo esto

hace aconsejable mantener esta clasificacion como la ¢ptima.
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Figura 1.7 Matriz de confusion para la clasificacion oOptima. Los cuadros
representan el nimero de individuos asignados a esa clase (fila) y su clase real
(columna).La diagonal son los aciertos del algoritmo, el SVM en este caso.
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DISCUSION

El andlisis automatico del zooplancton tiene algunas ventajas sobre los
métodos tradicionales, sobre todo su mayor rapidez, las medidas
individuales del zooplancton y ademas no es necesario un gran
conocimiento taxondmico para llevarlos a cabo. No obstante estas
técnicas no pueden sustituir a los andlisis taxonémicos tradicionales
(Gislason y Silva, 2009), por lo que estas metodologias deben mejorar
sus caracteristicas mas Utiles como su velocidad, las estimas fiables

de abundancia y las mediciones precisas.

En este sentido Flamingo incluye un médulo de analisis que permite a
los usuarios obtener el espectro de tamafios dentro de la propia
herramienta y sin ningun esfuerzo adicional. El espectro de tamafios
es utilizado por los investigadores para tratar de encontrar respuesta a
cuestiones oceanograficas tan importantes, como el flujo de energia a
través del zooplancton o para identificar y comparar las caracteristicas
funcionales de distintos sistemas (ver entre otros San Martin et al.
2006a y 2006b).

A pesar de que Flamingo, con sus dos algoritmos de seleccion,
subestima la abundancia del zooplancton este efecto no resulté
significativo. Bell y Hopcroft (2008) obtuvieron con Zoolmage una
subestima muy similar aunque ligeramente mejor; hecho que se puede
deber a que utilizasen diez veces mas muestras en su validacion, mas
que a diferencias de rendimiento entre los programas. Otros autores
con Zoolmage detectaron casos de sub y sobreestimacion (Gislason y
Silva, 2009), pero sus resultados corresponden a clases concretas y
estas diferencias son consecuencia de las clasificaciones erréneas

realizadas por el programa.
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Los resultados demuestran como el algoritmo GGR reduce el nimero
de selecciones erroneas sin conllevar una pérdida de organismos. Esto
afiadido a las fiables estimas de abundancia obtenidas por Flamingo,
con el algoritmo GGR, indican que dicho algoritmo es mas adecuado
para procesar muestras de zooplancton que han sido tefiidas de rosa.
En realidad el hecho de usar el color en la seleccién permite procesar
las imagenes sin tener que recortar el borde (Gislason y Silva, 2009),
o0 sin tener que crear clases dedicadas a selecciones errébneas como
los arafiazos (Fernandes et al. 2009), ya que el GGR es capaz de aislar

el zooplancton y rechazar en su mayoria este tipo de “blobs” falsos.

Otra ventaja del Flamigno es el uso de umbrales variables que se
pueden ajustar de la manera mas adecuada a cada imagen. Otras
herramientas similares presentan umbrales fijos que resultan muy
dificiles o incluso imposibles de ajustar, lo que hace que la eficacia de
dichas herramientas dependa en gran medida de las condiciones de
tincién y adquisicién de cada imagen. Para corregir posibles errores
Flamingo deja al usuario la decision final sobre el valor de los umbrales,
a pesar de que calcula autométicamente unos umbrales
recomendados. La desventaja de los umbrales fijos es patente en la
comparacion entre las estimas de abundancia manual y las obtenidas
mediante “Grey-Scale”, y es que la mayor discrepancia entre sus
respectivas estimaciones puede reducirse de forma sensible
cambiando el umbral fijo a un valor mas adecuado para esa muestra

concreta.

Ademas el uso de umbrales fijos puede tener como consecuencia el
que los usuarios tengan que editar las imagenes para aumentar el
contraste entre el fondo y el zooplancton. Aunque existen algoritmos
que lo hacen automaticamente, evitando la intervencién del usuario, no

deja de ser una transformacion de la informacion original contenida en
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la imagen, y siempre es preferible que los algoritmos de seleccion y

medicidn trabajen sobre la imagen original sin transformar.

Finalmente la clasificacion Optima alcanzada presenta 21 clases
pseudotaxonémicas con una precision entorno al 75%, lo que es un
namero de categorias y una precision muy similar al obtenido por otros
autores usando otros programas que emplean los mismos algoritmos
discriminantes. (Fernandes et al., 2009; Gislason y Silva, 2009; Gorsky
et al., 2010). Entre los algoritmos empleados el Support Vector
Machine (Chang and Lin, 2001) present6 la mejor precision global, lo
que coincide con lo observado por Hu y Davis (2005) que describieron
dicho método como el mejor para la clasificacion de las imagenes
obtenidas con el Video Plankton Recorder. No obstante las diferencias
en precision entre el Support Vector Machine y otros métodos como el
Random Forest fueron pequefias, de hecho otros autores consideran a
este Ultimo método como el mejor (Gorsjean et al., 2004; Bell y
Hopcroft, 2008; Fernandes et al., 2009; Gislason y Silva, 2009; Gorsky
et al., 2010).

La similitud entre nuestros resultados y los de otros autores indican la
posibilidad de que se esté cerca del limite en precisiébn y nimero de
clases que se puede alcanzar con los métodos discriminantes actuales.
Ademas del desarrollo de nuevos algoritmos discriminantes otra
posible via para mejorar la precision de este tipo de herramientas seria
usar nuevas variables descriptivas, que reflejen mejor las formas del
zooplancton y permitan un mayor rendimiento de los algoritmos

discriminantes.
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CAPITULO 2

Ciclo anual y distribucidn espacial de los quetogantos en el gradiente
costa-océano del Cantdbrico central.
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INTRODUCCION

La dinamica poblacional del zooplancton es lo suficientemente lenta
como para poder describirla de forma mensual, pero a la vez es lo
suficientemente rapida como para reaccionar a las variaciones

estacionales e interanuales del medio (Mackas et al., 2001).

Estudios a largo término sobre el zooplancton han descrito cambios
interanuales en su distribucién espacial, fenologia, composicion
especifica, abundancia y biomasa (Richardson, 2008; Mackas y
Beaugrand, 2010; Mackas et al., 2012). A escala local el zooplancton
también refleja los procesos hidrograficos regionales (Polovina et al.,
1995; Richardson y Schoeman, 2004), como por ejemplo el efecto de
afloramientos costeros o corrientes entre otros.

El Cantdbrico central presenta una inigualable oportunidad para
estudiar la relaciébn entre el zooplancton y las condiciones
hidrograficas. Esta zona presenta un ciclo clasico de mares templados,
con una columna de agua estratificada en verano y un invierno
dominado por procesos de mezcla profunda de la columna de agua
(Botas et al., 1989). Ademas también se dan una serie de procesos
fisicos como frentes, corrientes de talud hacia el polo o la descarga de
rios que hacen variar el patron anual (Llope et al., 2006). Todo esto
hace que exista una variabilidad espacial que se manifiesta a lo largo

de un marcado gradiente costa-océano (Llope et al., 2007).

Entre los grupos que forman parte del zooplancton los quetognatos, por
su condicion de organismos indicadores de las masas de agua (Bieri,
1959; Postel, 1995), son uno de los grupos mas adecuados para

describir y analizar estos cambios y su efecto sobre el zooplancton.
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Los trabajos realizados sobre el grupo en las costas atlanticas
espafiolas son escasos y antiguos (Martinez-Tapia, 1979; Andréu,
1981; Moreno et al., 1983). En todos ellos se analiza un Gnico ciclo
anual de forma somera, al no poder relacionar las abundancias de las
distintas especies presentes con los parametros fisicos, quimicos y
biolégicos del medio, por no disponer de un conjunto adecuado de

variables descriptivas.

En las aguas del Cantdbrico central se han encontrado hasta el
momento cuatro especies de quetognatos: Parasagitta friderici,
Serratosagitta tasmanica, Mesosagitta minima y Flaccisagitta enflata,
siendo P. friderici la mas abundante y frecuente, llegando incluso a ser
la Unica especie presente en alguno de los meses del afio (Moreno et
al., 1983); de hecho P. friderici es la Unica especie presente a lo largo
de todo el Cantabrico, donde también se encontraron otras especies
como Eukrohnia hamata y Pseudosagitta lyra (Martinez-Tapia, 1979;
Andréu, 1981).

En el presente trabajo se analizan tres afios de una serie temporal
zooplancténica llevada a cabo en el Cantabrico central para conocer el
efecto de las condiciones hidrograficas sobre los quetogantos a lo largo
de un gradiente costa-océano. Ademas se describird el ciclo anual y la
estructura de las distintas poblaciones de quetognatos en el Cantabrico

central.
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MATERIAL Y METODOS

Muestreo

El estudio fue llevado a cabo frente a la costa de Cudillero en tres
estaciones de muestreo (Fig. 2.1). Dos de las estaciones se encuentran
en la plataforma continental (E1 y E2) mientras que la otra esta sobre
el talud, no obstante al encontrase sobre el cafién de Avilés la

batimetria de esta estacion alcanza casi 1000m de profundidad.

Golfo de
Vizcaya

43.9°N

43.8°N

43.7°N

Cabo Pefias

43.6°N

.20 Data View

43.5°N

Figura 2.1 Mapa de la zona de estudio

Las muestras utilizadas en el estudio corresponden al periodo
comprendido entre julio del 2001 y junio del 2004, y fueron tomadas
con una periodicidad mensual. EI muestreo se realizé a bordo del B/O

José Rioja del Instituto Espafiol de Oceanografia.
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Variables ambientales

La temperatura y la salinidad de la columna de agua fueron tomadas
todos los meses con una sonda CTD SeaBird 25. A partir de estos
datos se calcularon las siguientes variables: Temperatura media de la
columna de agua (tm), salinidad media (sal) y un indice de
estratificaciéon de la columna de agua (est), calculado como la
desviacion tipica de los valores de temperatura de los primeros 50m.
En cada una de las estaciones la temperatura y la salinidad fueron
promediadas para la totalidad de la columna de agua muestreada que
corresponde a los primeros 50, 100 y 200m en las estaciones E1, E2 y

E3 respectivamente.

Otra variable fisica utilizada es el “indice de afloramiento diario”. Este
se calcul6 mediante la componente del transporte de Ekman a partir de
los datos locales de viento (Llope, 2001). En cada mes muestreado se
calcularon los promedios del indice de afloramiento para los 2, 3, 4, 5,
6,7,8,9,15, 20 y 30 dias anteriores a la fecha de muestreo (incluyendo
el dia de muestreo). Esto nos permite conocer la situacién de la
columna de agua previa al dia de muestreo, ya que si el valor del indice
promediado es positivo indica que durante esos dias hubo afloramiento
de aguas profundas, por el contrario si el valor es negativo sefiala un
periodo con un hundimiento de aguas superficiales.

La estimacién de la biomasa fitoplancténica (clorofila-a) se realizo con
un fluorometro de tipo Turner Desings-10 siguiendo a Yentsch y Menzel
(1963). En cada una de las estaciones se muestre6 toda la columna de
agua y los valores de todas las profundidades fueron integrados en un
valor medio para toda la columna de agua. Este valor representa la
concentracién media de clorofila en los primeros 50, 100 y 200m de la

columna de agua en las estaciones E1, E2 y E3 respectivamente.
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La biomasa del mesozooplancton, expresada como peso seco, fue
estimada a partir de muestras recogidas mediante pescas verticales
con una red WP2 triple de 200um de luz de malla y 40cm de diametro
de boca. La profundidad de la pesca fue de 50, 100 y 200m para las

estaciones E1, E2 y E3 respectivamente.

En el laboratorio las muestras se fraccionaron en tres clases de
tamafio: de 200um a 500um, de 500um a 1000pm y mayor de 1000um.
Las muestras se secaron en estufa a 60°C durante al menos un periodo
de 48h antes de pesarlas. Estos valores nos dan una idea de la
composicién de tamafios del mesozooplancton y pueden servir como
indicadores de la abundancia de presas potenciales para los

quetognatos.

Quetognatos

Las muestras para el analisis cualitativo y cuantitativo de las
poblaciones de quetognatos se tomaron simultdneamente a las
empleadas para el andlisis de la biomasa del mesozooplancton de otra
de las mangas de la red WP-2 triple. Las muestras fueron conservadas
en una solucion de formol al 4% en agua de mar tamponado con bérax
al 2,5%.

En el laboratorio las muestras fueron analizadas en su totalidad
contando e identificando los individuos hasta el nivel de especie
cuando fue posible, [segin Moreno (1973), Pierrot-Bults y Chidgey
(1988), McLelland (1989) y Casanova (1999)]. Para la identificacion y
el recuento se utiliz6é un estereomicroscopio Leica MZ-12s,
empledndose un microscopio Leica DMLS cuando fue necesaria una

mayor resolucion para la identificacion.

También se analizé la estructura de las poblaciones, asignando un

estadio de desarrollo a cada uno de los individuos siguiendo los

e
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propuestos por Zo (1973), que asigna los individuos a 3 clases de edad
dependiendo de su estado gonadal. El estadio | son individuos que no
presentan Gvulos visibles, el 1l con 6vulos en desarrollo y de distinto

tamafio y el lll se trata de especimenes con al menos un 6vulo maduro.

Anadlisis Estadisticos

La correlacion de Spearman aporta una estimacion de como estan
relacionadas dos variables, y para poder utilizarla no es necesario
cumplir ningun tipo de asuncion. Este tipo de andlisis no paramétrico
fue el empleado para relacionar las abundancias de los distintos
estadios de desarrollo con las variables consideradas; también se
empled en la relacion entre las diferentes especies y los procesos de

afloramiento.

La relacién entre la abundancia de las especies y las condiciones del
medio se analizé6 mediante regresiones lineales; para ello los distintos
datos de abundancia poblacional de cada especie fueron
transformados siguiendo la funcién log(N+1), donde N es el valor de la
abundancia expresada como ind/m2. Esta transformacion se realiz6
para que las variables se ajustasen a las asunciones de la normalidad
y la homocedasticidad necesarias, ambas comprobadas por los tests
de Kolmogorov-Smirnov y Levenne respectivamente, asi como la
independencia de las muestras para poder llevar a cabo una regresion
lineal (Underwood, 1997).

Una vez transformados se realizaron regresiones lineales para cada
especie que cumpliese las asunciones. En ellas se enfrentaron las
variables dependientes, abundancia, a todas las variables
consideradas en el estudio. El método empleado en las regresiones fue
el llamado “Método Hacia Atras”, mediante el cual se introducen al

sistema todas las variables independientes ofrecidas, seguidamente se
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elimina la variable menos significativa del sistema, y asi sucesivamente
hasta que todas variables independientes de la regresion explican una

parte de la varianza de forma significativa.

No obstante en algunos casos la transformaciéon de la abundancia
poblacional sélo proporcionaba la normalidad; en estos casos se
recurrié al analisis de regresion lineal ponderada, que permite trabajar
con variables dependientes no homocedasticas (Underwood, 1997).
Este andlisis se puede realizar si las diferencias de variabilidad se
pueden pronosticar a partir de otra variable; el procedimiento de
estimacién ponderada permite calcular los coeficientes de un modelo
de regresion lineal mediante minimos cuadrados ponderados, de forma
que se les dé mayor ponderacion a las observaciones mas precisas (es
decir, aquellas con menos variabilidad) al determinar los coeficientes

de regresion.

En este tipo de regresiones las asunciones de normalidad e
independencia de las muestras han de seguir cumpliéndose, por lo
cual la transformacion de la variable dependiente sigue siendo
necesaria. En este caso también se utilizé el “Método Hacia Atras”, y
las variables independientes empleadas fueron los componentes

obtenidos del andlisis de componentes principales.

El analisis de componentes principales intenta identificar variables
subyacentes, o factores, que expliguen la configuracion de las
correlaciones dentro de un conjunto de variables observadas. Este tipo
de andlisis se utiliza para reducir la informacién a un nimero menor de
nuevas variables que explique la mayor parte de la varianza observada

en el conjunto de todas las variables analizadas.

En nuestro caso sometimos a este andlisis a las siguientes variables
ambientales: temperatura media de la columna de agua, salinidad

media y el indice de estratificacion de la columna de agua. También se
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incluyeron en este analisis los valores integrados para toda la columna
de agua de la biomasa fitoplanctonica (concentracion de clorofila-a),
asi como las biomasas de las diferentes fracciones en las que se

separ6 el mesozooplancton.

El resultado de este andlisis es el valor de cada uno de los
componentes principales extraidos por el andlisis, para cada uno de

los meses estudiados.
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RESULTADOS

Variables ambientales

Temperatura

En las tres estaciones se observa un mismo patrén a lo largo de los
tres ciclos anuales estudiados, con la existencia de una columna de
agua homogénea en invierno y estratificada en verano. No obstante
existen diferencias entre las estaciones como consecuencia de la
diferente batimetria de las mismas; mientras que en la estacion mas
costera toda la columna de agua se ve afectada por el ciclo estacional,
las aguas profundas de la estacion més oceénica permanecen a
temperatura constante durante todo el afio (Figs. 2.2, 2.3y 2.4).
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Figura 2.2 Perfil de temperatura entre julio de 2001 y junio de
2004 en la estacién E1.

Se puede observar en las tres estaciones como el verano (julio, agosto
y septiembre) del 2001 presenta las temperaturas mas elevadas,
contrariamente al del afio 2002 que presenta las temperaturas mas
bajas. También se aprecia, especialmente en las estaciones E2 y E3,
como el invierno (enero, febrero y marzo) del 2004 fue el mas frio de

los tres estudiados.
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Figura 2.3 Perfil de temperatura entre julio de 2001 y junio de 2004
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Figura 2.4 Perfil de temperatura entre julio de 2001 y junio de 2004
en la estacion E3.

El resto de las variables ambientales analizadas en este estudio,
incluyendo las biomasas en las que se fraccioné el mesozooplancton,
se presentan en las Tablas |, Il y Il del Anexo para las estaciones E1,

E2 y E3 respectivamente.
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Abundancia

En las muestras de zooplancton analizadas se han encontrado las
siguientes especies de quetogantos: Parasagitta friderici,
Serratosagitta tasmanica, Pseudosagitta lyra y Eukrohnia hamata. Las
dos primeras son las especies mas abundantes en la zona de muestreo
y las poblaciones se encuentran representadas por todos los estadios
de desarrollo, mientras que las dos Ultimas son menos frecuentes y

s6lo aparecen individuos juveniles (Anexo,Tablas IV, V y VI).

P. friderici presenta abundacias bajas desde mediados de otofio hasta
comienzos de primavera para alcanzar el maximo anual en verano,

estando mejor representada en la estacion costera (Fig. 2.5).
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Figura 2.5 Abundancia de P. friderici (ind/m?) en las tres estaciones
entre julio de 2001 y junio de 2004.

S. tasmanica, la segunda especie en importancia por su abundancia,
muestra un ciclo estacional similar al de P. friderici con minimos
invernales y méximos estivales. Sin embargo esta especie es en

general mas abundante en la estacion oceanica (Fig. 2.6).

0-50

50-100
100-500
500-1000

JMSONDEFMMWMJMSONDEFMMWMJMSONDEFMMWM 1000-1500
2001 2002 2003 1500-2000
+ 2000

Figura 2.6 Abundancia de S. tasmanica (ind/m?2) en las tres estaciones
entre julio de 2001 y junio de 2004.
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P. lyra presenta un ciclo anual menos patente. Aparece con mayor
frecuencia y abundancia en los meses de primavera y comienzos de
verano, sobre todo en la estacién mas alejada de la costa y con mayor
batimetria (Fig. 2.7).
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Figura 2.7 Abundancia de P. lyra (ind/m?2) en las tres estaciones
entre julio de 2001 y junio de 2004.

Eukrohnia hamata, la especie mas escasa, s6lo aparece en la estacion

mas oceanica en los meses de mezcla invernal con temperaturas bajas
(Fig. 2.8).
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Figura 2.8 Abundancia de Eukrohnia hamata (ind/m?2) en las tres estaciones
entre julio de 2001 y junio de 2004.

Estacién E1
Las relaciones entre la abundancia de los diferentes estadios de

desarrollo de cada especie con las variables ambientales y las clases

de tamafio de la biomasa para la estacion E1 se detallan en la Tabla

2.1.
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Tabla 2.1. Correlaciones entre la abundancia de las especies y las
variables ambientales en la estacion E1.

Especie P. friderici S. tasmanica P. lyra
Estadio 1 2 3 Total 1 2 3 Total 1
T media 0,71(**) 0,78(**) 0,72(**) 0,73(**) 0,76(**) 0.34 0.31  0,75(*%) 0.08
Est 0,76(**) 0,66(**) 0,64(**) 0,72(**) 0,76(**) 0,51(**) 0.14 0,76(**) 0.07
Sal 0.20 0.13 0.05 0.19 0.23 0,38(*) -0.25 0.23 0.11
Chla-a 0.22 0.21 0.05 0.22 0.09 0.06 -0.05 0.08 -0.18

Bmpeq  0,66(**) 0,46(**) 0,41(*) 0,63(*) 0,54(**) 0,39(*) -0.03 0,53(*)  0.09
Bmmed  0,65(*) 0,60(*) 0,57(**) 0,64(*) 0,56(**) 0,45(*) -0.06 0,56(**)  0.12
Bm gran 0.34 032 043%* 032 032 026 -010 033  -0.06

(**) Correlacion significativa a 0,01 (bilateral).
(*) Correlacion significativa a 0,05 (bilateral).

Los tres estadios de P. friderici se ven influenciados de igual forma por
la temperatura y la estratificacion de la columna de agua, sin embargo
la relacién con las tres clases de tamafio en que se dividié la biomasa
del zooplancton es distinta para cada estadio. Se observa una relacién
significativa entre las fracciones de biomasa de tamafio pequefio y los
primeros estadios de desarollo, esta relacién se amplia a la fraccion de
mayor tamafo en los adultos de la especie.

En el caso de S. tasmanica solo los juveniles mas tempranos (estadio
1) se relacionan con la temperatura y la estratificacion de forma
significativa, mientras que el estadio 2 lo hace con la estratificacion y
la salinidad. Ambos estadios se relacionan de forma positiva con la
biomasa de la fraccion menor e intermedia, aunque esta relacién es
menor que en P. friderici. En esta especie los adultos no se relacionan
de forma significativa con ninguna de las variables consideradas al
igual que los individuos de P. lyra; esto puede deberse a la baja
frecuencia y abundancia de estadios adultos en la estacion E1 a lo

largo del periodo de estudio (Anexo, Tabla IV).
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Tabla 2.2. Resultados del analisis de componentes
principales en la estacion E1.

Componentes
Variable 1 2

T media 0,698 -0,384
Est 0,82 -0,269
Sal 0,641 0,122
Chla-a -0,074 0,75
Bm peq 0,809 0,05
Bm med 0,878 0,197
Bm gran 0,391 0,649

% de la varianza 45,04 18,01

Las variables independientes consideradas fueron resumidas en dos
componentes principales; el primero relacionado con valores elevados
de temperatura, estratificacién, salinidad, biomasa de la fraccion
pequefia e intermedia, mientras que el segundo se relaciona con
valores elevados de biomasa de la fraccion grande y concentraciones
de clorofila mas elevada (Tabla 2.2).

La regresion lineal ponderada “hacia atras” de los componentes
extraidos con la abundancia de P. friderici muestra una relacion
significativa y postiva entre esta especie y el componente 1 del analisis
(Tabla 2.3).

Tabla 2.3. Resumen del modelo de regresién lineal ponderada:
abundancia de P. friderici frente a los componentes principales
extraidos (E1) mediante el método “hacia atras”.

Variables predictivas
ANOVA B Error tip. Beta Significacion
Fy 50=34,62 Intercepcion 1,77 0,079 <0,0001
p< 0,0001
R?= 0,63 Componente 1 0,37 0,063 0,80 <0,0001
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En el caso de S. tasmanica la regresion muestra una relacion positiva
con el componente 1, pero también se ve influenciada por el
componente 2 de forma significativa y negativa (Tabla 2.4).

Tabla 2.4. Resumen del modelo de regresion lineal ponderada:

abundancia de S. tasmanica frente a los componentes principales
extraidos (E1) mediante el método “hacia atras”

Variables predictivas
ANOVA B Error tip. Beta Significacién
F,,5=11,98 Intercepcion 0,64 0,062 <0,0001
p<0,001 Componente 1 0,45 0,089 0,88 0,0003
R2= 0,61 Componente 2 -0,12 0,039 -0,56 0,0061
Estacion E2

En la estacién E2 P. friderici también se relaciona con la temperatura y
con la estratificacion de la columna del agua, aunque en este caso los
adultos sélo con la estratificacién. Los juveniles muestran una relacion
significativa y postiva con la biomasa de la fraccion de menor tamafio
e intermedio, en cambio los del estadio 2 solo con la intermedia y los

adultos con ninguna de las fraccciones de tamafio (Tabla 2.5).

Tabla 2.5 Correlaciones entre las abundancias de las especies y las
variables ambientales en la estacion E2.

Especie P. friderici S. tasmanica P. lyra
Estadio 1 2 3 Total 1 2 3 Total 1
T med 0,48(**) 0,46(**) 0.29 0,50(**) 0,48(**) 0,37(*) 0.26 0,43(*) 0.09
Est 0,73(**) 0,72(**) 0,42(*) 0,76(**) 0,63(**) 0,57(**) 0,50(**) 0,65(**)  -0.08
Sal -0.10 -0.02 -0.11  -0.09 -0.10  -0.09 0.04 -0.06 0.04
Chla-a -0.02 0.16 0.27 0.01 0.19 0.26 0.08 0.28 0.25

Bmpeq 039(*) 024 024 030 030 022 023 028 0.19
Bmmed  057(*) 0,44(") 0.25 0,54(*) 0,37(*) 0,49(*) 0.20 0,52(**  0.11
Bm gran 033 019 006 029 022 016 005 021 0.15

(**) Correlacion significativa a 0,01 (bilateral).
(*) Correlacion significativa a 0,05 (bilateral).

49



Todos los individuos de S. tasmanica, salvo los adultos se relacionan
positivamente con valores elevados de temperatura, estratificacién y
biomasa de la fraccion intermedia, mientras que los adultos de la
especie solo lo hacen con la estratificacién de la columna de agua
(Tabla 2.5). Nuevamente P. lyra no presenta relacion alguna con las
variables consideradas (Tabla 2.5), a pesar de ser mas frecuente y

abundante en esta estacion que en la estacion costera (Fig. 2.7).

Tabla 2.6. Resumen del modelo de regresion lineal: abundancia de
P. friderici frente a las variables ambientales (E2) mediante el
método “hacia atras”.

Variables predictivas
ANOVA B Error tip. Beta Significacion
Intercepcion -0,13 0,221 0,57
F, =182 Est 0,26 0,066 0,43 <0,001
p<0,001 Bm med <0,01 0,000 0,64 <0,0001
R2= 0,79 Chla-a <0,01 0,001 -0,39 0,005
Bm peq <0,001 <0,001 0,25 0,04

La regresion de P. friderici pone de manifiesto la relacién entre la
abundancia de la especie y valores elevados de biomasa de las
fracciones pequefia e intermedia y la estratificacion de la columna de
agua, mientras que se relaciona negativamente con la concentracion
de clorofila (Tabla 2.6).

Estacion E3

En la estaciébn mas oceanica los estadios 1y 2 de P. friderici presentan
una relacion significativa y positiva con la estratificacion de la columna
de agua; el estadio més temprano también muestra una relacién
positiva con la biomasa de la fraccion de mayor tamafio. Sin embargo
los adultos no se relacionan significativamente con ninguna de las

variables consideradas (Tabla 2.7).
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Tabla 2.7. Correlaciones entre las abundancias de las especies y las
variables ambientales en la estacion E3.

Especie P. friderici S. tasmanica P. lyra E. hamata

Estadio 1 2 3 Total 1 2 3 Total 1 1

T med 0.15 0.16 0.11 0.14 0.32 0.26 0,38(*) 0.32 -0.31 -0,38(*)
Est 0,48(**) 0,45(*) 0.33  0,44(*) 0,81(**) 0,70(**) 0,64(**) 0,83(**) 0.02 -0,36(*)
Sal -0.07 0.03 -0.05 0.02 -0.13  -0.03 -0.18 -0.13 0.04 -0,28

Chla-a -0.20  -0.10 -0.03 -0.10 -0.33  -0.34 -032 -0.32 0.27 0,21

Bm peq 0.26 0.15 0.19 0.15 0,55(**) 0,45(*) 0.22 0,51(**) -0.02 0,16

Bm med 0.36 0.31 0.13 0.32  0,52(**) 0,59(**) 0,46(*) 0,56(**) 0.23 -0,05

Bm gran 0,38(*) 0.21 0.02 0.28 0,38() 0,41(*) 0.19 0,41(*) 0.22 -0,02

(**) Correlacion significativa a 0,01 (bilateral).
(*) Correlacion significativa a 0,05 (bilateral).

Los estadios 1y 2 de S. tasmanica presentan relaciones significativas
y positivas con la estratificacién de la columna de agua y las tres
fracciones de tamarfio de biomasa del mesozooplancton, pero mientras
los juveniles tienen una mayor relacién con la fraccion mas pequefa,
los individuos del estadio 2 lo hacen con la fraccién intermedia y la
mayor. Por su parte los adultos presentan relaciones significativas y
positivas con la temperatura media del agua, la estratificacién y la
biomasa de la fraccién intermedia (Tabla 2.7).

Al igual que en las otras dos estaciones P. lyra no presenta ninguna
relacién significativa con las variables consideradas, mientras que
Eukrohnia hamata muestra una relacién negativa y significativa con la
temperatura del agua y la estratificacion de la columna de agua (Tabla
2.7).

Tabla 2.8. Resumen del modelo de regresion lineal: abundancia de S.
tasmanica frente a las variables ambientales (E3) mediante el método
“hacia atras”.

Variables predictivas
ANOVA B Error tip. Beta Significacién
F, 26=26,54 Intercepcion <0,01 0,201 0,97
p<0,001 Est 0,53 0,082 0,73 <0,000001
R2= 0,67 Bm gran <0,001 0,000 0,30 0,01
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La regresién de P. friderici frente a los componentes principales
extraidos no presenta ninguna relacion significativa. En el caso de S.
tasmanica, la especie muestra una relacion significativa y positiva con
la estratificacién de la columna de agua y la biomasa de la fraccion de

mayor tamafio (Tabla 2.8).

Procesos de Afloramiento

La relacion entre la abundancia de las diferentes especies y los
promedios diarios de afloramiento de aguas profundas varia segun la
especie y la distancia a la costa. En las estaciones mas costeras E1y
E2 no se obtuvo ningun valor de correlacién significativo, mientras que
en la estacidbn mas oceénica Unicamente E. hamata no presenta

ninguna relacion significativa (Fig. 2.9).
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Figura 2.9 Correlaciones entre la abundancia de las especies y los promedios

diarios de afloramiento con algun valor significativo () en la estacion E3.
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La relacion entre P. friderici y los procesos de afloramiento es positiva
con todos los promedios, aunque solo es siginificativa con los
promedios de 20 y 30 dias. El caso contrario lo presenta S. tasmanica
que con todos los promedios tiene una relacién negativa, aunque sélo
con los de 5 y 6 dias es significativa. En el caso de P. lyra la relacién
es negativa hasta los tres primeros dias luego el valor aumenta hasta
el promedio de 7 dias, Unica relacion significativa, para disminuir

después manteniendo el signo postivo de la relacion (Fig. 2.9).
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DISCUSION

En el golfo de Vizcaya P. friderici es considerada como una especie
indicadora de aguas de origen neritico (Fernandez et al., 2004), lo que
concuerda con lo observado en estudios anteriores sobre quetognatos
en el Cantabrico (Andréu, 1981; Moreno et al., 1983). Estos estudios
junto con los resultados del presente trabajo muestran a P. friderici
como una especie casi perenne y a veces exclusiva en las zonas

costeras del Cantabrico seguida en importancia por S. tasmanica.

Los resultados obtenidos en este trabajo muestran una distribucion
espacial diferente de estas dos especies, con P. friderici como especie
mayoritaria en las estaciones mas costeras y S. tasmanica en la
estacion mas oceanica. Esta distribuciéon fue observada por Andréu
(1981) en las costas del Pais Vasco (Punta Endata) y Moreno et al.
(1983) frente a la costa de Gijon. En otras zonas del Atlantico donde
también coinciden las dos especies (costas de Benguela, Atlantico
Suroriental) se observa una situacién muy similar (Gibbons, 1994),
aungue en este caso la sustitucion de una especie por la otra se da con

una menor distancia a la costa.

En el Cantabrico central P. friderici presenta un ciclo anual con dos
maximos, uno a finales de primavera y otro a finales de verano
principios de otofio, siendo este dltimo el de mayor importancia
(Andréu, 1981; Moreno et al., 1983). Este patron de distribucion
temporal aparece en otras zonas atlanticas como en las costas
argentinas, aunque en ese caso el maximo de mayor entidad

corresponde al verano (Daponte et al., 2004).
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Segun nuestros resultados la abundancia de P. friderici en el
Cantabrico central esta relacionada con temperaturas elevadas y una
mayor estratificacion de la columna de agua; también se relaciona con
la abundancia de presas potenciales, que en este caso esta

representado por la biomasa de la fraccién pequefa e intermedia.

La relacién entre la abundancia de P. friderici y la temperatura del agua
puede deberse a una estacionalidad en su ciclo reproductor. Sin
embargo se observa como en el verano del 2001, el mas calido, se dan
las densidades mas elevadas de la especie, mientras que en los meses
de primavera del 2004 hay densidades muy bajas tras el invierno mas
frio del periodo estudiado; esto apunta a que la relacion con la
temperatura no es debida exclusivamente a la estacionalidad de su
ciclo reproductor. Esta relacion entre la abundancia de P. friderici y
temperaturas elevadas del Cantébrico coincide con lo observado por
Almeida-Prado (1968) en las costas de Brasil, que considera esta

especie como indicadora de aguas neriticas entre 21y 27 °C.

Los distintos estadios de P. friderici presentan diferente relacién con
las presas; asi los individuos juveniles muestran una mayor relacion
con las fracciones de menor tamafio mientras los adultos amplian el
rango de tamafo de presas, esto coincide con lo observado para la
especie en otros estudios (Stuart y Verheye, 1991; Gibbons y Stuart,
1994).

Los meses de mayor abundancia de la especie coinciden con
densidades elevadas de Centropages spp y Temora stylifera en el
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Cantabrico central (Rodriguez com pers.). Ambas especies son
consideradas como presas preferentes de P. friderici en estudios
previos (Pearre, 1974 y 1976; Gibbons, 1994) lo que indica la
posibilidad de que P. friderici no soélo se relacione con la cantidad de

presas disponibles sino también con la idoneidad de las mismas.

Sin embargo en la estacion méas oceanica se observa que la
abundancia de P. friderici s6lo se relaciona con los procesos de
afloramiento. Segun los resultados en esta estacion la especie se ve
favorecida por los procesos de afloramiento. En otras areas se ha visto
también como P. friderici domina las poblaciones de quetognatos en
zonas de afloramiento intenso y mas o menos constante (Bieri, 1959;
Liang y Vega-Pérez, 2001), pero en nuestras costas el afloramiento es

costero de menor intensidad y pulsatil.

El afloramiento de aguas profundas se produce tras la retirada del agua
superficial costera; tras el ascenso el agua aflorada se dirige hacia mar
adentro, alcanzando incluso la estacion mas oceanica de nuestro
estudio (Llope et al., 2006). Estas caracteristicas del afloramiento y los
resultados del presente trabajo, que asocian a P. friderici con agua
costera y calida, sugieren que la relacion entre P. friderici y los
procesos de afloramiento se debe a un proceso fisico de transporte y
acumulaciéon en la zona mas oceanica de individuos, que son
desplazados con el agua aflorada desde la zona costera. Aunque seria
necesario realizar un mayor ndmero de estudios para conocer en
profundidad el efecto del afloramiento sobre las poblaciones de P.

friderici en el Cantabrico.
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S. tasmanica es mas abundante en la estaciébn mas oceanica y se
relaciona también con temperaturas altas y con la estratificacion de la
columna de agua, lo que hace que las dos especies mas abundantes

en la zona muestren un ciclo anual similar.

S. tasmanica se encuentra también relacionada con la disponibilidad
de presas, aunque en esta especie se observa como los estadios
juveniles tienen también relacién con la biomasa de la fraccién de
mayor tamafo. Esto parece indicar que S. tasmanica se alimenta de
presas de mayor tamafio que P. friderici, lo que ya ha sido observado
en otras zonas donde coinciden ambas especies (Gibbons, 1994). No
obstante los adultos de S. tasmanica so6lo presentan relaciéon con la
biomasa de la fraccién de tamafio intermedio y en la estacién E3; esto
puede ser debido a la escasez de individuos adultos que més notable
en las estaciones mas costeras. Este modelo de distribucién espacial
de los diferentes estadios de desarrollo de S. tasmanica, ya ha sido

observado en otras zonas (Gibbons, 1992).

Los procesos de afloramiento afectan negativamente a la abundancia
de S. tasmanica; este efecto negativo también parece ser una
consecuencia del arrastre de las aguas costeras. Al tratarse de una
especie de distribucién oceanica el agua aflorada empujara a los
individuos fuera de la zona muestreada, lo que hara disminuir la
abundancia de la especie en la estacion E3, que también se ve

influenciada por el afloramiento costero (Llope et al., 2006).

Las otras dos especies identificadas en el estudio presentan un claro

patron oceénico, esto coincide con lo observado por Grant (1991)
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frente a las costas del Atlantico norteamericano. P. lyra esta
caracterizada como una especie mesoplanctonica de aguas tropicales
0 subtropicales (Casanova, 1999), aunque se puede encontrar en
latitudes elevadas (LeBrasseur, 1959). Una situacion curiosa se da en
enero y febrero del 2002 en la estacién E2, donde la influencia de la
corriente de talud hacia el polo fue absoluta (Llope com. pers.); en
ambos meses la Unica especie presente en dicha estacion fue P. lyra.
Esta corriente discurre por el talud continental hacia el norte por la
costa portuguesa, al llegar al cabo Finisterre una rama de la corriente
sigue hacia el norte mientras que la otra recorre el talud de la costa
Cantabrica. Esta corriente que se origina en zonas tropicales podria
traer con ella los individuos de P. lyra encontrados en la estacién E2

en los meses de enero y febrero de 2002.

La abundancia de esta especie parece no relacionarse con ninguna
de las variables consideradas, Unicamente guarda una relacion positiva
con el promedio de afloramiento de 7 dias antes. Esta relacion puede
deberse al transporte de individuos al igual que los individuos de P.
friderici y S. tasmanica; los de P. lyra ascenderian con las aguas
profundas para luego ser transportados hacia la estacién E3, no
obstante en todo el periodo estudiado sélo se encontraron individuos
juveniles (estadio 1). Esto puede deberse a la profundidad maxima de
muestreo, ya que los individuos adultos suelen encontrarse a mayor
profundidad como pasa en el Mediterrdneo (Batistic et al., 2003), o
también a la escasez natural de individuos adultos en las poblaciones
de P. lyra (Kehayias et al., 1994), o bien al hecho de que la poblacion
de P. lyra en el Cantabrico central este formada Unicamente por

juveniles expatriados de otras zonas.

E. hamata es una especie de distribucién bipolar, siendo epiplancténica

en las zonas polares y hundiéndose en la columna de agua a medida
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que disminuye la latitud, apareciendo otra vez en superficie en la zona
mas ecuatorial (Bieri, 1959). En la zona estudiada sélo aparece en la
estacion mas oceanica y su presencia esta asociada a los meses mas
frios e invernales con una columna de agua homogénea. Esta relacion
parece légica ya que serd en estos meses cuando la especie se
presente a menor profundidad, mientras que en los meses mas calidos
la especie se vera obligada a descender a zonas mas profundas donde
encontrara un habitat mas apropiado. Un comportamiento parecido fue
observado por Johnson y Terazaki (2003) en aguas de Japon donde la
especie era menos abundante y se encontraba a mayor profundidad

en las masas de agua mas cdlidas.

Los quetognatos en el Cantabrico central muestran un claro patrén
estacional que se corresponde con el de las dos especies mas
abundantes de la zona, este patron es tan marcado que incluso pueden
desaparecer las poblaciones en invierno. Esto no obstante podria ser
un artefacto del método de muestreo, ya que si los adultos en invierno
se sitlan en zonas mas profundas cercanas al fondo (comportamiento
ya observado para alguna especie de quetognato por Choe y Deibel,
2000), no estarian siendo recogidos y por ello la poblacién invernal de

guetognatos estaria siendo subestimada.
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CAPITULO 3

Distribucion de los quetogantos a lo largo de un transecto desde el
borde hacia el centro del giro subtropical del Atlantico norte.

61




62




INTRODUCCION

Los giros oceanicos subtropicales representan aproximadamente el
40% de la superficie del planeta y actualmente se estan expandiendo
(McClain et al., 2004; Polovina et al., 2008). Esto hace que un mayor y
mejor conocimiento de los mismos sea un objetivo importante para la

oceanografia.

El papel del zooplancton en los grandes giros oceanicos aun presenta
incertidumbres, aunque ya se han dedicado muchos esfuerzos para
discernir algunas de ellas como: su papel como consumidores (Huskin
et al., 2001; Isla et al. 20044a), su funcién en el transporte de material
hacia zonas profundas del océano (Steinberg et al. 2000 y 2002; Al-
Mutari et al., 2001; Schnetzer y Steinberg, 2002; Huskin et al., 2004),
su respuesta frente a diferentes estructuras de mesoescala (Davis y
Wiebe, 1985; Roman et al. 1985; Wiebe et al., 1985; Cowles et al.,
1987; Hernandez-Leon et al.,, 2001) o los cambios poblacionales a

largo plazo (Roman et al., 1993; Steinberg et al. 2001).

Sin embargo este esfuerzo no se ha distribuido homogéneamente y la
mayoria de los estudios realizados en el Atlantico norte se han llevado
a cabo en la parte occidental del mismo. Principalmente en la zona de
la corriente del Golfo (The Ring Group, 1981; Wiebe, 1982; Davis and
Wiebe, 1985; Wiebe et al., 1985 y 1992; Wormuth, 1985) y
aprovechando la serie temporal realizada desde Bermuda, BATS (ver

Steinberg et al. 2001 y las citas en él).

Existe un menor nimero de trabajos sobre el zooplancton subtropical
de la parte oriental del Atlantico norte, y la mayoria de estos tienen un

marco espacio-temporal limitado. Ademas en estos estudios se
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considera como Unica referencia la biomasa zooplancténica, siendo
muy escasa la informacion taxondmica sobre el zooplancton
(Hernandez-Ledn et al., 1999, 2001 y 2002; Yebra et al., 2005).

En el caso de los quetognatos la informacién es practicamente
inexistente, y para otras grandes zonas oceanicas es muy escasa,
debido a que en la gran mayoria de estudios sobre el zooplancton se
analiza el grupo en su conjunto sin hacer una discriminacion
taxondmica detallada (Davis y Wiebe, 1985; Roman et al. 1985; Wiebe
et al., 1985; Huskin et al. 2004; Landry et al., 2008).

Esta ausencia de trabajos taxonémicos puede significar la pérdida de
informacion ecolégicamente relevante (Bottger-Schnack et al. 2004),
ya que por ejemplo un analisis taxonémico detallado permitira conocer
la diversidad especifica del grupo, su distribucién espacial y temporal
o el papel en las redes tréficas y los ciclos biogeoquimicos. El objetivo
del presente estudio es conocer la composicién y diversidad de los
quetognatos epipelagicos en la zona oriental del Atlantico norte
subtropical, y analizar sus cambios a lo largo de un gradiente tréfico

hacia el centro del giro subtropical.

Ademas los quetognatos son conocidos desde hace tiempo por ser
muy buenos indicadores de las distintas masas de agua (Postel, 1995),
por lo que se intentara encontrar alguna especie indicadora para la
Zona, que permita registrar y seguir los cambios oceanograficos

producidos en la misma.

En las dltimas décadas las comunidades planctdnicas estan siendo
alteradas en su: estructura, fenologia, abundancia y distribucion como
consecuencia del cambio global (Hays et al., 2005). Asi que tratar de
conocer los quetognatos asociados a un ecosistema en expansion
puede resultar muy Util para detectar y describir con mayor precision

dicha expansion.
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MATERIAL Y METODOS

Muestreo

El muestreo se llevé a cabo entre el 14 y el 21 octubre de 2006 a bordo
del B/O Hespérides, como parte del proyecto CARPOS (Flujos de
CARbono mediados por el Plancton en ambientes Oligotréficos
Subtropicales: una aproximacion lagrangiana) se realizd un transecto
de 8 estaciones en la zona oriental del Atlantico norte subtropical,

desde el borde del giro oligotréfico hacia el centro (Fig. 3.1).
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Figura 3.1 Mapa del transecto y las caracteristicas oceanogréficas de la zona.

La zona de estudio se caracteriza por corrientes de baja intensidad a
diferencia de lo que ocurre en la zona oeste del Atlantico norte

subtropical con corrientes bien definidas (Tomczak y Godfrey, 2001).
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El transecto muestreado se sitda entre las provincias biogeograficas
NAST-E y CNRY (Longhurst, 2007), que a lo largo del afio presentan
un ciclo de expansién/contraccion opuesto y complementario.

Variables ambientales

En cada estacion se tomaron perfiles verticales de temperatura,
salinidad, fluorescencia y concentracion de oxigeno hasta los 300m de
profundidad usando una sonda CTD SeaBird 19.

La sonda CTD iba acoplada a una roseta con la que se muestrearon
profundidades concretas para medir la concentracibn de oxigeno
empleando el método de Winkler (Grasshoff, 1983). Estos valores
sirvieron para calibrar el oximetro SBE 43 (R?=0.96) y obtener asi la

saturacién de oxigeno de la columna de agua.

Topografia dinamica

Se prepararon imagenes satelitales para completar y entender mejor
los resultados recogidos “in situ” con la sonda CTD. Mediante estas
imagenes podemos conocer los patrones de circulacion existentes en

la zona asi como la presencia de estructuras de mesoescala.

Estas estructuras pueden alterar los patrones locales de distribucion de
las variables fisico-quimicas y de las comunidades biol6gicas mediante
la adveccion de agua y organismos desde otros lugares.

Los valores altimétricos mapeados en una gradilla mercator de 0.33
fueron suministrados por Aviso (www.aviso.oceanobs.com), con el
respaldo del centro nacional de estudios espaciales, CNES. Se empleo
una media semanal obtenida por la combinacién de los valores
obtenidos mediante varios satélites (Topex/Poseidon, Jason-1,

European Remote Sensing satellites [ERS 1 y 2], y Envisat) segun el
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método desarrollado por Le Traon et al. (1998). Se uso la altura de la
superficie del mar, sus anomalias y las velocidades geostréficas
derivadas para estudiar el posible efecto de las estructuras de
mesoescala. Estas variables sirvieron para calcular la energia cinética
de los eddies (EKE) y el parametro de Okubo-Weiss (W) (Isern-
Fontanet et al., 2003). Los eddies quedan asi determinados como
estructuras cerradas con valores negativos para el parametro W, que
entonces se pueden seguir en el espacio y el tiempo (ver Isern-
Fontanet et al., 2003).

Zooplancton

En cada estacién del transecto se tomd una muestra para estudiar la
composicién y estructura del zooplancton epipelagico. Las muestras se
tomaron con una red WP2 triple de 60cm de diametro y 200um de luz

de malla.

Las pescas verticales e integradas se realizaron desde los 200m de
profundidad hasta la superficie, y en todas las estaciones se tomaron
las muestras entre las 12:30 y las 13:30 hora local salvo para la
estacion E7 cuyo lance se realiz6 a las 9:00 horas. Las muestras fueron
conservadas en una solucién de formaldehido al 4% en agua de mar

tamponado con bérax al 2,5%.

Para estimar la abundancia y la biomasa del zooplancton se tomé de
cada muestra una alicuota que representase aproximadamente 1000
individuos de la comunidad. A continuacion esa alicuota se tifié durante
24 horas en oscuridad empleando una solucién de eosina al 4% en
agua de mar. Posteriormente la alicuota fue digitalizada a una

resolucion de 1200 ppp empleando un escaner HP Scanjet 8200.

La alicuota digitalizada fue analizada usando la aplicacién informatica

“Flamingo” (Gonzalez-Taboada et al. 2008; capitulo 1), que obtiene el

67



recuento de organismos en la alicuota asi como una serie de
parametros individuales para cada organismo entre los que figura su

area.

Aplicando la férmula de Lehette y Hernandez-Ledn (2009; ver también

Hernandez-Leo6n y Montero, 2006):
Bm = 43.38 + §1-54

Donde Bm es la biomasa seca de cada individuo expresada en ugy S
el area del organismo plancténico digitalizado en mm?2. Posteriormente
se hace el sumatorio y se corrige por el porcentaje de la alicuota frente
al total de la muestra, y asi se estima la biomasa zooplancténica para

cada estacion del transecto.

Quetognatos

Para estimar la abundancia y diversidad de los quetognatos las
muestras zooplancténicas fueron analizadas en su totalidad, contando
e identificando cada uno de los ejemplares hasta el nivel de especie
cuando fue posible [segin Moreno (1973), Pierrot-Bults y Chidgey
(1988), McLelland (1989) y Casanova (1999)].

Para la identificacién y el recuento se utiliz6 un estereomicroscopio
Leica MZ-125, empleandose un microscopio Leica DMLS cuando fue

necesaria una mayor resolucion.

En cada estacion se determind la diversidad de los quetognatos
calculando el numero de especies presentes, el nUmero de especies

exclusivas, un indice de diversidad H y un indice de dominancia D.

La férmula propuesta por Shannon (1949) es la que se emple6 para

calcular el indice H:
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H=X.(n;/N)In(n;/N)

Donde N es la abundancia total de los quetognatos y ni representa la

abundancia de la especie i.

El indice de dominancia D se calcul6 siguiendo a Simpson (1949):

S
D= /N’

Donde S representa el nimero de especies presentes en la estacion,
nila abundancia de la especie i y N la abundancia total de quetognatos

en dicha estacion.

Analisis Estadisticos

En primer lugar para explorar las relaciones entre las diferentes
especies se realiz6 una correlacion de Pearson entre las abundancias
de las diferentes especies de quetognatos a lo largo del transecto. Las
abundancias fueron previamente transformadas logaritmicamente y
para la correlacién solo se emplearon las especies que estaban

presentes en al menos tres de las estaciones.

También se realizaron correlaciones de Pearson entre la biomasa y
abundancia del zooplancton, la abundancia total de quetognatos y los
indices H y S obtenidos para cada estacion del transecto. Para realizar
todas las correlaciones se aplico la funcion “rcorr” del paquete Hmisc
(Harrell FE, 2004) usando la version 2.15.2 de R (R Core Team, 2012).

Se realizaron andlisis de ordenacion y clasificacion para conocer la
semejanza entre las estaciones en funcion de las condiciones
ambientales y los quetognatos. La combinacion de ambos analisis
permite contrastar la adecuacion asi como la mutua consistencia de los
resultados (Clarke y Warwick, 1994).
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Al estar las muestras repartidas a lo largo de un transecto podria darse
un gradiente ambiental que facilite la presencia de un “efecto arco” lo
que hace mas complicado analizar los resultados obtenidos mediante
analisis de ordenacion (Wildi, 2010). Para evitar esto se realiz6 un
escalamiento multidimensional no-paramétrico (NMDS) que a través
de multiples interacciones consigue mejorar la ordenacién obtenida

(Legendre y Legendre, 1998).

Los NMDS se realizaron usando la funcién “metaMDS” del paquete
vegan (Oksanen et al., 2013). Este andlisis de ordenacion se realizd
para las variables fisicas asi como para los quetognatos por separado.
Previamente los datos de abundancia de quetognatos fueron
transformados mediante una raiz cuadrada y una doble
estandarizacion de Wisconsin, para que los resultados no se viesen

desviados por el mayor peso relativo de las especies mas abundantes.

La clasificacién se analiz6é mediante sendos clluster jerarquicos.
Ademas para los quetognatos se realiz6 un cluster aglomerante
usando un método de vinculacidn sencillo. Este tipo de método de
vinculaciéon compara la semejanza de los dos miembros individuales
mas cercanos de cualquier grupo. Esto hace que sea mas facil ver el
efecto de “encadenamiento” a medida que se unen nuevos miembros
al grupo (Wildi, 2010), simplificando con ello la interpretacion de los
resultados obtenidos a lo largo de un transecto. Las clasificaciones
jerarquica y aglomerante se realizaron con las funciones “kmeans” y

“hclust” respectivamente ambas pertenecientes al paquete Stats.

Todas las gréaficas se hicieron con el paquete “ggplot2” de R (Wickham,

2009).
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RESULTADOS

Variables ambientales

Las condiciones oceanogréficas a lo largo del transecto pasan de ser
casi las de un mar templado, al norte del frente de las Azores, a unas
condiciones totalmente subtropicales en el centro del giro subtropical
del Atlantico norte (Fig. 3.1).

Hacia el centro del giro la temperatura y la salinidad aumentan mientras
que la concentracion de oxigeno y la fluorescencia disminuyen.
Ademas la estacién E5 supone una anomalia pues presenta el maximo
en temperatura y salinidad y el minimo en concentraciéon de oxigeno
de todo el transecto (Fig. 3.2).

Circulacion superficial y estructuras de mesoescala

En el 4rea de estudio se observé una anomalia positiva del nivel del
mar asi como un patron de circulacion convergente (Fig. 3.3a),
mientras que el parametro de Okubo-Weiss (W) confirmé que se
trataba de un eddy anticiclénico. Se observé como este eddy, que se
habia formado cerca del archipiélago canario, se movia hacia el oeste
asociado a otro eddy ciclonico del mismo origen, avanzando ambos a
una velocidad aproximada de 100km al mes, Este tipo de anomalias
han sido nombradas “swesty” por Pingree (1996; ver también Pingree
y Garcia-Soto, 2004).
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Figura 3.2 Variables ambientales a lo largo del transecto de (de Gonzalez-
Taboada et al., 2010).

El origen de las anomalias no explica los valores de temperatura y
salinidad observados en la estacion E5, por lo que se exploraron las

velocidades geostroficas de la zona en el los dias previos al muestreo.
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Asi se determind que un mes antes el eddy anticicldnico estaba bajo la
influencia de una corriente hacia el norte que traia agua desde la zona
mas meridional del giro subtropical (Fig. 3.3b y 3.3c), lo que explica los
valores registrados en E5. Estos resultados se confirman siguiendo en
el tiempo la floracion de Trichodesmium spp. presente en la estacion

(ver Gonzéalez-Taboada et al., 2010).
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Figura 3.3 Circulacion superficial y estructuras de mesoescala. El cuadro (a)
representa los valores del pardmetro W el dia del muestreo. El (b) muestra los
valores de W y el (c) la orientacion y magnitud de las corrientes geostroficas,
ambos 3 semanas antes de que la anomalia alcance la estacién E5.
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Variacion en las condiciones ambientales

Las condiciones de ambientales cambian gradualmente a lo largo del
transecto salvo para la estacion E5 (Fig. 3.2), que supone una

discontinuidad en el patrén observado.

Este cambio se analizé mediante una ordenacién tipo NMDS y una
clasificacion tipo clister jerarquico en la que se fijaron tres grupos; en
ambos analisis se realizaron mil interacciones para obtener un
resultado robusto. En cada estacion se usaron los valores medios para
los 200 primeros metros de la columna de agua. Los analisis se hicieron
empleando las variables: temperatura potencial, salinidad,

fluorescencia y concentracion de oxigeno.

Las estaciones se agrupan por cercania geografica obteniendo tres
grupos; tres estaciones representan el borde del giro, un par sefalan
una zona de transicién y las Ultimas tres corresponden la zona central
del giro (Fig. 3.4).

Entre la clasificacion y la ordenacién se observa cierta discrepancia y
parece como si los resultados no fuesen consistentes entre si. Tras
analizar los resultados se comprob6 que la temperatura era la principal
responsable de lo observado, asi que se repitié el andlisis omitiendo

dicha variable.
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Figura 3.4 Ordenacién NMDS de las estaciones segun las variables
ambientales. Los grupos son el resultado del cluster jerarquico.

Los nuevos resultados muestran que el borde del giro esta
representado por las mismas tres estaciones. Sin embargo el resto se
agrupa de forma distinta, por un lado la estacién E5, que es una
singularidad, y por el otro el resto de las estaciones que corresponden

al centro del giro oligotréfico subtropical (Fig. 3.5).
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Figura 3.5 Ordenacion NMDS segun las variables ambientales excepto
la temperatura. Los grupos son el resultado del clUster jerarquico.

Los nuevos resultados (Fig. 3.5) reflejan mejor lo observado en los
perfiles de la sonda CTD (Fig.3.2) y parecen ser mas consistentes entre
si. Esto se corrobora al comprobar la suma de cuadrados del cluster
jerérquico en uno y otro analisis. En el cluster sin temperatura la suma
de cuadrados es mas de 24 veces menor que en el andlisis que la
incluye.

Zooplancton

La abundancia del zooplancton se reduce hacia el centro del giro
oligotréfico, excepto por la estacién E5 que nuevamente se aleja del

patrén general y presenta un méaximo relativo (Fig. 3.6).
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Figura 3.6 Abundancia (indv/m?) y biomasa seca (g/ m?) del zooplancton
a lo largo del transecto.

La biomasa muestra un Unico méximo hacia al centro, E4, y disminuye
de forma similar hacia los dos extremos del transecto (Fig. 3.6). Lo mas
curioso son las discrepancias entre abundancia y biomasa que no
presentan en el mismo patréon. Esto indica que entre unas estaciones
y otras hay diferencias en el tamafio de los individuos, y estaciones
como E3 y E4, baja abundancia y alta biomasa, presentan zooplancton
de mayor tamafio que E1, E2 y E5, con abundancias altas y biomasas
bajas (Fig. 3.6).
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Quetognatos

Los quetognatos siguen un patron similar al mostrado por la
abundancia total del zooplancton y su numero disminuye hacia el
centro del giro, con un segundo maximo en la E5. Sin embargo se
aprecian diferencias entre las abundancias de las diferentes especies
(Tabla 3.1).

Tabla 3.1 Abundancia (indv/m?) de los quetognatos a lo largo del transecto

Especie EO E1l E2 E3 E4 ES E6 E7
Caecosagitta macrocephala 0 0 0 0 0 0 0 4
Decipisagitta decipiens 18 0 0 0 0 0 0 0
Flaccisagitta enflata 0 439 99 0 57 184 14 8
Flaccisagitta hexaptera 732 78 156 0 53 14 32 56
Krohnitta pacifica 0 0 0 0 0 142 0 0
Krohnitta subtilis 544 845 622 460 241 0 113 4
Mesosagitta minima 114 615 159 0 0 0 0 0
Mesosagitta sibogae 0 0 0 0 0 0 18 0
Pseudosagitta lyra 84 88 39 74 42 114 99 146
Pseudosagitta maxima 0 0 64 0 7 0 21 160
Pterosagitta draco 116 417 318 160 110 120 28 38
Sagitta bipunctata 0 106 39 70 25 0 81 0
Serratosagitta serratodentada 78 325 262 0 113 714 35 0
Serratosagitta tasmanica 4 0 0 70 0 0 0 0
Juveniles 3044 241 127 920 95 1274 57 142
Total 4734 3155 1885 1754 743 2562 499 558

Las Unicas especies presentes en todas las estaciones son
Pseudosagitta lyra y Pterosagitta draco, la primera es mas abundante
hacia el centro del giro mientras que la segunda lo es mas hacia el
borde. Otras especies con distribucién similar a Pterosagitta draco son
Krohnitta subtilis, ausente sélo en la estacién E5, y Mesosagitta

minima, sélo presente en las estaciones del borde (Tabla 3.1).

La diversidad de la comunidad de quetognatos no presenta un patrén
claro alo largo del transecto (Tabla 3.2); la mayor diversidad y la menor
dominancia se dan en la estacion E6 que pertenece al centro del giro
(Fig. 3.4y 3.5).
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Tabla 3.2 Diversidad de los quetognatos a lo largo del transecto

EO E1 E2 E3 E4 E5 E6 E7 Acumulado

n2especies 8 8 9 5 8 6 9 7 14
n? especies exclusivas 1 0 0 0 0 1 1 1 4
Media
H Shanon 145 18 18 128 174 133 195 139 1.60
D Simpson 031 019 020 036 022 036 017 0.30 0.26

El nimero total de especies presentes a lo largo del transecto fue de
14, de las cuales 4 solo se registraron en una Unica estacion. Estas
especies con un Unico registro parecen ser mas comunes en los

extremos del transecto, sobre todo en el centro del giro (Tabla 3.2).

Los cambios en los indices de diversidad y dominancia no se
relacionan con la abundancia o biomasa zooplancténica, ni con la
abundancia total de los quetognatos (Tabla 3.3).
Tabla 3.3 Resultado de la correlacion de Spearman entre los
indices Hy S con la abundancia (N Zoo) y la biomasa (Bm Zoo)

zooplanctonicas asi como la abundancia total de los de
quetognatos. Ninguno de los resultados es significativo.

H D
N Zoo 0.23 -0.18
Bm Zoo 0.32 -0.20
Quetognatos 0.22 -0.22

Se exploraron las relaciones entre las especies mas comunes de
quetognatos, presentes al menos en tres de las estaciones, y se
observo un grupo de especies con distribucién similar sefialado por las
correlaciones positivas halladas entre todas las especies que forman

el grupo (Fig. 3.7).

Este grupo de especies con distribucion similar estd compuesto por:
Flaccisagitta enflata, Krohnitta subtilis, Mesosagitta minima,
Pterosagitta draco y Sagitta bipunctata. Aunque todas las especies del
grupo presentan una correlacion positiva entre sus abundancias, el

grado de coincidencia varia de unas a otras (Fig. 3.7). Ademas se
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puede ver otro grupo formado por: Flaccisagitta hexaptera,
Pseudosagitta lyra y Pseudosagitta maxima. Si bien este grupo parece
menos homogéneo y no se caracteriza por una correlacién positiva
entre la abundancia de sus especies, si que todas presentan una

correlacién negativa frente a la abundancia de las especies del primer

grupo (Fig. 3.7).
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Figura 3.7 Correlograma de las especies presentes en al menos en 3
estaciones del transecto. El color azul representa correlaciones positivas y
el rosa negativas. En la diagonal inferior se representan los valores con
cuadrados sombreados donde la intensidad del color sefiala la intensidad
de la correlacion, mientras que en la diagonal superior la intensidad se
representa con el color y la porcién de circulo coloreada.
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La diversidad de los quetognatos no presenta un patrén claro (Tablas
3.2 y 3.3), no obstante a lo largo del transecto la composicion
especifica y las abundancias sufren variaciones (Tabla 3.1). Esta
variacion se puede resumir en tres grupos en funcion de la abundancia
y la composicién especifica de los quetognatos: un grupo que
representaria el borde del giro oligotréfico, otro grupo que
comprenderia las estaciones de la zona mas central y por otro lado y

en solitario la estacion E5 (Fig. 3.8).
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Figura 3.8 Ordenacién NMDS de las estaciones segun la comunidad de
guetognatos. Los grupos son el resultado del clister jerarquico.
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La estacién E5 no sélo es seleccionada como un grupo a parte e
independiente en el clister jerarquico, sino que en el NMDS esta
claramente separada del resto de estaciones que forman el transecto
(Fig. 3.8).

La coherencia entre ambos analisis nos hace confiar en la robustez de
los resultados, no obstante se realizd otro clister en este caso
aglomerante para poder ver como se iban agrupando las diferentes

estaciones en funcién de su semejanza (Fig. 3.9).

ES
E1

150
|

Height

E2

E3

50

- S

i < ©
L w

Figura 3.9 Dendrograma de las estaciones en funcion de su respectiva
comunidad de quetognatos a parir de un cluster de tipo sencillo.

Las estaciones de la zona central de giro oligotrofico presentan una
mayor semejanza especialmente E4, E6 y E7. El resto de las
estaciones se agrupa gradualmente manteniendo el mismo orden que

Si se agrupasen por consideraciones espaciales, excepto nuevamente
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la estacion E5 que es la estacién que menos se parece a hinguna otra

del transecto (Fig. 3.9).

Ademas las diferencias en la comunidad de quetognatos son mayores
hacia el borde del giro, como se puede comprobar al comparar la altura
en las uniones de las estaciones del borde y del centro del giro

respectivamente (Fig. 3.9).

83



DISCUSION

Variables ambientales

Las aguas superficiales del Atlantico norte subtropical, hasta los 500m
de profundidad, se dividen en dos tipos: el agua central del Atlantico
este (ENACW) y el agua central del Atlantico oeste (WNACW). Seguln
Emery y Meincke (1986) la principal diferencia entre una y otra es que

las del oeste (WNACW) tiene una mayor temperatura.

A la vista de nuestros resultados (Fig. 3.2) y la clasificacion de Emery
y Meincke (1986) parece que las aguas superficiales que encontramos
en todas las estaciones de nuestro transecto son originarias del
Atlantico oeste (WNACW).

Sin embargo otros autores han descrito el cambio en salinidad a 150m
como el mejor indicador de la presencia del frente y la corriente de
Azores, ademas al noreste de esta zona las aguas superficiales son de
tipo ENACW (Pérez et al., 2003). En el transecto analizado en este
estudio el cambio en salinidad a 150m de profundidad se produce entre
las estaciones E2 y E3, asi las tres primeras estaciones, EO, E1 y E2,
presentarian aguas superficiales de Atlantico este y estarian en la zona
del frente de Azores, mientras que el resto de las estaciones, E3, E4,
E5, E6 y E7, presentarian aguas del Atlantico oeste. Ademas se
observan anomalias altimétricas de gran intensidad entre la estacion
E2 y E3 (Fig. 3.3), que sefialarian la zona por donde pasa la rama sur
de la corriente de Azores que separaria a su paso las provincias NAST-
E y CNRY.

Esta segunda caracterizacion de las masas de agua presentes coincide
mejor con nuestros resultados ya que en ambos casos, incluyendo o

no la temperatura (Fig. 3.4 y Fig. 3.5), las tres primeras estaciones
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fueron agrupadas como un conjunto uniforme en funcion de sus
variables ambientales. Esta caracterizacion llevaria la influencia de las
WNACW hasta los 22° W, zona que Pérez et al. (2003) encontraron
bajo influencia de ENACW. No obstante otros trabajos en el frente de
Azores describen la influencia de WNACW hasta los 22° W o incluso

mas al este (Filiza y Halpern, 1982 y Rios et al., 1992).

La inconsistencia entre la agrupacién y la ordenacién al incluir todas
las variables ambientales (Fig. 3.4) se debe a la temperatura como
demuestra el pronunciado descenso de la suma de cuadrados del
cluster al eliminarla. Esto se debe a que la estacién E5 es diferente a
las demés en todas las variables (Fig. 3.2), sin embargo su temperatura
mas elevada la acerca a las estaciones del centro del giro y esta Unica
variable sesga el analisis.

Otros autores en esta misma zona para definir el cambio de una masa
de agua a otra so6lo utilizan el cambio en salinidad (Pérez et al., 2003),
y para conocer el intercambio entre aguas advectadas, como las de E5
(Fig. 3.3) y las aguas circundantes se emplea el cambio en salinidad y
no en temperatura (Schmitt y Olson, 1985; Olson, 1986).

Estas Gltimas consideraciones asi como la mayor consistencia con lo
observado del cluster sin temperatura (Fig. 3.5) apoyan los resultados
que agrupan las estaciones en estaciones del borde, o con aguas tipo
ENACW, y estaciones del giro, con WNACW, y dentro de ellas estaria

un tercer grupo formado por E5 en solitario.

Las variables ambientales de E5 se ven afectadas por una estructura
de mesoescala que transport6 agua desde zonas méas meridionales del
giro (Fig. 3.3), haciendo de esta estacion una singularidad a lo largo del

transecto muestreado.

El efecto de esta estructura de mesoescala se evalu6 empleando

imagenes satelitales y calculando las velocidades geostréficas a partir
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de ellas. Los resultados asi obtenidos son fiables ya que en la misma
zona y para una estructura similar se contrastaron con éxito los
resultados del andlisis de imagenes satelitales con estimas “in situ”
mediante una sonda ADCP (Pérez et al., 2003).

Ademas de la singularidad fisico-quimica la estacion E5 también
presenta particularidades en sus caracteristicas bioldgicas; con una
floracion de Trichodesmium spp. (Gonzalez-Taboada et al., 2010) y
una comunidad zooplancténica singular y diferenciada del resto de las
estaciones del transecto (Ramdn, 2009). Todas estas evidencias

apoyan la presencia de una masa de agua diferente en dicha estacion.

Zooplancton

La biomasa asi como la abundancia del mesozooplancton disminuyen
hacia el oeste a media que avanzamos hacia una zona mas oligotréfica
(Fig. 3.6). Este patrén coincide con lo observado por Hernandez-Ledn
et al. (1999) en un transecto muy similar en la misma zona. Ademas
los resultados concuerdan con lo observado por otros autores que
encontraron las menores biomasas del océano Atlantico norte en el giro

oligotréfico (Isla et al., 2004a).

El aumento de abundancia que se da en la estacién E5 no tiene un
reflejo en un aumento similar de biomasa, lo que indica que el
mesozooplancton de esa estacion esta constituido por individuos de
menor tamafio que el resto. Esto también se puede observar en los
quetognatos que presentan un gran nimero de juveniles de pequefio

tamafio en la estacion (Tabla 3.1).

La estacion E5 se caracteriza por presentar una masa de agua de
origen mas meridional (Fig. 3.3) y una floracién de Trichodesmium spp.

que se ha movido asociada a ella mientras se desarrollaba en el tiempo
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(Gonzalez-Taboada et al., 2010). Se sabe que esta cianobacteria es
fuente de alimento para varios organismos del mesozooplancton
(Carpenter, 1983 y O’Neil y Roman, 1992), lo que supondria una fuente
de energia para el zooplancton. Esto puede ser confirmado por la
elevada abundancia del copépodo Macrosetella gracilis en la estacién
(Ramoén, 2009), uno de los organismos que se alimenta de
Trichodesmium spp. (Roman 1978), y que ademas es un copépodo de
pequefio tamafio confirmando la dominancia de este tipo de

zooplancton.

El zooplancton bajo el efecto de estructuras de mesoescala similares
incrementa su biomasa con el paso del tiempo (Wiebe et al., 1985;
Hernandez-le6n et al.,, 2001; Goldthwait y Steinberg, 2008). En
concreto Davis y Wiebe (1985) observaron un aumento en la
abundancia y la biomasa zooplancténica, no obstante el aumento en
abundancia precedié en un mes al de la biomasa. Ademas Cowles et
al. (1987) en la misma zona del Atlantico norte subtropical,
determinaron que tras una floracion fitoplancténica, los copépodos de
pequefio tamafio son los primeros en aumentar su abundancia
pudiendo llegar a doblarla, respondiendo a la floracién en un plazo

aproximado de 10 dias.

Todo esto muestra como el zooplancton responde a estas entradas de
energia al sistema. Primero crecen los pequefios herbivoros y
omnivoros, aumentando principalmente la abundancia, y luego en una
segunda fase se da un aumento en biomasa caracterizada
principalmente por un aumento en los organismos de mayor tamafio
(Wiebe et al.,, 1985; Hernandez-le6n et al., 2001; Goldthwait y
Steinberg, 2008), especialmente los carnivoros y entre ellos los

quetognatos (Davis y Wiebe, 1985).

Lo anteriormente expuesto explicaria la ausencia de un maximo de

biomasa zooplanctonica en la estacibn E5, ya que la comunidad
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presente en la zona esté aun en fase de crecimiento poblacional y con
el tiempo podria llegar a acumular una mayor biomasa, especialmente
de carnivoros de mayor tamafio, lo que podria suceder al desarrollarse

la gran cantidad de juveniles de quetognatos presentes en la estacion.

Ademas se ha observado un aumento del zooplancton que realiza
migracién vertical diaria en este tipo de estructuras de mesoescala
(Yebra et al., 2005; Goldthwait y Steinberg, 2008; Landry et al., 2008),
especialmente el de mayor tamafio (Roman et al., 1985; Hernandez-
Ledn et al., 1999). Esto sesgaria aun mas la comunidad epipelégica
diurna hacia individuos de menor talla haciendo dificil o imposible
detectar incrementos en la biomasa zooplancténica. Esto es
constatado por Roman et al. (1985) que no detectaron un incremento
en la biomasa utilizando pescas desde 200m de profundidad a
superficie, mientras que con pescas realizadas a mayor profundidad si
se detect6 (Davis y Wiebe, 1985).

Quetognatos

Las 14 especies determinadas en el presente trabajo ya fueron
encontradas en esta margen del Atlantico aunque en una zona mas
meridional; también coinciden las especies dominantes, Flaccisagitta
enflata, Krohnitta subtilis o Pterosagitta draco, asi como el nimero de
especies epipelagicas que en su zona de muestreo fueron entre 8 y 10
(Pierrot-Bults y Nair, 2010).

El nimero de especies asi como la diversidad, indices Hy S, de este
grupo no sigue ningdn patron claro a lo largo del transecto muestreado.
No obstante es obvio que no disminuyen hacia el centro del giro
oligotréfico puesto que el mayor nimero de especies y la mayor
diversidad los encontramos en la estacion E6 (Tabla 3.2), una de las

mas cercanas al centro del giro.
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Los valores de H y S encontrados coinciden con los observados en
otras latitudes (Liang y Vega-Pérez, 2001; Liang y Vega-Pérez, 2002;
Johnson y Terazaki, 2003; Bohata y Koppelmann, 2013). En concreto
los valores de H registrados sélo son superados por los de Johnson y
Terazaki (2003) para una columna de 800m de profundidad, que ve
incrementada su diversidad gracias a las especies batipelagicas y
mesopelagicas profundas. Asi que se puede concluir que las
comunidades de quetognatos analizadas se encuentran entre las mas

diversas.

Ademas no se encuentra relacion alguna entre los indices de
diversidad, H y S y la abundancia o biomasa zooplanctonica (Tabla
3.3). La abundancia y biomasa del zooplancton pueden ser
consideradas como un indicador de su productividad, asi que la
diversidad de los quetognatos en el giro oligotrofico del Atlantico norte
no disminuye con la productividad zooplancténica. Aunque en los
ecosistemas terrestres existe una relacion positiva entre la
biodiversidad y la productividad (Tilman 1994 y 1996), en los
ecosistemas pelagicos la mayor riqueza especifica se da en las zonas
de productividad baja (Angel, 1993).

Hutchinson (1961) demostr6 tedricamente cdémo variaciones
intermedias del ambiente pueden mantener una mayor diversidad de
la que le corresponderia al plancton “a priori”’. Hoy en dia se sabe que
los giros subtropicales son menos homogéneos de lo que se creia y
presentan cambios en distintas escalas temporales (Levitus, 1989; Karl
y Lukas, 1996; Karstensen y Quadfasel, 2002; Yasuda y Kitamura,
2003), lo que favoreceria la elevada diversidad encontrada en la zona
pelagica subtropical (van der Spoel y Pierrot-Bults, 1979; Woodd-
Walker et al., 2002).
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El transecto se divide en tres grupos de estaciones segin la
abundancia y composicion especifica de los quetognatos. El primer
grupo seria el formado por las estaciones del principio del transecto
(EO, E1 y E2), situadas en el borde del giro y bajo la influencia de la
rama sur de la corriente de Azores que cierra la provincia NAST-E.
Estas tres estaciones se caracterizan por la presencia de Mesosagitta
minima, que soélo aparece en dichas estaciones. M. minima esta
descrita como una especie de mezcla de masas de aguas y no se
distribuye hacia el interior de los giros subtropicales (Bieri, 1959;
McLelland, 1989). En nuestro transecto M. minima es una especie
indicadora de aguas mezcladas de tipo ENACW y estaria ausente de

las zonas con origen occidental (WNACW).

Otra especie que sélo se encuentra en las estaciones del borde del giro
es Decipisagitta decipiens (Tabla 3.1).Si bien es dificil concluir nada
sobre la misma debido a su confusién en el pasado con Mesosagitta
sibogae, lo que nos da una idea falseada de su distribucion y afinidades
(Pierrot-Bults y Nair, 1991). Normalmente también se le considera una
especie con afinidad por aguas més frias (McLelland, 1989; Palma y
Silva, 2004) y por tanto no estaria presente en las estaciones mas
célidas del centro del giro subtropical o su distribucién seria mas

profunda fuera de la zona epipelagica.

Ademas la abundancia de M. minima se relaciona positivamente con la
abundancia de Krohnitta subtilis, Pterosagitta draco, Sagitta bipunctata
y Flaccisagitta enflata (Fig. 3.7), todas ellas especies con una
distribucion tropical-subtropical (Pierrot-Bults y Nair, 1991). Si bien
estas especies no son exclusivas del borde del giro subtropical, si
presentan sus mayores abundancias en estas estaciones (Tabla 3.1),
lo cual caracteriza a los quetognatos del borde por la presencia
Mesosagitta minima y por las elevadas abundancias de las especies

arriba indicadas.
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Las especies de quetognatos del borde, o de las estaciones del “grupo
minima”, son todas epipelagicas salvo K. subtilis (Casanova, 1999). En
cambio las especies que se relacionan negativamente con ellas,
Flaccisagitta hexaptera, Pseudosagitta lyra y Pseudosagitta maxima
(Fig. 3.7), son todas mesopelagicas (Casanova, 1999). Esto nos indica
que las especies epipelagicas tienen distribuciones similares a lo largo
de nuestro transecto, mientras que las mesopelagicas no. La
abundancia de las especies mesopelagicas es mayor cuanto menor es
la de epipelagicas; sin embargo la especie mesopelagica que abunda
en cada estacion es diferente y por eso dentro de este grupo no se da
una correlacién positiva entre las abundancias de las especies que lo

forman.

Hacia el centro del giro subtropical la abundancia de los quetognatos
sufre un descenso; esto se aprecia especialmente en las especies mas
abundantes, K. subtilis y P. draco (Tabla 3.1). Ademés aumenta la
importancia relativa de las especies mesopelagicas, especialmente de
Pseudosagitta lyra.

La estacion mas al oeste (E7) estd dominada por una especie
mesopelagica, P. maxima, pero esto puede deberse a un cambio en la
hora del muestreo mas que a un gradiente longitudinal. En la estacién
E7 la muestra se tomé mas cerca del amanecer, mientras que en el
resto del transecto las pescas se realizaron cerca del mediodia, y se
sabe que las especies de mayor profundidad ascienden en la columna
de agua durante la noche (Pierrot-Bults y Nair, 1991 y citas en él). Esto
haria que la abundancia de P. méxima se incrementase por el ascenso
nocturno de la especie, posibilidad que se ve reforzada por la presencia
de Caecosagitta macrocephala. Esta Ultima especie tiene una
distribucion batipeléagica y en la zona s6lo se encuentra en los primeros

200m de la columna de agua durante la noche (ver capitulo 4),
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comportamiento que ya habia sido observado en el Atlantico (Pierrot-
Bults y Nair, 1991).

Finalmente los quetogantos de la estacion E5 se diferencian del resto
de las estaciones del centro del giro subtropical (Fig. 3.8). Esta estacion
como ya vimos se ve influenciada por una estructura de mesoescala
que transporto agua y organismos desde zonas mas meridionales (Fig.
3.3). Esto se ve reflejado en la presencia de Krohnitta pacifica, especie
que sblo esta presente en E5. Esto nuevamente deja patente la
singularidad que representa esta estacion en el transecto analizado,
como también se ve en los resultados de Ramon (2009) Gonzalez-
Taboada et al. (2010) y Aranguren-Gassis et al. (2011).

En la estacion E5 K. pacifica sustituye a K. subtilis (Tabla 3.1); la
segunda es una especie epipelagica 0 mesopelagica somera de
distribucion subtropical, que se distribuye desde los 40° N a los 40°S
de forma global (Pierrot-Bults y Nair, 1991). Por el contrario K. pacifica
es una especie epipelagica que se distribuye Unicamente en las zonas
tropicales (Casanova, 1999). Grant (1991) analizando un grupo de
especies similar al aqui estudiado sefiala a K. pacifica como una
especie con afinidad por temperaturas y salinidades elevadas. Esto
seflala a K. pacifica como una especie indicadora de aguas
meridionales para esta zona del giro subtropical, pudiendo su
presencia ser un indicador de la adveccién de agua desde la zona sur

del giro oligotrofico.

En otras latitudes otros autores comprobaron que la especie de
quetognato presente en una masa de agua transportada coincidia con
el origen de la masa de agua, en vez de con las especies presentes en
las aguas alrededor de la estructura de mesoescala (Isla et al., 2004b;
Fernandez et al., 2004).
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Ademas de la presencia de Krohnitta pacifica, la estacion E5 se
caracteriza por las elevadas abundancias de Flaccisagitta enflata y
Serratosagitta serratodentada (Tabla 3.1). La primera especie se ha
encontrado anteriormente asociada a K. pacifica en diversas ocasiones
y latitudes, en aguas con temperatura y salinidad elevadas (Grant,
1991; Liang y Vega-Pérez, 2001; Liang y Vega-Pérez, 2002). S.
serratodentada se ha descrito como una especie oceanica presente en
un amplio rango latitudinal y por tanto también de temperaturas
(Casanova, 1999; Pierrot-Bults y Nair, 1991); sin embargo también se
ha descrito como una especie con afinidad por altas salinidades como
las encontradas en E5 (Furnestin, 1979; McLelland, 1989; Grant, 1991,
Liang y Vega-Pérez, 2001; Liang y Vega-Pérez, 2002).

La relacion entre estas estructuras de mesoescala y la diversidad no
es clara y puede variar de unos sitios a otros (Beaugrand et al., 2002).
Algunos autores han encontrado una menor diversidad zooplancténica
en las aguas transportadas que en las adyacentes (Isla et al., 2004b),
mientras que para los quetognatos se encontré una mayor diversidad
dentro de ellas (Johnson y Terazaki, 2003).

En el transecto analizado en este estudio, los quetogantos de E5
presentan una menor diversidad que en las estaciones adyacentes
(Tabla 3.2). No obstante este resultado no tiene por qué oponerse a lo
indicado por Johnson y Terazaki (2003) en el Pacifico. En su estudio
se observa como las especies transportadas en la masa de agua
permanecen con la misma distribucién vertical mientras que las
especies “autdctonas” desplazan su distribucién hacia zonas mas
profundas, aumentando la diversidad para toda la columna y no en los
primeros 200m de la misma. Si en E5 se diese un comportamiento
anélogo las especies, como Krohnitta subtilis, que estan ausentes en
E5 pero presentes en las estaciones adyacentes pueden haberse

hundido en la columna de agua, quedando fuera de la zona
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epipelagica. Asi la diversidad en toda la columna quizas sea mayor,
como en el caso de Johnson y Terazaki (2003), mientras que la

diversidad de los quetognatos disminuye en la zona epipelagica.
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CAPITULO 4

Variacién circadiana en la distribucién y alimentacién de los
guetognatos en el giro subtropical del Atlantico norte.
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INTRODUCCION

Los giros subtropicales son considerados una de las zonas mas
estables de los océanos, en ellos la temperatura y la salinidad no sufren
grandes cambios estacionales a diferencia de lo que ocurre en las
zonas templadas o ecuatoriales (Voituriez y Herbland, 1977; Kaiser y
Postel, 1979).

En las aguas subtropicales la transferencia de energia entre los niveles
troficos es elevada y rapida (Calbet et al., 2004; Céaceres et al., 2013),
y debe ser canalizada a través del bucle microbiano y el zooplancton.
Es un sistema muy dindmico con una elevada produccion primaria
(Goldman et al., 1979) bajo un control herbivoro mediante el consumo
(Storm, 2002) y la regeneracién de nutrientes (Sterner, 1986).

La mayoria de los trabajos sobre zooplancton realizados en estas
zonas se centran en el efecto que las poblaciones tienen sobre el
fitoplancton, consumo (Huskin et al., 2001; Isla et al., 2004a) o el control
de su estructura vertical (Roman et al., 1986), asi como el papel de la
migracién vertical como transporte de materia organica e inorganica
(Longhurst et al., 1990).

En el océano Atlantico el giro subtropical del hemisferio norte es la zona
que presenta una menor biomasa zooplancténica y esto se relaciona
con la baja biomasa fitoplancténica (Finenko et al. 2003; Isla et al.,
2004a). Sin embargo a pesar de esta baja biomasa la zona presenta
una alta diversidad y un mayor porcentaje de zooplancton carnivoro
(Woodd-Walker et al., 2002).
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La combinacion de una baja biomasa zooplancténica y un mayor
porcentaje de zooplancton carnivoro, podria actuar como una
perturbacidon dentro la comunidad zooplancténica reduciendo la
competencia y favoreciendo asi una mayor diversidad de la que en
principio le corresponderia a un medio por lo demas tan estable
(Hutchinson, 1961).

Aunque los ctenéforos o las medusas tienen mayores tasas de
ingestion (Fraser, 1969; Reeve, 1980), la mayor abundancia de los
gquetogantos hace que estos sean considerados como la principal via
de transferencia de biomasa hacia niveles troficos superiores (Reeve,
1970). Asi los quetogantos podrian ser una parte importante de la
“bomba bioldgica” (Volk y Hoffert, 1985) en los giros subtropicales y
contribuir al secuestro de CO: por el océano. Todo ello hace que sea
de especial interés evaluar la alimentacion de los quetogantos en los

giros subtropicales asi como su impacto sobre el resto del zooplancton.

La mayoria de los trabajos sobre el zooplancton subtropical han sido
realizados en una Unica zona y se extrapolan para grandes areas del
océano (ver la revisién de Longhurst y Harrison, 1989). Esto se ha
tratado de paliar realizando dos estudios lagrangianos uno en el centro
del giro oligotrofico del Atlantico norte subtropical y otro en el borde
oriental del mismo (més detalles en Aranguren-Gassis et al., 2012;
Céceres et al., 2013), para comparar las caracteristicas de una y otra

zona.

Ademas la gran mayoria de los trabajos sobre la alimentacion de
gquetognatos son monoespecificos (Kimmerer, 1984; Stuart y Verheye,
1991; Gibbons, 1992; Terazaki, 1996; Saito y Kigrboe, 2001; Giesecke
y Gonzalez, 2004; Baier y Terazaki, 2005; Bonnet et al., 2010). En el
caso del Atlantico norte subtropical todos los estudios corresponden a
la zona occidental del mismo (Feigenbaum, 1979; Reeve, 1980; Baier
y Purcell, 1997b; Bushing y Feigenbaum, 1984; Coston-Clements et al.,

e
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2009), por lo que no existe informacion sobre el papel del grupo en el
centro y en el borde oriental del giro oligotréfico.

El objetivo del presente trabajo es conocer la alimentacion de los
guetognatos asi como las variables que pueden influir sobre ella.
Ademas como se sabe desde hace tiempo, los quetogantos pueden
variar su tasa de ingestion a lo largo del dia (Feigenbaum, 1991 y citas
en él), por lo que también se analizara dicha posibilidad que ademas
ayudara a obtener unas estimas mas representativas del impacto de la
alimentacion del grupo.

También se analizaran los cambios de abundancia del grupo a una
escala temporal corta, 24 horas, para ver qué factores son los que
influyen sobre su distribucién a dicha escala. A la vez se estudiara si
los quetogantos presentan migracion vertical diaria entre la zona
epipelagica y las zonas mas profundas de la columna de agua.
Finalmente se analizara si entre el centro y el borde del giro oligotrofico

existen diferencias en todas o algunas de estas caracteristicas.
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MATERIAL Y METODOS

Muestreo

El muestreo se llevo a bordo del B/O Hespérides en el contexto de dos
estudios lagrangianos realizados durante el proyecto CARPOS, el
lagrangiano oeste (WL) a 25°N 36°W y el lagrangiano este (EL) a 252N
26°W (Fig. 4.1).

Po(tygal -
Current

45°W

30°w 15 W

Figura 4.1 Localizacion de los dos estudios lagrangianos durante el proyecto
CARPOS. Lagrangiano oeste (WL) y lagrangiano este (EL).

Ambas zonas de estudio estan dentro de la provincia NAST-E, la oeste
(WL) hacia el centro del giro oligotréfico y la este (EL) hacia la frontera
entre esta provincia y su vecina al este la CNRY (Longhurst, 2007).
Estas zonas de estudio servirdn para comparar las caracteristicas entre

una zona totalmente oligotréfica (WL), con otra mas influenciada por
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los procesos del cierre del giro y los aportes costeros y continentales
(EL).

Los estudios lagrangianos presentan la ventaja de poder trabajar
durante varios dias en la misma masa de agua. En este caso la masa
se siguié mediante una boya de deriva con una vela instalada a 25m
de profundidad y se comprobd la eficacia del seguimiento comparando
los datos obtenidos mediante una sonda ADCP, para mas detalles ver
Aranguren-Gassis et al. (2012).

Variables ambientales

Se tomaron perfiles verticales de temperatura, salinidad, fluorescencia,
concentracién y saturacion de oxigeno hasta los 300m de profundidad
usando una sonda CTD SeaBird 19, equipada con un fluorémetro
Seapoint y un oximetro SeaBird SBE 43. Ademas, a partir de los datos
de la sonda CTD se derivé la estabilidad de la columna de agua. Estos
perfiles se tomaron entre tres y siete veces al dia durante ambos
lagrangianos.

La sonda CTD iba acoplada a una roseta con la que se muestrearon
profundidades concretas para medir la concentracibn de oxigeno
empleando el método de Winkler (Grasshoff, 1983). Estos valores
sirvieron para calibrar el oximetro SBE 43 (R?=0.96) y obtener asi la

saturacion de oxigeno de la columna de agua.

En los analisis del presente trabajo sélo se usaron los perfiles
coincidentes con los dias de muestreo. Los perfiles con menos de una
hora de diferencia entre la toma del perfil y la pesca de zooplancton
mas cercana se asignaron directamente a dicha pesca; para el resto
de pescas se tomaron los perfiles de CTD anterior y posterior y se

asumio un cambio lineal y continuo de las variables. Para los analisis
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todas las variables fueron promediadas para los primeros 200m de la
columna de agua coincidiendo con la profundidad de las pescas de

zooplancton.

Zooplancton

En cada lagrangiano se realizaron las pescas cada cuatro horas a lo
largo de un dia, coincidiendo la hora de la primera y Ultima de las
pescas, haciendo un total de siete pescas en cada ciclo diario de
muestreo. Las pescas se realizaron los dias 28 y 29 de octubre en el
lagrangiano oeste y el 18 y el 19 de noviembre en el lagrangiano este.
En ambos casos el muestreo comenzé a las 23:00 del primer dia y se
termind a la misma hora del siguiente, intentando acercarnos lo mas
posible a la periodicidad deseada en funcién de la disponibilidad del

tiempo de muestreo de la campafia.

Las muestras se tomaron usando una red WP2 triple de 60cm de
diametro y 200um de luz de malla. Las pescas fueron verticales e
integradas y se realizaron desde los 200m de profundidad hasta la
superficie. Las muestras fueron conservadas en una solucion de
formaldehido al 4% en agua de mar tamponado con bérax al 2,5%.
Desafortunadamente la muestra del lagrangiano oeste tomada a las

19:00 horas se perdié antes de poder ser analizada.

La abundancia del zooplancton se estimé para cada muestra tomando
una alicuota que representase aproximadamente 1000 individuos de la
comunidad zooplanctonica. A continuacion la alicuota se tifié durante
24 horas en oscuridad empleando una solucién de eosina al 4% en
agua de mar. Posteriormente la alicuota fue digitalizada a una

resolucién de 1200 ppp empleando un escaner HP Scanjet 8200.

La alicuota digitalizada fue analizada usando la aplicacion informética

“Flamingo” (Gonzalez-Taboada et al. 2008; capitulo 1), que permite el
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recuento de organismos en la alicuota y que corregido por el factor de

dilucién nos da el total de organismos para dicha muestra.

Quetognatos

Para estimar la abundancia de los quetognatos se emplearon las
mismas muestras y fueron analizadas en su totalidad contando e
identificando los ejemplares hasta el nivel de especie cuando fue
posible, [segun Moreno (1973), Pierrot-Bults y Chidgey (1988),
McLelland (1989) y Casanova (1999)]. Para la identificacién y el
recuento se utilizé un estereomicroscopio Leica MZ-12s, empledndose
un microscopio Leica DMLS cuando fue necesaria una mayor

resolucion.

Posteriormente todos los individuos previamente separados por
especies fueron digitalizados usando una camara Canon EOS D500
acoplada al estereomicroscopio Leica MZ-12s mediante un adaptador
Martin Universal DSLR / Microscope Adapter. Estas digitalizaciones se
analizaron con Image J para asignar a cada individuo un estadio de
desarrollo, el nUmero de presas presentes en su tubo digestivo y medir

su longitud y anchura (Fig. 4.2).

Se us6 la clasificacion propuesta por Zo (1973) para determinar
visualmente el estadio de desarrollo de los individuos, que asigna los
individuos a 3 clases en funcion de su estado gonadal (ver capitulo 2

para una descripcién de los estadios).
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Figura 4.2 Digitalizacion de varios especimenes de Sagitta bipunctata.

Se midieron con el Image J la longitud, desde la cabeza a la cola
excluyendo la aleta caudal, y la anchura de la cabeza. El programa se
calibré previamente para cada aumento empleado y asi obtener las
medidas en milimetros.

El nimero de presas en cada individuo se obtuvo contando éstas en el
tubo digestivo, excluyendo los individuos que s6lo presentan presas en
el primer tercio del mismo para evitar la sobreestimacion debida a la
alimentacion que se produce durante la pesca (Baier y Purcell, 1997a;
Tonnesson y Tiselius, 2005; Gresland, 1987).

El estrés sufrido durante el muestreo puede hacer que se subestimen
las tasas de ingestion, ya que durante las pescas los individuos pueden
perder sus contenidos por regurgitacién o deposicion (Bamstedt et al.
en Harris et al., 2000). En los quetognatos se han observado pérdidas
del 50% de los contenidos digestivos en los individuos obtenidos
mediante pescas cuya duracién superé los dos minutos (Baier y
Purcell, 1997a).
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Las redes fueron lavadas después de la pesca, lo que es necesario
para tener una estima real de la abundancia pero aumenta el estrés de
los individuos. Para conocer el posible efecto del lavado se compararon
los contenidos digestivos de dos mangas de la red WP2 triple sin lavar
y otra lavada. Esto se realiz6 con la muestra tomada a las 14 horas del
29 de octubre.

Ademéds se calcularon las tasas diarias de alimentacion, nimero de
presas por quetognato y dia, para cada especie y en cada una de las
pescas de los dos lagrangianos. Las tasas de alimentacion diarias se
calcularon usando la ecuacién de Feigenbaum (1991) modificada
segun Dur6 y Sainz (2000):
FRq = 2+ NPC * (24)/DT

Donde FRq es a tasa diaria de alimentacién, NPC es el nimero medio
de presas por quetognato y DT es tiempo de digestion medido en
horas. El factor 2 se emplea para corregir las pérdidas de contenido
debidas al muestreo y la conservacién (Baier y Purcell, 1997a).
El tiempo de digestion (DT) no se calculd “in situ” y se debid recurrir a
la literatura. Siguiendo a Kehayias (2003) el tiempo de digestiéon de
Flacisagitta enflata se estimd segun la ecuacion propuesta para la
especie por Baier y Purcell (1997b):

DT = 2(371.42 — 12.34T
Mientras que para el resto de las especies se empled la férmula de
Stuart y Verheye (1991) que al incluir individuos de diferentes especies
y localidades, minimizara las posibles desviaciones y obtendra tasas
de alimentacién mas conservadoras:

DT = 10.96¢~0:0867T
En ambos casos T es la temperatura del agua en grados centigrados,
en nuestro caso la temperatura media a 200m de profundidad

calculada para cada pesca de cada lagrangiano.
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Finalmente se multiplico cada tasa especifica de alimentacion por el
namero de individuos de dicha especie para cada pesca en cada
lagrangiano, para obtener el numero total de presas consumidas.
Después se calcularon las medias de dichos valores para cada
lagrangiano por separado, y se calculd el porcentaje de zooplancton

consumido en un dia por los quetognatos.

Analisis Estadisticos

La relacién entre la longitud y la anchura de cada individuo, ambas
transformadas logaritmicamente, se analizé mediante un andlisis de la
covarianza o ANCOVA para conocer si la interaccion entre la variable
predictiva y el factor especie era significativa. O lo que es lo mismo
saber si la pendiente variaba en funcién de la especie considerada. El
ANCOVA se realiz6 usando la funcién “aov” del paquete “stats” usando
la versién 2.15.2 de R (R Core Team, 2012)

A continuacion se realizé una regresion linear para cada especie por
separado y mediante un test de la t se analiz6 cuales se diferenciaban
significativamente de la isometria o pendiente 1. Las regresiones

lineares y el test de la t se realizaron con las funciones “Im”y “offset

ambas dentro del paquete “stats”.

Las especies con una pendiente de uno o isométricas se compararon
por pares mediante un test de Tukey para ver como se diferenciaban
los puntos de corte entre las diferentes regresiones. En casos como
éste, donde se realizan sucesivas comparaciones es aconsejable usar
un test como el Tukey que pondera la significacion de las
comparaciones en funcion del numero de ellas, evitando asi las
diferencias significativas espireas a consecuencia del elevado nimero
de comparaciones realizadas (Underwood, 1997). El test de Tukey se
realizé mediante la funcion “TukeyHSD”también del paquete “stats” de
R.
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El analisis de la variacion de abundancia de las especies a lo largo del
ciclo diario asi como el andlisis sobre la presencia de presas en su tubo
digestivo se hizo mediante modelos lineares generalizados o0 GLM. La
ventaja de los GLM es que no necesitan que los errores estén
normalmente distribuidos o la varianza sea constante, esto es una
asuncion dificil de conseguir con datos derivados de recuentos pues la

varianza tiende a crecer con la media (Crawley, 2005).

La estructura de los GLM es:

E(Y)=g7'1;

Donde E(Y) es el valor esperado de la variable dependiente Y, g es la
funcion de union y I); es el predictor lineal. El predictor lineal 1]; es la
suma lineal de los efectos de todas las variables explicativas y tiene la

siguiente estructura:

p
N; = ZXibﬁj
j=1

Donde x son los valores de las diferentes variables explicativas y g son
parametros desconocidos y que se obtienen con los datos. En el
predictor lineal hay tantos términos como pardmetros deban estimarse

a partir de los datos.

Los GLM pueden trabajar con datos cuyos errores se distribuyan de
diferente forma, Poisson, binomial o gamma por ejemplo, lo Gnico que
se debe hacer es tenerlo en cuenta para elegir el tipo de funcién de

unién (gt) mas adecuado para cada distribucion (Crawley, 2005).

En nuestro caso los datos de abundancia son recuentos que presentan
una distribucién de tipo Poisson (Underwood, 1997) y para su analisis
se utilizé la funcion de unién “log”. En el caso del nUmero de presas en

cada quetognato se transformaron los recuentos a una variable
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binomial de presencia/ausencia. Y con una distribucién binomial la
funcion a emplear es “logit” que predice la probabilidad de que un
suceso se produzca 0 no; en nuestro caso estima la probabilidad de
que un guetognato contenga al menos una presa. Todos los GLM se
realizaron con la funcion “glm” del paquete “stats” de R usando los

métodos “poisson”y “binomial” que ofrece la funcion.

Los modelos pueden saturarse de variables explicativas hasta
conseguir explicar toda la varianza presente en los datos, sin embargo
este método no se considera el mejor para seleccionar el modelo que
representa la realidad, ya que podemos conseguirlo mediante
relaciones espureas sin tener en cuenta el principio de parsimonia. Por
ello normalmente se emplea el criterio informativo de Akaike (AIC), que
a la semejanza conseguida por el modelo le afiade una penalizacion

de dos por cada parametro del modelo (Crawley, 2005).

El AIC se puede emplear para escoger el modelo mas probable
seleccionando el modelo con menor AIC, no obstante esta opcién no
informa sobre la posibilidad relativa de cada modelo de los propuestos
en funcién del apoyo de los datos y sélo se escoge un modelo como
definitivo pudiendo obviar otros con casi el mismo ajuste a los datos.
Esto puede corregirse seleccionando con el AIC ponderado (AICw),
que a cada modelo propuesto le otorga una probabilidad relativa
sumando el conjunto 1. Asi un modelo con un AICw cercano a uno es
inequivocamente el modelo apoyado por los datos, mientras que si
varios modelos tienen una probabilidad similar el AICw se puede usar

para promediarlos (Johnson y Omland, 2004).

Los GLM generados se seleccionaron en funcién de su AICw, para ello

se empleé la funcion “aictab” del paquete “AlCcmodavg”.

Finalmente todas las graficas se hicieron con el paquete “ggplot2” de

R (Wickham, 2009).
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RESULTADOS

Variables ambientales

El lagrangiano oeste presenta valores mas elevados de temperatura,
saturacion de oxigeno y fluorescencia, cuyo maximo se encuentra a
mayor profundidad que en el este (Fig. 4.3). Las diferencias entre
lagrangianos no son muy grandes y en el caso de la temperatura
pueden deberse al avance del otofio, periodo en el que esta parte del
océano se empieza a enfriar (Longhurst, 2007).
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Figura 4.3 Perfiles CTD en los dias muestreados. Temperatura (°C), salinidad
(psu), saturacién de oxigeno (%) y fluorescencia (unidades arbitrarias).
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Las diferencias entre los perfiles tomados a diferentes horas son
minimas (Fig. 4.3), lo que apoya la hipétesis de que las pescas se
realizaron sobre una misma masa de agua para cada zona de estudio.

Quetognatos
Analisis morfolégico

Se usaron los valores obtenidos para cada espécimen digitalizado (Fig.
4.2) para analizar la relacion entre la longitud y la anchura, ambas
transformadas logaritmicamente. Un analisis de la covarianza (F=73.29
y p valor<0.001) determiné que la relacion entre las variables era

diferente en funcién de la especie.

A continuacion se realizé una regresién lineal para cada especie por
separado (todas con p valor <0.001) y se analizé mediante un test de
la t si las pendientes obtenidas diferian de la isometria. Sélo tres de las
especies presentan pendientes significativamente diferentes de la
isometria, Krohnitta subtilis, Ptersagitta draco y Sagitta bipunctata
(Tabla 4.1).

Tabla 4.1 Test de la t: pendientes por especie, el “p valor” de la
diferencia con uno y el numero de individuos medidos.

Especie Pendiente Pvalor Observaciones
C macrocephala 0.71 0.0870 25

F enflata 0.97 0.3307 319

F hexaptera 0.97 0.0922 567

K subtilis 0.81 <0.001 676
Pdraco 1.25 <0.001 676
Plyra 0.99 0.6627 484

P maxima 0.80 0.1476 23

S bipunctata 1.08 <0.001 1829
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La diferencia entre la pendiente de Sagitta bipunctata y la isometria es
menor de una décima, pero al tener el mayor nimero de medidas
(Tabla 4.1) la estima lleva asociada un intervalo de confianza muy
estrecho y por eso es significativa. Se considera que la diferencia no
tiene sentido biolégico por lo pequefia, a pesar de su significacion, y a

partir de ahora se considerara a la especie como isométrica.

En el caso de Pterosagitta draco y Krohnitta subtilis ambas presentan
claras alometrias positiva y negativa respectivamente (Fig. 4.4), esto
quiere decir que los individuos de P. draco se vuelven mas anchos en

proporcién a medida que crecen y lo contrario para K. subtilis.

No isométricas Iscmétricas

0.5

Anchura

0.l25 0.50 0.75 1.00 0.5 1.0 1.5
Longitud
—=-C macrocephala F enflata F hexaplera ==K subtilis
P draco =e=P lyra =P maxima ===S bipunctata

Figura 4.4. Regresiones por especie entre el logaritmo de la anchura (mm) y el
logaritmo de la longitud (mm). La linea discontinua representa la isometria.
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Entre las especies isométricas se observa como algunas tienen mayor
anchura en proporcion que otras porque tienen distintos puntos de
corte en la ordenada (Fig. 4.4). Estas diferencias se analizaron
mediante un test de Tukey, que hace comparaciones dos a dos entre
las ordenadas de las especies. Asi podemos concluir que Caecosagitta
macrocepahla, Flacisagitta enflata y Pseudosagitta maxima son las
especies isométricas que presentan una mayor anchura en proporcion
(Fig. 4.5).
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Diferencia entre ordenadas

Figura 4.5 Test de Tukey, las diferencias en azul son no-significativas.

Flacisagitta enflata es la especie cuya regresién corre paralela y con
mayor punto de corte (Fig. 4.4), y esta diferencia es significativa salvo

con Caecosagitta macrocepahla y Pseudosagitta maxima (Fig. 4.5). Sin
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embargo los valores obtenidos para estas dos especies son los que
mayor incertidumbre presentan debido al escaso numero de
especimenes medidos y sus pendientes son las que mas se alejan de

la isometria (Tabla 4.1).
Abundancia

Las dos zonas analizadas presentan valores de abundancia y una
composicién especifica muy similar; ambas zonas estan dominadas
por Sagitta bipunctata y por individuos en el primer estadio de
desarrollo. Incluso varias especies solo presentan individuos de dicho

estadio como Pseduosagitta lyra (Fig. 4.6).
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Figura 4.6. Abundancia (individuos/m?) por estadio, hora y lagrangiano.
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Salvo Caecosagitta macrocepahla, que so6lo esta presente en las
pescas nocturnas del lagrangiano oeste, el resto de las especies no
presenta un patrén de abundancia diario (Fig. 4.6). En realidad algunas
de las densidades mas elevadas se dan en las horas centrales del dia
entre las 11:00 y las 15:00 horas, lo que es contrario a lo esperado por
la migracion vertical diaria, que postula un mayor nimero de individuos

en superficie durante la noche que ascenderian para alimentarse.

Los patrones de abundancia se analizaron mediante una seleccién de
modelos GLM para una distribucion tipo Poisson. Los modelos a
seleccionar se generaron siguiendo dos hipétesis: que la abundancia
siguiese un ciclo diario o que la abundancia de quetognatos siguiese a
la de sus presas, otros organismos del zooplancton. A la vista de los
resultados esta segunda hipoétesis es la mas probable (Tabla 4.2).

Tabla 4.2 Seleccion de GLM de abundancia. Sp es especie y St estadio, *

quiere decir que hay interaccion entre las variables y (/) indica un factor anidado
dentro del primero.

Modelo AlCc Delta AlCc AlICc Ponderado P. Acumulada
(Sp/St)*presas 1487.69 0.00 1.00 1
(Sp/St) 1662.19 174.50 0.00 1
(Sp/St)*hora 1734.48 246.79 0.00 1
(lagrangiano/hora) 8246.26 6758.57 0.00 1
Hora 8283.13 6795.44 0.00 1
presas 8230.80 6743.11 0.00 1
Sp 6605.25 5117.56 0.00 1
lagrangiano 8311.75 6824.07 0.00 1
(Sp/St)*(lagrangiano/hora) 3445.29 1957.60 0.00 1
Sp*presas 6413.71 4926.02 0.00 1
Sp*(lagrangiano/hora) 6202.00 4714.31 0.00 1

El modelo que mejor describe los cambios de la abundancia es la
interaccién entre la abundancia del zooplancton, la variable presas, y
el factor estadio de desarrollo anidado dentro de la especie (Tabla 4.2).
Esto quiere decir que cada estadio de desarrollo dentro de cada
especie tiene una relacion distinta entre su abundancia y la del

zooplancton.
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Este modelo que es sin lugar a dudas el mas probable de los
presentados (AICc ponderado Tabla 4.2) explica un 90% de la varianza
encontrada (R2=0.9015) y nos muestra como la influencia de la
disponibilidad de presas disminuye a medida que aumenta el estadio
de desarrollo de los individuos; ademas se puede observar como
algunas especies, C. macrocephala o P. maxima, parecen no verse

afectadas por la disponibilidad de presas (Fig. 4.7).
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Figura 4.7 Modelo predictor de la abundancia de quetognatos. Los puntos
representan los valores reales y las lineas el modelo, la continua es la
prediccion y las discontinuas su intervalo de confianza. Abundancias de
guetognatos y presas en individuos/m?.
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Alimentacion

Una gran mayoria de los individuos analizados no presenta ninguna
presa en su interior y de los que si tienen, s6lo un porcentaje muy
pequefo tiene dos presas (Fig. 4.8), razon por la cual se analizé la
alimentacion como una respuesta binomial de ausencia/presencia de
presas. En ninguno de los 4600 especimenes analizados se

observaron mas de dos presas por individuo.
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Figura 4.8 Numero total de quetognatos de cada especie, estadio de desarrollo
y nimero de presas en sus contenidos intestinales.

Antes de analizar los factores y variables que influyen sobre la
presencia/ausencia de presas se debe decidir como representar el

tamafio de los individuos, ya que longitud y anchura estan relacionadas

e
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(Fig. 4.4). Para ello se realizaron dos GLM binomiales donde las Unicas
variables predictivas eran longitud y anchura, y se comprobé que la
anchura era la variable con mayor capacidad explicativa (datos no
presentados). Asi que para el resto de los analisis utilizamos la anchura
como indicador del tamafio de los quetognatos. De hecho, si nos
fijamos en cémo se distribuyen las anchuras de los individuos en
funcion de su contenido digestivo, se observa como la anchura por
debajo de la cual se encuentran el 75% de la poblacién es el doble para

los individuos con presa (Fig. 4.9), sefialando el efecto de la anchura.
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Figura 4.9 Distribucion acumulada en funcién de la anchura (mm) para
guetognatos con y sin presa en su interior.
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La pesca realizada a las 15:00 horas en el lagrangiano oeste se utilizé
para analizar el efecto del lavado de las redes sobre los contenidos
intestinales de los quetognatos. Los especimenes con presas en su
interior parecen ser mas abundantes en la pesca sin lavar las redes,

aunque esto no es muy claro y parece variar entre especies (Fig. 4.10).
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Figura 4.10 Numero de quetognatos de cada especie, estadio de desarrollo, el
namero de presas en su interior y si fueron lavadas o no las redes.

Se seleccion6 el GLM binomial que mejor predice la presencia de
presas para estos individuos. Se trabajé con modelos que incluian o no
el factor tratamiento, redes lavadas o no, para ver si tenia un efecto
significativo. Para realizar este analisis se desestimaron los individuos

de P. maxima pues solo aparecen en uno de los tratamientos (Fig.
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4.10), y asi se obtuvo como mejor modelo el que usa como predictor la
triple interaccion entre la anchura de los individuos, su especie vy el
tratamiento (Tabla 4.3).

Tabla 4.3 Seleccion de GLM de alimentacion segun tratamiento de las redes.
W es anchura, Sp especie y St estadio, * quiere decir que hay interaccién entre

las variables, + indica un cambio solo en la ordenada y (/) indica un factor
anidado dentro del primero.

Modelo AlCc Delta AlCc AlCc Ponderado  P. Acumulada
W*Sp*tratamiento 615.70 0.00 0.86 0.86
W*Sp 621.84 6.13 0.04 0.90
W*(Sp/St) 622.13 6.43 0.03 0.94
W*Sp+tratamiento 622.27 6.56 0.03 0.97
W*(Sp/St)+tratamiento 622.96 7.26 0.02 0.99
w 626.62 10.92 0.00 1.00
W*tratamiento 627.45 11.74 0.00 1.00
W*(Sp/St)*tratamiento 636.14 20.44 0.00 1.00
Sp*tratamiento 666.87 51.17 0.00 1.00
Sp+tratamiento 670.24 54.54 0.00 1.00
(Sp/St) *tratamiento 678.53 62.83 0.00 1.00
tratamiento 722.00 106.30 0.00 1.00

El mejor modelo seleccionado (R?=0.2496) sélo es aplicable a cinco de
las seis especies, pues para K. subtilis todos los individuos, excepto
uno, carecen de presas en su interior y por lo tanto es un modelo no
representativo. Para el resto de especies el efecto del tratamiento no
es constante; mientras en F. enflata, F. hexaptera y sobre todo P. draco
hay un efecto positivo al no lavar las redes, ocurre lo contrario en P.
lyra'y S. bipunctata (Fig. 4.11).

Finalmente se realizé una selecciéon de modelo analoga con todas las
pescas de los ciclos diarios del lagrangiano oeste y del este.
Nuevamente se cred una bateria de GLM binomiales donde se analizé
la posible influencia de: la disponibilidad de presas, la estabilidad de la
columna de agua o las caracteristicas propias del individuo como
especie, tamafio o estadio de desarrollo. Ademas se analizd la

influencia de un posible ritmo circadiano de alimentacion.
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Figura 4.11 Modelo predictor de la presencia de presas segun el tratamiento
(linea continua) y su intervalo de confianza (discontinua). Los puntos
representan los especimenes analizados (Y=1, con presa).

El modelo propuesto que mejor predice la presencia de presas en los
contenidos (R?=0.2078) es una interaccion entre el tamafio (anchura),
la especie y el estadio de desarrollo de cada individuo, ademas incluye

un cambio en la ordenada del modelo segun el dia y la hora (Tabla 4.4).

120



Tabla 4.4 Seleccion de GLM de alimentacion. D es dia, H hora, Npp
abundancia del zooplancton, W anchura, Sp especie y St estadio, * quiere decir
que hay interaccion entre las variables, + indica un cambio solo en la ordenada
y (/) indica un factor anidado dentro del primero.

Modelo AlCc Delta AlCc AlCc Ponderado  P. Acumulada
W*(Sp/St)+(D/H) 2395.48 0.00 1.00 1.00
W*(Sp/St) 2422.44 26.97 0.00 1.00
Npp*W*(Sp/St)+(D/H) 2426.47 30.99 0.00 1.00
W*Sp*stability+(D/H) 2436.25 40.77 0.00 1.00
Npp*W*(Sp/St) 2451.46 55.98 0.00 1.00
W*Sp*stability 2460.18 64.70 0.00 1.00
W*Sp 2465.91 70.43 0.00 1.00
W*(D/H) 2514.67 119.20 0.00 1.00
w 2582.99 187.52 0.00 1.00
Sp*stability+(D/H) 2591.54 196.06 0.00 1.00
Npp*(Sp/St)+(D/H) 2621.20 225.73 0.00 1.00
Sp*stability 2622.58 227.11 0.00 1.00
Npp*(Sp/St) 2640.65 245.17 0.00 1.00
(D/H) 2872.55 477.07 0.00 1.00
W*Sp*(D/H) 2896.50 501.03 0.00 1.00
stability 2896.50 501.03 0.00 1.00
Npp 2908.31 512.83 0.00 1.00

La probabilidad de que un individuo contenga alguna presa aumenta
con su tamafio (anchura) en todas las especies, aunque hay
diferencias entre ellas; y K. subtilis aparece como la menos voraz de
todas y la probabilidad de encontrar un individuo con presa nunca
alcanza el 50%. Ademas el efecto de la anchura varia a lo largo del

desarrollo de los individuos (Fig. .4.12).

En los casos de F. enflata y F. hexaptera no se pudo obtener un modelo
para los adultos (estadio de desarrollo IIl) por haberse encontrado un
numero demasiado pequefio de especimenes. Algo similar ocurre en
el caso de C. macrocephala que si bien presenta un nimero suficiente
de individuos para obtener el modelo, su resultado es artificial y poco
representativo por la escasez y sesgo de los datos (Fig. 4.12).
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Figura 4.12 Modelo predictor de la presencia de presas (linea continua) y su
intervalo de confianza (discontinua), sin el cambio en ordenada segun dia y
hora. Los puntos representan los especimenes analizados (Y=1, con presa).

Ademas el modelo seleccionado tiene un cambio en la ordenada
derivado del dia y la hora considerados. Estas diferencias en el cambio
de ordenada son mayores dentro del mismo lagrangiano que entre
lagrangianos; y si bien no se observa un patrén de migracién vertical
diaria en la abundancia (Fig. 4.6); en el caso de la alimentacién si se
observa como los valores de ordenada mas bajos se dan durante las
horas de la mafiana y mediodia y los méas elevados durante la noche.

Siendo este patrén muy similar en las dos zonas estudiadas (Fig. 4.13).
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Figura 4.13 Diferencias entre la ordenada media de todos los modelos y la
ordenada particular del modelo para cada dia y hora.

Las tasas de alimentacion diarias varian segun la especie, siendo F.
hexaptera, P. lyra y P. maxima las especies con mayor tasa diaria de
alimentacion, con valores maximos alrededor de veinte presas al dia
por individuo (Fig. 4.14). Ademas segln la especie, se aprecian
cambios a lo largo del dia en la tasa de alimentacion, y mientras que F.
enflata, F. hexaptera, K. subtilis y P. lyra presentan su tasa maxima a
las tres de la madrugada, P. draco y S. bipunctata la presentan a las
siete de la tarde (Fig. 4.14). Ambos momentos predichos por el modelo

como los més probables para la predacion (Fig. 4.13).
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Figura 4.14 Tasas de alimentacion diarias especificas. La linea continua indica
el valor puntual y la discontinua la tasa media especifica por lagrangiano.

El consumo diario medio de los quetognatos en el lagrangiano oeste
fue de 4537 y de 3484 (presas/dia y m2) en el este, lo que representa

un 9.8% y un 9.3% del zooplancton respectivamente.

La presién predadora de los quetognatos esta bastante repartida y
ninguna especie acumula mas del 29% de las presas totales. F.
hexaptera es el mayor consumidor en el centro del giro mientras P.
draco domina en el borde; sin embargo S. bipunctata, la especie mas

abundante, nunca es el mayor consumidor (Fig. 4.15).
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Figura 4.15 Reparto especifico de las presas totales consumidas por los
guetognatos en cada lagrangiano.

El consumo por parte de todas las especies grandes vy flacidas, F.
enflata, F. hexaptera y P. lyra, disminuye en el borde del giro (Fig. 4.15)
y eso se debe a un descenso de sus abundancias y de sus tasas de
alimentacion (Fig. 4.6 y Fig. 4.14). Lo contrario se observa para las
especies mas pequefias, K. subtilis, P. draco y S. bipunctata, que
acumulan mas del 50% de las presas consumidas en el borde (Fig.
4.15) aunque en este caso solo P. draco aumenta su abundancia y tasa

de alimentacion en el lagrangiano este (Fig. 4.6 y Fig. 4.14).
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DISCUSION

Variables ambientales

La temperatura y la salinidad fueron méas elevadas en el lagrangiano
oeste; ademas el maximo de fluorescencia fue algo mayor y a 115m de
profundidad frente a los 110m del lagrangiano este. Sin embargo la
termoclina y la haloclina estaban a mayor profundidad en el
lagrangiano este (para mas detalles ver Caceres et al., 2013). Ademas
estos cambios, sobre todo en temperatura, se pueden deber a que el
lagrangiano este se muestre6 unos 20 dias mas tarde que el oeste, en

la época del afio en la que la provincia NAST-E se empieza a enfriar.

Las diferencias temporales encontradas dentro de cada lagrangiano
fueron pequefas, lo que sugiere que en cada uno se analizé
efectivamente una sola masa de agua (para més detalles ver
Aranguren-Gassis et al., 2012). De hecho los dias que en se realizaron
los ciclos diarios de pescas lo Unico que se observa en los perfiles de
CTD es un ascenso-descenso diario de las variables a lo largo de la
columna de agua; como se puede ver en el cambio en profundidad de
la termoclina, el maximo de fluorescencia y el maximo de saturacién de

oxigeno.

Quetognatos
Anélisis morfolégico

La relacién entre la anchura y la longitud de los quetognatos difiere
entre unas especies y otras. Entre las especies estudiadas se da la
isometria para todas las pertenecientes a la familia Sagittidae. Esto

quiere decir que los individuos de esas especies no varian su aspecto

126



o forma durante su desarrollo. Sin embargo Pterosagitta draco y
Krohnitta subtilis pertenecientes a otras familias presentan relaciones

alométricas entre anchura y longitud.

Coston-Clements et al. (2009) analizaron la relacién entre la anchura y
la longitud de los quetognatos; en su caso realizaron las regresiones
lineales entre las variables sin transformar logaritmicamente. Si
hacemos lo mismo con nuestros datos y comparamos los resultados
entre las mismas especies 0 géneros se observa una gran
coincidencia. Para F. enflata obtuvieron una pendiente de 0.07, igual
que en nuestro caso, mientras que para K. pacifica obtuvieron una
pendiente de 0.04 y en el presente trabajo para K: subtilis una de 0.035.
Esta gran coincidencia ratifica los resultados aqui presentados y
ademas indica que esta caracteristica se mantiene entre poblaciones
que habitan en medios muy diferentes entre si. Esto apunta la
posibilidad de que sea una caracteristica fijada por la especie y con
poca plasticidad, aunque se necesitarian comparaciones entre mas

poblaciones con un mayor nimero de especies para poder confirmarlo.

Si bien la taxonomia de los quetognatos es bastante cadtica al nivel de
géneros y en menor medida de especie, en general existe consenso a
nivel de orden y familias (Bieri, 1991). Tradicionalmente el orden
Aphragmophora estad formado por tres familias, Sagittidae,
Pterosagittidae (Gnico representante P. draco) y Krohnittidae
(Casanova, 1999). Segun esta clasificacion y nuestros datos parece
que este rasgo, relacion entre longitud y anchura, ha evolucionado de

forma diferente para cada familia dentro del orden Aphragmophora.

Los primeros estudios moleculares sobre el filo apoyaron los érdenes
e incluso algunos de los géneros sometidos a debate dentro de la
familia Sagittidae (Telford y Holland, 1997). Sin embargo los Ultimos
estudios discrepan y Krohnitidae y Pterosagittidae perderian su

condicién de familias y pasarian a estar la primera dentro de Sagittidae

e
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y la segunda dentro de Spadellidae; lo que llevaria a Pterosagittidae a
cambiar también al orden Phragmophora. Ordenes que ahora carecen
de sentido evolutivo al ser parafiléticos (Papillon et al., 2006).Teniendo
en cuenta esta nueva filogenia propuesta vemos como la relacién entre
longitud y anchura es isométrica o alométrica negativa dentro de la
familia Sagittidae (Sagittidae+Krohnittidae) y alométrica positiva para

el tnico representante analizado de la familia Spadellidae.

Sabemos que la anchura de los quetognatos limita el tamafio de las
presas que pueden tragar; de hecho a partir de la anchura del
espécimen se puede estimar la anchura de sus presas (Pearre, 1980).
Por el contrario se puede considerar la longitud del individuo como un
indicador de su capacidad de natacién, aunque también influirian otros
factores como la concentracion de fibras musculares y el tamafio y

forma de las aletas.

La relacién entre P. draco y la familia Spadellidae ya habia sido
propuesta con anterioridad debido a sus similitudes morfologicas
(Tokioka, 1965; Dallot e Ibanez, 1972), lo que indica la posibilidad de
que alguna otra especie o incluso toda la familia muestre una relacion
alométrica positiva entre anchura y longitud. Para esta familia, Unica
bentdnica del filo, la capacidad de natacién no seria una caracteristica
tan importante, ya que pasan la mayor parte del tiempo pegada al
sustrato mientras que su anchura si limitaria las presas accesibles.
Ademas se trata de especies con los adultos de menor longitud, con lo
cual dicha limitacion seria ain mas severa, si no aumentase mas la
anchura proporcionalmente a medida que crecen. Se cree que P. draco
se ha readaptado al medio pelagico desde el benténico, con su grueso
“collarette” que contrarrestaria sus pequefias aletas para tener una
flotabilidad neutra (Perez et al., 2001). Por ello P. draco presentaria

una alometria positiva como resultado de su historia evolutiva y como
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una adaptacion que le permite acceder a presas de mayor tamafio a

pesar de su menor longitud.

En la familia Sagittidae la isometria parece la norma aunque hay dos
especies, Caecosagitta macrocepahla y Pseudosagitta maxima, cuyas
pendientes estimadas son bastante menores de uno. Si bien esta
diferencia no es significativa debido al elevado error asociado a la
estima, ya que se encontraron pocos individuos de ambas especies
que ademas se encontraban en mal estado y sélo pertenecian al primer
estadio de desarrollo. Ambas especies son batipeldgicas lo que explica
las limitaciones que tenemos en el presente estudio, no obstante es
interesante que estas dos especies sean las Unicas alejadas de la
isometria entre las “Sagittas” (Tabla 4.1). Esta alometria negativa, si
bien no significativa, apunta la posibilidad de que estas especies del
medio pelagico mas profundo se hayan adaptado a la escasez de
presas primando su longitud, capacidad natatoria 0 de
busqueda/captura, frente al tamafio de presa accesible. Ademas son
especies que pueden alcanzar gran tamafio, sobre todo P. maxima,
con lo cual la limitacién por su anchura quedaria reducida a pesar de

la posible alometria negativa.

En el resto de especies isométricas, que no varian su forma con el
desarrollo, se pueden observar diferencias; asi Sagitta bipunctata
presenta una significativa menor anchura para la misma longitud que
el resto de las especies (Fig. 4.4 y 4.5), mientras P. lyra, F. hexaptera
y F. enflata son quetognatos con cuerpos flacidos, menos musculados
y con flotabilidad neutra que predan mediante emboscada (Pearre,
1982), S. bipunctata es un predador activo que hace continuos
movimientos para mantenerse en la columna de agua y buscar presas.
Por eso a las tres primeras especies les conviene tener una mayor
anchura para poder acceder a presas de mayor tamafio si se acercan,

pero al estar flotando pasivamente no dependen tanto de su capacidad
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natatoria; mientras que S. bipunctata depende de sus movimientos

para encontrar sus presas y atraparlas.

Finalmente la alometria negativa de Krohnitta subtilis coincide con lo
observado por Coston-Clements et al. (2009) para K. pacifica, lo que
sugiere que se trata de un rasgo comun para todo el grupo. Segun las
nuevas relaciones filogenéticas se cree que las “Krohnittas” perdieron
el primer par de aletas frente a sus congéneres de la familia Sagittidae
y para mantener la misma flotabilidad aumentaron el tamafio del par
posterior (Papillon et al., 2006). Esto sefiala la posibilidad de que el
grupo haya sufrido presiones selectivas distintas del resto de las
especies de la familia a lo largo de su historia evolutiva, por lo que es
dificil apuntar un significado adaptativo-evolutivo al rasgo sin saber

mas del proceso de especiacion dentro de la familia Sagittidae.
Abundancia

El modelo que predice la abundancia de los quetogantos es muy
potente, explica un 90% de la varianza observada y muestra como la
especie y el estadio de desarrollo son los principales factores. Ademas
el modelo seleccionado sefala que los quetognatos reaccionan a la

abundancia de sus presas en lugar de realizar migracién vertical diaria.

Los quetognatos en el primer estadio de desarrollo representan mas
del 90% de las poblaciones en ambos lagrangianos, lo que indica que
se trata de poblaciones reproductivamente activas. En latitudes
mayores se han encontrado poblaciones con una o varias
generaciones anuales, pero en zonas con un ciclo estacional menos
marcado normalmente se considera que las poblaciones se
reproducen durante todo el afio de forma continua (ver Pearre, 1991 y

citas en él).

En el Mediterraneo F. enflata se reproduce durante todo el afio
(Kehayias et al., 1996; Batistic et al., 2003; Kehayias et al., 2005),

130



representando los juveniles alrededor del 90% de la poblaciéon en
alguna zona (Kehayias et al., 2005). Situacion que también presenta la

especie en nuestra zona de estudio.

Aunque tradicionalmente se consideraba a los quetognatos como
semélparos cada vez mas evidencias apuntan lo contrario (Pearre,
1991). De hecho su grado de desarrollo puede ser reversible ya que
después de una puesta volverian al estadio Il, o también en
circunstancias de inanicién son capaces de recuperar la energia
acumulada en los érganos reproductivos o incluso disminuir su tamafio
por catabolismo de proteinas para sobrevivir (Pearre, 1991). Algunos
de los individuos del estadio Il aqui analizados presentan mayor talla
que los adultos de sus respectivas especies, lo que sugiere que los
individuos son capaces de reproducirse mas de una vez. Esto mismo
fue observado por Pearre (1976) para S. bipunctata y F. enflata.
Ademas alguno o todos los procesos arriba descritos podrian estar

sucediendo y asi aumentar el nGmero juveniles.

S. bipunctata es la especie dominante en ambas zonas. Se trata de
una especie epipelagica de distribucién tropical-subtropical (Casanova,
1999). Aunque se distribuye de 40°N a 40°S es mas abundante en las
aguas centrales, y aunque su distribucién en el Atlantico estd poco
definida la zona de méaxima abundancia propuesta por Pierrot-Bults y
Nair (1991) para la especie en el Atlantico Norte coincide con ambos

lagrangianos.

Entre las especies encontradas hay tres, P: lyra, P. maxima y C.
macrocephala, que sélo presentan individuos en el primer estadio de
desarrollo. En el Atlantico central y sureste se ha observado un
distribucion vertical ontogénica para P. lyra con la mayoria de los
adultos por debajo de los 400m de profundidad (Pierrot-Bults y Nair,
2010). Si esto ocurriese en Atlantico norte subtropical conllevaria a que

los adultos no hubiesen sido muestreados tal como sucedié en la zona
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de Benguela (Dur6 y Gili, 1996). P. maxima y C. macrocephala son
especies de distribucion mas profunda (Casanova, 1999; Bohata y
Koppelman, 2013), de las que generalmente no aparecen adultos en
los muestreos y cuyos juveniles son los Unicos que se encuentran mas
cerca de la zona epipelagica (Pierrot-Bults y Nair, 1991; Pierrot-Bults y
Nair, 2010).

Los quetognatos de ambos lagrangianos no realizan migracion vertical
diaria (DVM), coincidiendo con lo observado para el grupo en otras
zonas oligotréficas (Kehayias et al., 1994; Landry et al., 2008; Pierrot-
Bults y Nair, 2010). La Unica especie que presenta DVM, C.
macrocephala, es la que vive a mayor profundidad y cuyo caracter
migratorio ya ha sido descrito en el Atlantico (Pierrot-Bults y Nair,
1991), explicando porque sélo aparece durante la noche en la zona

epipelagica.

El modelo si incluye la abundancia del zooplancton y como ya se ha
observado los quetognatos siguen la distribucion de sus presas (Stuart
y Verheye, 1991; Marazzo y Nogueira, 1996; Kehayias, 2004; Kehayias
y Ntakou, 2008; Kehayias et al. 2010). Esta puede ser una estrategia
para aumentar la tasa de encuentro favoreciendo su alimentacion,

aunque segun el modelo este efecto varia entre especies y estadios.

Las especies con distribucion vertical mas profunda, P: méxima y C.
macrocephala, parecen no guardar relacion alguna con la abundancia
del zooplancton y en su caso pueden estar afectando otros factores,
como la DVM en el caso de C. macrocephala.

En las demés especies para las que la abundancia del zooplancton si
tiene efecto, éste va disminuyendo con el estadio de desarrollo de los
individuos. Este resultado coincide con lo observado en otras zonas
(Kehayias et al., 1994; Batistic et al. 2003; Kehayias y Ntakou, 2008;

ver capitulo 2) y podria deberse al hecho de que los individuos de
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menor tamafio tienen mayores tasas de ingestion diaria por unidad de
biomasa (Pearre, 1976; Feigenbaum, 1979; Coston-Clements et al.,
2009), lo que unido a su menor resistencia a la inanicién, su peor
capacidad natatoria y de bulusqueda de presas los hace mas

dependientes de la disponibilidad de presas en el medio.

Finalmente K. subtilis es la Gnica especie que presenta una relacion
negativa con la abundancia de presas. Esto se puede deber a una
ventaja competitiva de la especie en situaciones de escasez de presas,
0 a que la abundancia de presas se relaciona con alguna otra variable
que esta condicionando la distribucién de la especie. No obstante se
necesitan mas datos que apoyen una u otra hipdtesis antes saber cual
es la més probable.

Alimentaciéon

No se observo ningun individuo con multiples presas. El 86% de los
quetognatos no presentaba ningln contenido en su tubo digestivo,
mientras que el 13% presentd una presay solo el 1% de los individuos
analizados tenia dos presas. Kehayias (2003) observ algo similar en
una zona oligotréfica del Mediterrdneo, con ningun individuo
presentando mas de una presa en sus contenidos, lo que sugiere como

una consecuencia de la poca disponibilidad de presas.

Esta situacion hace que el uso de un GLM logistico sea lo mas
adecuado para estudiar la alimentacion de los quetogantos, ya que
dicho modelo solo predice la presencia/ausencia de contenido
digestivo, que a la vista de los datos parece lo mas ajustado a lo
observado. Ademés el uso de modelos con distribucion tipo Poisson,
los recomendados para este tipo de datos (Crawley; 2005), nos darian
predicciones falseadas con elevado nimero de presas para algunos

individuos, lo que no se corresponde con nuestros datos ni con la
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descripcion de los quetognatos como predadores “no superfluos”
(Reeve; 1964; Reeve y Walter, 1972).

Ninguno de los modelos propuestos es bastante potente, menos del
25% de la varianza explicada; sin embargo esto no es extrafio ya que
la probabilidad de que el individuo se alimente o no depende en gran
medida de la historia reciente del mismo. Un quetognato ya alimentado
no volvera a hacerlo hasta que lo necesite, como se observa en
nuestros datos y en la literatura (Reeve; 1964; Reeve y Walter, 1972),
por lo que el hecho de que presente o no contenidos digestivos
dependera en gran medida de cuando se aliment6 por ultima vez. No
obstante a pesar de la incertidumbre de los modelos, estos sirven para
conocer las variables que afectan a la alimentacion de los individuos y
cémo lo hacen.

Los datos y la selecciébn de modelos sefialan un efecto del lavado
aungue no es claro. El problema puede deberse a los pocos individuos
que se han utilizado para generar el modelo, ya que todos provenian
de un Unico lance de red. Esta escasez de individuos también seria la
razéon por la que el estadio de desarrollo no forma parte del mejor

modelo, a diferencia del generado usando todas las muestras.

A pesar de necesitar mas datos para estimar de forma precisa el efecto
del lavado, se puede observar un patrén. P. draco, la especie con
menor longitud, presenta el efecto mas negativo y S. bipunctata, la
especie mas abundante y por tanto mejor modelada, sufre un efecto
negativo del lavado en los individuos de menor talla. Estos individuos
de menor longitud podrian regurgitar con mayor facilidad al ser sus
tubos digestivos mas cortos. Este efecto diferenciado del estrés por
lavado podria favorecer que las especies de mayor longitud pareciesen
comparativamente mas voraces, como se puede ver en la figura 4.14 y

en la literatura (Feigenbaum, 1991 y citas en él).
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Segun el modelo obtenido con todos los individuos, la alimentacién de
los quetognatos es independiente de la disponibilidad de presas en el
medio (Tabla 4.3) y a pesar de haberse registrado densidades muy
bajas para alguna muestra (65 individuos/m3) no parece haber sido
limitante. Aunque algunos autores tampoco han encontrado relacion
entre la alimentacién y la disponibilidad de presas (Pearre, 1973; Stuart
y Verheye, 1991, Kehayias et al., 1996), esto no se cumple con
densidades de presas elevadas (Kimmerer, 1984; Gibbons, 1992).
Experimentos en el laboratorio determinaron un efecto positivo de la
disponibilidad de presas sobre las tasas de ingestiébn hasta
concentraciones superiores a las encontradas en la naturaleza, aunque
dichos resultados deben tomarse con cautela pues también fijan
densidades minimas para una alimentacion efectiva superiores a las
que experimentan poblaciones naturales en buen estado nutricional
(Reeve, 1980).

Esta disparidad puede deberse en parte a la dificultad de estimar la
disponibilidad de presas a una escala significativa para los quetognatos
mediante una pesca (Sullivan, 1980); ademas como ya observl Pearre
(21973) los individuos pueden moverse después de alimentarse. No
obstante, el integrar toda la zona epipelagica, sin DVM, nos hace
confiar en los resultados del modelo y si bien no se puede descartar un
efecto positivo a altas concentraciones de presas, si podemos concluir
que los quetogantos son capaces de alimentarse eficazmente a muy

bajas concentraciones en el Atlantico norte subtropical.

La anchura del individuo es la variable que mejor predice la
alimentacion de los quetognatos, aumentando la probabilidad con la
anchura. Este pardmetro también se relaciona positivamente con el
tamafio de presa consumida (Pearre, 1980), que a su vez tardara mas

tiempo en ser digerida (Reeve, 1980; @resland, 1987), como ya sugirié
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Pearre (1974) al observar que la especie mas estrecha presentaba las

presas mas digeridas.

Los individuos de mayor longitud presentan mayores tasas diarias de
ingestion (Feigenbaum, 1979; Kimmerer, 1984, Canino y Grant, 1985)
pero en nuestro caso la longitud fue una variable con menor poder
predictivo que la anchura. Esto sugiere que el efecto del tamafio de la
presa y su tiempo de digestion, predicho por la anchura, son
importantes y que el nimero de presas consumidas no es el Unico

factor que influye sobre la presencia de contenidos digestivos.

No obstante no solo la anchura y el tiempo de digestién de las presas
influyen en la presencia de contenidos, ya que individuos de anchuras
similares pero pertenecientes a diferentes especies y estadios tienen
distinta probabilidad de presentar contenidos. Si comparamos la
prediccion del modelo para especies de tamafio similar vemos que P.
dracoy S. bipunctata son més voraces que K. subtilis, que es la especie
con menor tasa de ingestion, lo que quizas se relacione con el hecho
de que es la Unica especie cuya abundancia se ve influenciada

negativamente por la del zooplancton (Fig. 4.7).

Ademas dentro de cada especie disminuye la alimentacion con el
estadio de desarrollo, especialmente entre los individuos de estadio | y
los de Il y Il (Fig. 4.12). Algo similar ya se habia observado para F.
enflata cuyos adultos presentaban el menor porcentaje de individuos
con contenido digestivo (Marazzo et al., 1997; Kehayias et al., 2005),
mientras que en el Mediterrdneo Kehayias y Ntakou (2008) no
observaron ni un solo adulto con presas. Sin embargo @resland (1987)
describe lo contrario comparando dos generaciones coincidentes de P.
elegans, aunque la mayor voracidad de los adultos se deberia a que
su tamafio es méas del doble. Lo que no permite demostrar un efecto
del desarrollo diferenciado del tamafio, cuyo efecto seria predominante

segun nuestro modelo. Este descenso de la ingestion de los adultos
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con 6vulos o huevos podria ser una estrategia para minimizar el riesgo
de depredacion antes de poner los huevos. Villenas et al. (2009)
describieron dicho comportamiento en los adultos con huevos de
Serratosagitta tasmanica, que serian méas vulnerables al ser menos
transparentes y por ello se hunden a zonas mas profundas con una

menor disponibilidad de presas.

Los quetognatos presentan un ciclo de alimentacion diario con valores
maximos en las horas nocturnas y minimos durante el dia (Fig. 4.13)
aunque se observan diferencias entre especies y lagrangianos (Fig.
4.14). Esta mayor actividad predadora durante la noche ya ha sido
observada para varias especies en distintas localidades (Pearre, 1973,
Sullivan, 1980; Gibbons, 1992 y 1994; Marazzo et al., 1997). Los
quetognatos localizan a sus presas mediante mecanoreceptores
(Feigenbaum y Reeve, 1977; Bone y Goto, 1991) por lo que su
capacidad depredadora no disminuiria durante la noche pero si la de
las larvas de pez sus competidores. Esto favorece la alimentacion
nocturna de los quetogantos frente a la diurna de las larvas de pez

como ya observaron Baier y Purcell (1997b).

No obstante este ciclo diario de alimentacion parece no ser algo fijo ya
gue diferentes poblaciones de la misma especie la presentan (Szyper,
1978; Kimmerer, 1984; Ténnesson y Tiselius, 2005) o no (Feigenbaum,
1979; Baier y Terazaki, 2005). Incluso la misma poblacion la puede
presentar 0 no segun la ocasion (Duré y Sainz, 2000). Esto sugiere la
posibilidad de que los quetognatos modifiquen su comportamiento
segun la condiciones del medio, como ya indic6 @resland (1987) para
P. elegans a lo largo de un afo, lo que podria explicar las pequefias

diferencias observadas entre lagrangianos.

El calculo de las tasas de alimentacion diarias requiere conocer el
tiempo de digestion (DT); al no disponer de medidas “in situ” se debid

recurrir a la literatura. En el caso de F. enflata el tiempo de digestion
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estimado coincidié con el observado por Feigenbaum (1979) para la
especie en el mismo rango de temperaturas. Desgraciadamente para
las otras especies flacidas (F. hexaptera y P. lyra), cuyo DT se estimo
con una formula no-especifica, no existen valores con los que poder
comparar. Por ello las diferencias entre la tasa de alimentacién de F.
enflata y las de F. hexaptera y P. lyra deben tomarse con cautela, ya
que se deben a que el DT estimado para F. enflata es el doble. De
hecho, F. enflata es la especie con mayor media de presas por
guetognato (NPC) y quizas si se dispusiera de ecuaciones especificas
del DT para las otras especies los resultados fuesen diferentes.

P. lyra y F. hexaptera, las especies con mayor tasa de alimentacién
diaria, consumen respectivamente una media de 9.95 y 9.64 presas por
individuo y dia. Ambas presentan la maxima tasa de consumo (>20
presas quetoganto? dia?l) a las tres de mafiana en el centro del giro,
maximo que esta por debajo de los maximos descritos para otras
especies de quetognatos (Feigenbaum, 1991 y citas en el). P. lyra
consume como maximo 1.64 presas al dia (Kehayias, 2003) en el
Mediterraneo oriental y 3.26 en el occidental (Duré y Sainz, 2000). En
el Adridtico sur, Batistic et al. (2003) observaron un porcentaje de
individuos con contenidos similares a lo encontrado por nosotros

aunqgue algo inferiores.

K. subtilis es la especie que presenta una menor tasa media de
alimentacion (1.45 presas individuo™ dia!) que es un valor mas elevado
que las 1.19 presas por dia que Kehayias (2003) ha descrito como
maximo para la especie en el Mediterraneo, donde también es la
especie menos voraz. En el caso de P. draco sélo existe una referencia
sobre su consumo (Newburry, 1978), que con una presa al dia por
individuo es significativamente menor que las 4.45 que de media

consume en nuestra zona de estudio.
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S. bipunctata presenta un consumo medio de 2 presas al dia. Este
consumo se encuentra entro los maximos descritos para la especie en
el Mediterraneo oriental (Kehayias, 2003) y occidental (Duré y Sainz,
2000), 1.51y 3.76 presas al dia respectivamente. Pearre (1974) calculé
para la especie una tasa maxima tedérica de ingestién de 2.5 presas al
dia, aunque dicho maximo se supera en nuestro caso en tres de los
momentos muestreados; al promediar para cada uno de los ciclos
diarios se obtienen valores muy cercanos a 2, lo que apoya las estimas

aqui obtenidas.

La tasa media de ingestién de F. enflata en la provincia NAST-E (5.09
presas individuo! dia'!) coincide con los valores de Szyper (1978) y Lie
et al. (2012) para el Pacifico y, es superior a la mayoria de las estimas
obtenidas en el resto de las zonas (Duré y Sainz, 2000; @resland, 2000
Baier y Purcell, 1997b). La tasa maxima de ingestion de F. enflata se
da a las tres de la madrugada en el borde del giro (8.56 presas
individuo™ dia?), y se parece mucho a la tasa maxima de ingestion de
10 presas al dia que estimé Pearre (1974) por célculos teoricos o
Reeve (1980) en el laboratorio, lo que apoya nuestras tasas. Un ciclo
de alimentacién similar con maximos valores de noche se ha descrito
para la especie en todo su rango de distribucion (Kimmerer, 1984; Baier
y Purcell, 1997b; @resland, 2000; Kehayias y Kourouvakalis; 2010). Sin
embargo existen otros estudios en los que la tasa de alimentacion no
varia o incluso se da el maximo durante el dia (Feigenbaum, 1979;
Terazaki, 1996; Kehayias et al., 2005). Todo esto, asi como nuestros
resultados, indica que si bien la especie suele presentar mayores tasas
de ingestion nocturnas esta circunstancia puede alterarse segun las
condiciones del medio, como observaron Duré y Sainz (2000) en el

Mediterraneo.

Los quetogantos consumen el 9.8% y el 9.3% del zooplancton al dia

en el centro y borde del giro oligotréfico del Atlantico norte subtropical.
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Es uno de los valores registrados méas elevados y los mas préximos
son los obtenidos en zonas del Mediterraneo, 7.8% (Kehayias, 2003),
y del Pacifico, 6.5% (Lie et al., 2012). Otros autores han encontrado
tasas muy bajas siempre, por debajo del 3% (Baier y Terazaki, 2005;
Kehayias et al., 2005) o incluso del 1% (Durd y Sainz, 2000; @resland,
2000), aungue estos porcentajes pueden aumentar mucho si se calcula
para cada presa individualmente (Duré y Sainz, 2000; Giesecke y
Gonzalez, 2004), llegando incluso al 20 o 44% (Kimmerer, 1984; Baier
y Purcell, 1997b).

Finalmente en ambos lagrangianos las presas consumidas se
encuentran muy repartidas entre las diferentes especies, con las
especies flacidas, F. enflata, F. hexaptera y P. lyra, como principales
consumidores el centro del giro y P. draco y S. bipunctata en el borde.
Kehayias (2003) observé un reparto muy similar entre las especies

presentes en la zona oligotréfica del Mediterraneo oriental.

Estos resultados sugieren que los quetognatos son capaces de repartir
los recursos existentes entre las diferentes especies e individuos, algo
ya apuntado por los resultados de Gibbons (1994) y que en el
Mediterrdneo ha sido propuesto por Kehayias et al. (2008 y 2010) que
observo como los individuos de F. enflata cambiaban de presas con el

desarrollo evitando asi la competencia intraespecifica.
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DISCUSION

Distribuciones espacio-temporales

Desde hace tiempo se conoce que el zooplancton presenta a pequefia
escala una distribucién mas agregada de lo esperable “a priori”, como
resultado de la respuesta al medio fisico (Weber et al., 1986) o como
una consecuencia de la distribucién del fitoplancton que es su fuente
de alimento (Mackas, 1977). Actualmente se cree que las interacciones
biolégicas y el comportamiento del zooplancton pueden ser la causa
de este modelo de distribucién agregada y éstos explicarian la varianza
que los factores fisicos no pueden. Los factores biol6gicos que se
proponen como mas importantes son: la migracién vertical diaria
(DVM), evitar a los depredadores, la busqueda de alimento y el

apareamiento (Folt y Burns, 1999 y citas en él).

En este trabajo hemos analizado la influencia del medio fisico-quimico
y de algunos de estos factores biolégicos, principalmente la DVM y la
busqueda de alimento, sobre la distribucién de los quetogantos en
diferentes escalas espacio-temporales, para tratar de conocer cuales

de ellos tienen mayor efecto segun la escala considerada.

En general la variacién estacional del zooplancton es una de las mas
estudiadas (Haury et al., 1978) y lo mismo ocurre en el caso de los
quetogantos (entre otros; Almeida-Prado; 1968; Khan y Williamson;
1970; Sameoto, 1973; Andréu, 1981; Tande, 1983; Terazaki; 1993;
Batistic; 1998; Choe y Deible, 2000). Al igual que en nuestros
resultados (capitulo 2) otros autores observaron cambios en todas o
algunas de las siguientes caracteristicas: abundancia, estructura

poblacional o composicion especifica. En el Cantdbrico, un mar
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templado, la variable fisica del medio con mayor influencia parece ser
la estratificacion de la columna de agua, que de todas las variables
consideradas es la que presenta un ciclo estacional mas marcado;
ademas su correlaciéon es mayor con la abundancia de juveniles que
con la de adultos, lo que parece indicar una relacién con las épocas de
puesta. Terazaki (1993) sefiala para Parasagitta elegans la variacién
de la estructura poblacional a lo largo del afio, con dos épocas de
puesta durante las cuales practicamente solo encontré juveniles, lo que
concuerda con lo encontrado en estas aguas. En realidad se supone
que la amplitud de la variacion estacional influye principalmente en el

numero de puestas por afio (ver Pearre, 1991 y citas en él).

En esta escala espacio-temporal (escala intermedia segun la
clasificacion utilizada) en la que se analizan los quetogantos del
Cantabrico central, se observa también una influencia del gradiente
costa-océano y de los procesos de afloramiento costero. Estos Ultimos
parece que son capaces de arrastrar en sus movimientos a los
quetognatos agregando mar adentro las especies epipelagicas o
arrastrando hacia superficie a las especies de mayor profundidad,
como también ha sido indicado por otros autores para otras zonas
(Noblezada y Campos, 2008). Ademas existe la posibilidad de que las
corrientes horizontales, como la corriente hacia el polo (IPC o Iberian
Poleward Current), puedan influir en la distribuciéon de los quetogantos
del Cantabrico. En la plataforma continental del Cantabrico central la
presencia de la IPC parece transportar individuos de Pseudosagitta
lyra, pero se desconoce si estos individuos son arrastrados desde el
talud continental o desde zonas mas tropicales; como ocurre en las
aguas del suroeste de Australia con la corriente hacia el polo de
Leeuwin que si arrastra especies de origen subtropical (Gaughan y
Fletcher, 1997). Por su parte la existencia de un gradiente costa-
océano similar al nuestro también ha sido descrito para otras especies

de quetognatos en otras costas (Grant, 1991; Liang y Vega-Pérez,
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1994 y 2002; Gaughan et al. 2009, Bohata y Koppelmann, 2013) por lo

que se puede decir que es un proceso generalizado.

Al nivel de macroescala es obvio que los cambios fisico-quimicos de
las distintas masas de agua son en gran medida responsables de la
variacion observada, especialmente en la composicién especifica
(Bieri, 1959; Pierrot-Bults y Nair, 1991; Pierrot-Bults y Nair, 2010,
capitulo 3). De hecho, la sustitucion de las masas de agua presentes
en una zona cambia la distribucion de los quetognatos (Noblezada y
Campos, 2012) A esta escala la distribucion de los quetogantos
también se relaciona con la extension de las provincias biogeograficas
(giro subtropical), la posicion de las grandes corrientes oceénicas
(corriente de Azores) y la presencia de células de circulacion (eddys y
otras estructuras de mesoescala), procesos reguladores ya propuestos
para una escala de miles de kilbmetros como esta (Mann y Lazier,
2006). No obstante el conocimiento sobre la distribuciéon horizontal,
latitud y longitud, se beneficiaria de una mejor comprensién de los
procesos que ocurren en el eje vertical, porque a veces los modelos de
distribucion horizontal observados pueden explicarse por lo ocurrido en
el eje vertical (Evans, 1978); por ejemplo el hundimiento de algunas
especies concretas o del zooplancton como consecuencia de la
presencia de estructuras de mesoescala (Wiebe et al, 1985; Johnson y
Terazaki, 2003; discusion del capitulo 3). Ademas se ha observado que
en este tipo estructuras o células de circulacién aumenta la abundancia
de los quetognatos (Davis y Wiebe, 1985; Landry et al., 2008; capitulo
3), lo que favorecera un modelo de distribucién agregado para el grupo
en dicha escala espacio-temporal.

Sin embargo los cambios observados en temperatura y salinidad no
son capaces de explicar la distribucién de los quetognatos a escala
pequefia o microescala (capitulo 4 resultados no mostrados en la

seleccién de modelos), lo que coincide con lo observado por Weber et
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al. (1986) que describen una distribucion zooplanctonica con una
mayor variaciéon de la que el medio podia explicar. Asi que para esta
escala parece que las interacciones biolégicas y el comportamiento del
zooplancton son las principales causas que influyen en la distribucion
de los quetognatos y por ello a continuacién analizaremos dos de estas

posibles causas como son la DVM y la basqueda de alimento.

DVM

La migracion vertical diaria o DVM es una estrategia seguida por el
zooplancton que consiste generalmente en permanecer a mayor
profundidad durante el dia y ascender durante la noche a la zona mas
superficial donde se alimenta. Aunque existen varias teorias para tratar
de explicar la razén por la que el zooplancton puede realizar o no la
DVM, una de las més apoyada por varios autores es la reduccion de la
presion de predacion (Hays, 2003). Sin embargo existen otras teorias
que tratan de explicar este comportamiento y entre ellas esti la
hip6tesis hambre/saciedad (Hunger/Satiation Hypothesis en inglés o
HSH), que sugiere que cada individuo decide ascender para
alimentarse y descender después, en funcion de su necesidades
alimenticias y que por ello a veces es dificil ver una respuesta
coordinada a nivel de poblacion, y esto explicaria los casos de
hundimiento nocturno de los individuos ya alimentados (Pearre, 2003).
Existen varios trabajos sobre quetognatos que apoyan esta Ultima
teoria, ya que se observa como a medida que ascienden a alimentarse
cambia el porcentaje de individuos con contenido digestivo y a medida
que pasa el tiempo cambia este porcentaje en cada profundidad;
ademas las presas de los individuos que descienden desde la
superficie se encuentran mas digeridas y se localizan hacia el final del
tubo digestivo, mientras que los individuos que acaban de atrapar a sus

presas en la superficie las tienen al comienzo del mismo. Esto esta
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corroborado por otros estudios en los que se ha visto como individuos
de diferentes especies de quetognatos en aguas profundas presentan
en sus contenidos digestivos copépodos que sélo se encuentran en la

superficie (ver Pearre, 2003 y citas en él).

Independientemente de la hipétesis que consideremos la DVM seria
una seleccion de habitat por parte del individuo, bien para evitar la
predacion bien por seleccionar la zona para alimentarse, y al modelarlo
se obtienen diferentes patrones de DVM en funcién del riesgo de
predacion (lwasa, 1982). La diferente visibilidad del zooplancton hace
que éste sufra distintas presiones de predacion y por ello afecta de
forma diferente al patron de DVM de cada individuo segldn su
probabilidad de ser localizado (Hays et al., 1994; De Robertis et al,
2000; Hays et al., 2001). Una de las principales ventajas del
zooplancton es su transparencia aunque eso les suponga algun coste
metabdlico (ver Pearre, 2003 y citas en él). En el caso de los
gquetognatos esta transparencia se ve favorecida por la rapida digestion
y egestién de las presas (Bone et al., 1991), ya que los contenidos
digestivos aumentan el riesgo de ser detectado y depredado (Tsuda et
al.,, 1998). Si los quetognatos ascienden a alimentarse cerca de la
superficie y descienden una vez saciados para reducir el riesgo de ser
depredado (DVM de tipo HSH) su abundancia en superficie deberia ser
mayor durante la noche ya que es cuando se alimentan mas

activamente (ver capitulo 4 y citas en él).

No obstante en nuestros resultados asi como otros trabajos realizados
en los giros oligotroficos no se observa DVM (Landry et al., 2008;
Pierrot-Bults y Nair, 2010; capitulo 4). Esto puede deberse a que en
dichas zonas los peces de la zona eufética son poco abundantes y de
gran tamafio mientras que en la zona mesopelagica hay peces
pequefios (<10cm) que durante el dia estan en la capa difusora

profunda y ascienden durante la noche a alimentarse (Mann, 1984).
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Esta situacion se observo claramente en los datos de la ecosonda (Fig.
IV) que mostraba un ascenso al atardecer de “ecos” desde unos 500m
de profundidad a la superficie que volvian a descender al amanecer;
esto unido a las nuevas y mas elevadas estimas de la biomasa de
peces mesopelagicos (Irigoien et al., 2014) haria que el zooplancton,
incluidos los quetognatos, sufriese un mayor riesgo de ser depredados
durante la noche y por eso en nuestro caso no se observe DVM.
Ademas la mayoria de las referencias sobre la DVM de los quetognatos
indican que ésta se produce dentro de la zona epipelagica y no entre
ella y zonas mas profundas (Pierrot-Bults, 1982; Andreu, 1992;
Gibbons y Stuart, 1994; Mutlu, 2006; Kehayias et al. 2010; Lie et al.,

2012), lo que concuerda con nuestros resultados.
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Figura IV. Las imagenes de la ecosonda muestran una concentracion de ecos
entre los 450 y los 650m durante el dia, que sefiala la profundidad de la capa
de dispersion profunda (Deep Scattering Layer). En esa capa se mantendria la
mayor parte de los peces y zooplancton de gran tamafio durante las horas
diurnas (a), ascendiendo a la superficie durante el ocaso (b). Esto provoca un
aumento de la abundancia del zooplancton en la superficie (i.e. hasta los 100m)
durante las horas nocturnas reflejandose en un aumento de los ecos (c).
Finalmente, al amanecer, se produce el descenso del zooplancton de nuevo a
zonas profundas (d).
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Finalmente aunque los resultados obtenidos a nivel de macroescala y
escala intermedia no permiten evaluar si a estas escalas existe un
efecto de la DVM, si existen indicios de que a dichas escalas se podrian
estar produciendo cambios en la distribucién vertical como respuesta
de los quetognatos frente a la adveccidn de aguas por procesos de
mesoescala en el giro oligotréfico o los afloramientos costeros en el
Cantabrico (ver discusion capitulos 3 y 2 respectivamente), lo que
sefiala que si bien a dichas escalas las variables fisico-quimicas tienen
una gran influencia sobre la distribucién, el comportamiento de los

individuos también puede ser un factor importante en esta distribucion.

BUSQUEDA DE ALIMENTO

La alimentacién se da en tres fases : encuentro, ataque o captura y la
ingestion y el éxito a la hora de alimentarse depende de todas y cada
una de estas fases. En nuestro caso nos centraremos en la primera
fase, que seria la parte que se relaciona directamente con la busqueda
de alimento; esto depende de dos factores: la tasa de encuentro entre
el depredador y la presa y la capacidad de deteccién de la presa por
parte del depredador. La capacidad de deteccién varia con el tipo de
movimiento (Visser y Kigrboe, 2006) o la velocidad de natacion de la
presa (ver Pearre, 2003 y citas en él) por ejemplo; ademas también las
condiciones del medio como visibilidad o turbulencia pueden afectar a
los depredadores, aunque los quetognatos parecen ser capaces de
distinguir entre el “ruido” derivado de la turbulencia y la sefal de sus
presas (Saito y Kigrboe, 2001).

La tasa de encuentro entre presa y depredador depende
principalmente de la densidad en el medio de cada uno ellos, aunque
se sabe que hay otros factores que pueden aumentar la tasa de

encuentro como la turbulencia (Rothschild y Osborn, 1988) o la
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velocidad de natacién de la presa, que cuanto mayor es, mayor es la
tasa de encuentro (Werner y Anholt, 1993). Se sabe que el zooplancton
se agrega en manchas para reducir el riesgo individual de ser
depredado, confundir a los depredadores o aumentar las posibilidades
reproductoras (Ohman, 1988), sin embargo podria darse un aumento
del riesgo de predacion si estas manchas atrajesen a los predadores
(Folt, 1987).

Segun nuestros resultados y la literatura (ver discusién capitulo 4) los
gquetognatos siguen a sus presas a lo largo de un dia a una escala
pequefa, lo que podria ser una estrategia para tratar de aumentar la
tasa de encuentro facilitando la alimentacién. Sin embargo la tasa de
alimentacion parece no relacionarse con la densidad de presas en el
medio, lo que podria deberse al hecho de que influyen otros factores,
como por ejemplo la existencia de un ciclo diario de alimentacién con
la maxima actividad durante la noche que no coincide con las maximas
densidades del zooplancton (capitulo 4). Ademas los quetogantos
también se relacionan con la disponibilidad de presas a una escala
intermedia y de macroescala, con una correlacion de 0.86 y p<0.001
entre la abundancia total de quetogantos y la abundancia del
zooplancton, a lo largo del gradiente trofico hacia el centro del giro
subtropical del Atlantico norte. Esto nos indica que los quetogantos
siguen los modelos de distribucién de sus presas en todas las escalas
espacio-temporales consideradas, lo que indica que es la Unica
variable con capacidad predictiva en todos los niveles considerados.
Ademas cabe destacar que este efecto parece ser mayor en los
juveniles en el ciclo diario o anual (capitulo 2 y 4 respectivamente), lo
que se corresponde con lo observado para Flaccisagitta enflata cuya
mayor abundancia de juveniles coincide con la mayor disponibilidad de
alimento, y se cree que esto es una adaptacion de la especie a las
mayores necesidades energéticas de los juveniles para su desarrollo
(Giesecke y Gonzalez, 2004; Kehayias et al. 2010).
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Papel de los quetogantos como consumidores secundarios

Antes de discutir brevemente sobre el papel de los quetognatos en las
redes troficas pelagicas es necesario indicar las limitaciones mas
importantes que presenta el método de los contenidos digestivos (ver

Feigenbaum y Maris, 1984).

La gran mayoria de los trabajos que estiman la alimentacién de los
quetognatos emplean muestras recogidas para analisis taxonémicos
(Feigenbaum, 1991; Kehayias et al. 2010 y citas en ellos), cuyas redes
han sido lavadas para obtener mejores estimas de la abundancia. Esto
hace que el efecto del lavado sobre los contenidos digestivos sea de
gran interés, ya que parece que el estrés afecta a los contenidos de los
quetogantos como hemos comprobado y también ha sido observado
por algunos autores (Baier y Purcell ,1997a), lo que conllevaria a una

sistematica subestimacion de la alimentacion del grupo.

Ademas el hecho de que la anchura del individuo influya mas que la
longitud sobre la presencia de contenidos, sugiere que quizas se esté
subestimando la ingestion de los especimenes de menor talla por
consumir presas de menor tamafio y de digestion més rapida. Una
posible via para comprobarlo seria comparar las tallas minimas a las
que se detecta la primera ingestidn en individuos recolectados y otros

bajo observacién experimental.

El céalculo de las tasas de alimentacion diarias requiere conocer el
tiempo de digestion; desgraciadamente en muchos estudios, como en
el nuestro, no se dispone de medidas “in situ”. Se sabe que el tiempo
de digestion disminuye con la temperatura (Pearre, 1981; Ohman,
1986; Baier y Terazaki, 2005), pero excepto para Parasagitta elegans
y Flaccisagitta enflata no existen ecuaciones especificas y no se ha

dedicado el suficiente esfuerzo para obtener una relacion fiable a nivel
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de grupo que represente a la mayoria de las especies en todo su rango
de distribucién aunque permite la comparacion relativa entre las

distintas tasas estimadas.

Uno de los resultados mas curiosos es el hecho de que el avance del
desarrollo influya negativamente en la presencia de contenidos
digestivos, como se comenta en el capitulo 4. Esto podria ser
consecuencia de la mayor vulnerabilidad de los individuos maduros
sexualmente, por disminuir su transparencia y por tanto aumentar su
visibilidad, lo que les haria descender a zonas mas profundas para
evitar ser depredados como ya ha sido observado en quetogantos
(Villenas et al., 2009) y otros organismos del zooplancton (ver Pearre,
2003 y citas en él). No obstante este descenso en la alimentacién en
los estadios adultos puede ser debido a que cambien su
comportamiento en la blsqueda de pareja y entonces se alimenten
menos activamente, como ocurre en copépodos (van Duren y Videler,
1996; Buskey, 1998; Dur et al., 2011).

Ademas el impacto de la alimentacién de los quetogantos suele ser
subestimado al calcularse como el porcentaje de poblacién consumida,
mientras que lo mas correcto seria calcularlo como el porcentaje de la
produccion secundaria (Mironov, 1960), comparando de esta forma
directamente entre dos tasas y no entre una tasa y el tamafio de las
poblaciones. Asi calculado, el impacto de los quetogantos puede
multiplicarse hasta por cuatro (Stuart y Verheye 1991; Giesecke y
Gonzalez, 2004). Desgraciadamente no disponemos de datos
simultaneos sobre la produccion secundaria del zooplancton en el giro
oligotréfico del Atlantico norte (capitulo 4). Terazaki (1996) con tasas
de consumo menores que las aqui obtenidas calculé que Flaccisagitta
enflata en Pacifico ecuatorial retiraba diariamente el 7.9% de la

produccién secundaria, mientras que Coston-Clements et al. (2009)

152



calcularon que los quetogantos de las costas de Carolina del Norte
podian llegar a consumir hasta el 20.9% de la misma.

El impacto de los quetogantos en el giro oligotréfico del Atlantico norte
es uno de los mas elevados de la literatura (ver capitulo 4), y se debe
a la elevada densidad relativa de los quetogantos. La abundancia de
quetogantos en el Cantabrico y el giro subtropical es muy similar, pero
una densidad menor de zooplancton y tasas de alimentacion elevadas,
hacen que el papel de los quetognatos en las redes tréficas sea mas
importante en las zonas oligotréficas que en los mares templados.
Todo esto combinado indica la posibilidad de que los quetognatos en
estas zonas de los océanos sean un componente planctonico activo en
el reciclaje de nutrientes, favoreciendo la alta produccion primaria
registrada (Céaceres et al., 2013). También podrian actuar como una
perturbaciéon del medio ejerciendo una mayor presién de predacion
sobre las especies mas abundantes, favoreciendo asi la alta diversidad
zooplancténica registrada en los giros subtropicales (van der Spoel y
Pierrot-Bults, 1979; Woodd-Walker et al., 2002), pudiendo contribuir a
la llamada paradoja del plancton (Hutchinson, 1961).
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CONCLUSIONES

La seleccion de particulas segun el color usando el algoritmo GGR de
Flamingo abre una nueva y prometedora via para el andlisis
automatico de imagenes digitales de zooplancton. Esto puede
mejorar este tipo de metodologias especialmente para las imagenes
del zooplancton previamente tefiido de rosa, sin que por ello se vea
afectada la capacidad del programa para estimar la abundancia del

zooplancton o su capacidad para identificarlo.

En el Cantabrico central se han encontrado cuatro especies de
quetognatos:  Parasagitta friderici, Serratosagitta tasmanica,
Pseudosagitta lyra y Eukrohnia hamata. Ademas las especies
presentan un marcado gradiente costa-océano, con P. friderici
dominando la zona neritica y S. tasmanica dominando la oceanica

donde P. lyra y E. hamata son mas frecuentes y abundantes.

P. friderici y S. tasmanica, principales especies del Cantabrico central,
muestran un claro patrén estacional con elevadas densidades en los
meses mas calidos del afio, mientras que en invierno pueden llegar a
desaparecer. Esto puede indicar que en un futuro, ambas especies
aumenten su presencia y abundancia a lo largo del ciclo anual, como

consecuencia del calentamiento global.

Los quetognatos presentan una gran diversidad y riqueza en la zona

oriental del Atlantico norte subtropical. Ademas esta diversidad no

157



guarda relacién alguna con la abundancia del grupo o con la del

zooplancton en general.

La abundancia de los quetognatos disminuye hacia el centro del giro
oligotréfico, aunque este patron puede verse alterado localmente por
estructuras de mesoescala que aumentan la entrada de energia al
sistema. Incluso si la entrada de energia es a través de
Trichodesmium spp.

El paso del borde hacia el interior del giro oligotréfico del Atlantico
norte estd marcado por la ausencia de Mesosagitta minima, una
especie indicadora de la presencia de aguas ENACW pero ausente
en el propio giro. Ademéas Krohnitta pacifica indica la presencia de
aguas mas meridionales y su distribucion podria ser utilizada para
detectar cambios a largo plazo mediados por el calentamiento global,
0 para seguir las masas de aguas transportadas desde latitudes mas

bajas.

La relacion entre anchura y longitud con el desarrollo es isométrica en
la mayoria de las especies de quetogantos y los casos que presentan
alometria ésta parece ser el resultado de una adaptacion al medio en

grupos con un esquema corporal diferente.

Los quetognatos del centro y del borde oriental del giro oligotréfico del
Atlantico norte son reproductivamente activos en ambas zonas
dominando los juveniles de Sagitta bipunctata. Ademas no realizan

migracién vertical diaria entre la zona epipelagica y las capas mas
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11.

12.

profundas y en su lugar siguen la distribucién del resto del

zooplancton.

La probabilidad de encontrar presas en los tubos digestivos de los
individuos disminuye a consecuencia del estrés sufrido al lavar las
redes durante el muestreo, aunque serian necesarias mas

comprobaciones para precisar el efecto.

Entre los quetognatos la anchura de los individuos es la variable que
mejor predice la presencia de contenidos digestivos aunque existen
diferencias entre especies. Ademas en todas las especies analizadas

los adultos presentan menores tasas de ingestion que los juveniles.

Los quetognatos del giro subtropical del Atlantico norte presentan un
ciclo diario de alimentacién con tasas de ingestion maximas durante
la noche y minimos durante el dia, aunque existen diferencias entre

especies.

El impacto de la alimentacibn de los quetognatos en el giro
subtropical del Atlantico norte es uno de los mas elevados que se
conocen, por lo que el grupo podria ejercer un papel importante en
las redes tréficas de la zona. Ademés los quetogantos reparten los
recursos disponibles lo que favorece la coexistencia de especies y
sefiala que las diferentes especies pueden estar ocupando diferentes

nichos ecologicos como ocurre en otras zonas oligotroficas.
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13.

Finalmente la disponibilidad de presas en el medio es la Unica
variable que influye sobre la distribucion de los quetognatos en todas
las escalas espacio-temporales consideradas. Ademas este efecto es
mas marcado en los juveniles que parecen ajustar su distribucion

espacio-temporal segun la disponibilidad de alimento.
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ANEXO






Tabla I. Valores de las variables ambientales en la estaciéon E1.
Temperatura en °C, salinidad en ppm., clorofila en pg/l y la biomasa en

mg/mz. Los meses no muestreadas se representan como n m.

Afio Mes T Media Est Sal Chla-a Bm peq Bm med Bm gran
2001 julio nm nm nm 14.83 1583.59 576.94 1491.28
agosto nm nm nm 29.71 775.08 418.58 337.41
septiembre nm nm nm 55.10 691.53 330.25 454.39
octubre 16.53 0.79 35.26 9.73 405.84 416.19 448.82
noviembre 14.09 0.17 35.36 24.24 422.56 254.65 190.19
diciembre 13.59 0.02 35.43 17.44 462.34 326.27 155.97
2002 enero 12.47 0.10 35.57 10.83 nm nm nm
febrero 13.56 0.16 35.83 20.23 128.12 81.17 64.46
marzo nm nm nm nm nm nm nm
abril 12.49 0.20 35.55 3.67 448.02 444.04 366.06
mayo 12.55 0.48 35.57 12.61 477.46 478.26 416.19
junio 14.59 0.35 35.54 12.83 462.34 776.67 565.00
julio 15.04 1.63 35.44 12.61 433.70 201.33 455.18
agosto 15.92 2.26 37.12 32.03 1040.87 1019.39  1802.43
septiembre 15.05 1.46 36.18 57.55 1423.64 980.39 494.17
octubre 14.03 0.54 36.19 24.71 978.00 549.88 327.86
noviembre nm nm nm nm nm nm nm
diciembre 14.71 0.09 35.00 13.91 406.64 330.25 297.62
2003 enero 13.23 0.13 35.21 8.33 510.09 339.80 660.49
febrero 12.55 0.01 35.41 89.38 485.42 258.63 381.18
marzo 12.82 0.13 35.36 75.33 473.48 576.14 2107.21
abril 12.34 0.07 35.56 30.18 115.39 121.75 190.19
mayo 14.11 0.42 35.39 16.29 565.79 612.75 3220.49
junio 15.25 0.75 35.43 21.09 1018.59 987.55 1984.66
julio 15.54 1.19 35.45 23.61 829.20 646.96 1469.79
agosto 16.19 2.21 35.41 15.40 646.17 600.01 589.67
septiembre 15.27 1.00 35.47 18.62 1300.29 613.54 380.38
octubre 15.29 1.12 35.39 13.20 464.73 574.55 637.41
noviembre 14.47 0.15 35.45 20.14 609.56 391.52 290.46
diciembre 13.78 0.02 35.50 9.99 452.79 256.24 263.40
2004 enero nm nm nm nm nm nm nm
febrero 12.97 0.10 35.06 14.71 292.84 383.56 785.43
marzo 12.23 0.00 35.53 15.83 794.18 515.66 300.80
abril 12.17 0.39 35.33 2.24 318.31 342.98 2271.93
mayo 13.18 0.62 35.51 32.04 397.89 568.18 2373.79
junio 13.60 1.04 35.52 46.01 463.14 483.03 370.03



Tabla Il. Valores de las variables ambientales en la estacion E2.
Temperatura en °C, salinidad en ppm., clorofila en pg/l y la biomasa en
mg/m2. Los meses no muestreadas se representan como n m.

Afio Mes T Media Est Sal Chla-a Bm peq Bm med Bm gran
2001 julio 14.97 5.14 35.36 37.04 928.67 761.55 1493.67
agosto 15.04 3.22 35.46 15.16 334.22 298.41 346.16
septiembre 13.51 2.15 35.29 21.10 1367.93 526.01 783.84
octubre 16.50 0.98 35.40 20.74 980.39 921.50 919.91
noviembre 13.99 0.82 35.50 24.30 337.41 268.18 214.06
diciembre 13.08 0.37 35.50 8.28 499.75 284.09 114.59
2002 enero 13.59 0.02 35.79 15.57 nm nm nm
febrero 13.72 0.02 35.84 29.54 312.74 105.04 40.58
marzo 12.73 0.19 35.47 19.45 714.60 452.79 1390.22
abril 12.62 0.30 35.62 24.07 0.00 403.46 685.16
mayo 12.82 0.60 35.58 15.82 607.17 1361.57  2770.88
junio 14.22 0.73 35.54 17.11 596.03 1463.43  1072.70
julio 13.45 1.72 35.46 15.34 540.33 569.77 4069.58
agosto 14.31 2.42 36.85 22.80 474.28 780.65 2147.79
septiembre 13.99 2.35 36.49 12.14 451.20 640.60 510.09
octubre 13.14 0.94 36.27 35.01 546.70 1165.81 940.60
noviembre nm nm nm nm nm nm nm
diciembre nm nm nm nm nm nm nm
2003 enero 13.35 0.08 35.37 16.50 229.18 157.56 337.41
febrero 12.46 0.10 35.42 30.44 1200.03 464.73 476.67
marzo 12.66 0.22 35.46 23.78 377.99 477.46 1342.47
abril 12.55 0.10 35.49 86.31 514.07 749.62 1638.50
mayo 13.36 0.64 35.38 21.29 693.12 867.39 2140.63
junio 13.61 1.86 35.50 15.93 722.56 810.89 1553.35
julio 14.44 2.45 35.55 12.36 202.13 413.01 1035.30
agosto 15.43 3.58 35.48 10.72 381.97 574.55 1100.55
septiembre 13.91 1.98 35.48 16.02 458.37 475.08 713.81
octubre 13.79 1.81 35.51 12.09 393.91 732.91 939.01
noviembre 14.22 0.74 35.57 21.18 603.20 614.34 508.50
diciembre 13.67 0.78 37.23 13.42 432.10 254.65 342.98
2004 enero nm nm nm nm nm nm nm
febrero 13.02 0.09 35.39 16.58 311.94 268.97 501.34
marzo 12.25 0.05 35.57 350.97 462.34 524.41 1497.64
abril 12.32 0.21 35.41 4.69 645.37 652.53 2634.80
mayo 12.83 0.72 35.43 31.73 572.16 577.73 1613.03

junio 13.01 1.18 35.51 52.15 401.07 1367.14 602.40



Tabla lll. Valores de las variables ambientales en la estacion E3.
Temperatura en °C, salinidad en ppm., clorofila en pg/l y la biomasa en

mg/mz. Los meses no muestreadas se representan como n m.

Afio Mes T Media Est Sal Chla-a Bm peq Bm med Bm gran
2001 julio 13.66 3.04 35.42 24.31 1818.34  2011.71  1796.06
agosto 13.76 2.74 35.46 14.37 1590.75 1576.43  1741.95
septiembre 13.17 3.08 35.25 22.06 2165.30 2025.24  1963.97
octubre 14.52 1.21 35.44 23.72 1808.79  2071.40 2601.38
noviembre 13.28 0.89 35.54 17.51 1582.79  1527.88  1557.33
diciembre nm nm nm nm nm nm nm
2002 enero 13.21 0.08 35.66 33.01 nm nm nm
febrero 13.51 0.03 35.80 27.96 105.04 83.56 44.56
marzo nm nm nm nm nm nm nm
abril 12.51 0.13 35.58 29.91 562.61 606.38 2384.93
mayo 12.74 0.49 35.58 17.28 795.77 974.03 1379.87
junio 13.01 0.95 35.55 18.49 697.89 802.93 764.74
julio 13.09 1.65 35.49 20.61 818.85 492.58 1359.18
agosto 13.23 2.63 35.55 18.54 558.63 502.93 1072.70
septiembre 13.35 2.79 36.31 12.23 402.66 362.08 264.99
octubre 12.79 1.07 36.25 21.50 715.40 636.62 1403.74
noviembre nm nm nm nm nm nm nm
diciembre nm nm nm nm nm nm nm
2003 enero 13.12 0.08 35.45 23.19 304.78 264.99 331.04
febrero 12.38 0.20 35.36 205.84 758.37 594.44 452.79
marzo 13.12 0.08 35.45 14.61 576.94 495.77 1375.89
abril 12.52 0.20 35.48 190.21 377.20 710.63 1330.53
mayo 13.05 0.43 35.50 51.19 799.75 909.57 2807.49
junio 13.23 1.94 35.70 25.36 454.39 900.81 755.19
julio 13.54 2.47 35.51 17.65 414.60 731.32 628.66
agosto 14.15 3.52 35.54 14.08 413.01 558.63 1013.02
septiembre 13.39 2.64 35.48 14.66 671.63 588.87 1087.03
octubre 13.48 2.01 35.52 16.81 385.95 1641.68 2406.42
noviembre 13.22 0.92 35.57 14.75 333.43 311.15 566.59
diciembre 13.14 0.20 35.49 17.49 345.37 214.06 342.18
2004 enero nm nm nm nm nm nm nm
febrero 12.90 0.06 35.56 45.33 401.07 239.53 489.40
marzo 12.28 0.09 35.46 394.48 565.79 643.78 845.91
abril 12.19 0.24 35.51 40.46 482.24 595.24 1567.67
mayo 12.59 0.57 35.46 38.33 578.53 691.53 2187.58
junio 12.64 1.53 35.51 26.37 424.15 744.05 1316.21



Tabla IV. Abundancia, expresada en ind/m2, de los quetognatos en la
estacion E1 segun su estadio de desarrollo. Los meses no
muestreados se representan como n m.

P. friderici S. tasmanica P.lyra  Sagitta sp. _Eukrohnia sp.
Afo Mes 1 2 3 1 2 3 1 1 1 Total
2001 julio 1456 88 88 971 8 0 0 72 0 2682
agosto 1592 64 40 1647 72 24 0 0 0 3438
septiembre 2698 780 398 1615 40 0 0 239 0 5769
octubre 438 310 127 255 0 8 0 0 0 1138
noviembre 40 24 24 8 0 0 0 40 0 135
diciembre 0 0 0 0 0 0 0 56 24 80
2002 enero 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
febrero 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
marzo nm nm nm nm nm nm nm nm nm nm
abril 16 8 0 0 0 0 0 16 0 40
mayo 135 40 40 0 0 0 0 88 0 302
junio 525 286 175 470 24 0 8 95 0 1584
julio 80 8 8 32 0 0 8 16 0 151
agosto 3557 525 271 820 40 0 0 342 0 5554
septiembre 2196 302 56 271 8 0 0 119 0 2952
octubre 1560 72 8 239 0 0 0 111 0 1989
noviembre nm nm nm nm nm nm nm nm nm nm
diciembre 72 80 8 0 0 0 0 0 0 159
2003 enero 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
febrero 16 0 0 0 0 0 0 8 0 24
marzo 788 8 16 24 0 0 0 56 0 891
abril 32 8 8 0 0 0 0 0 0 48
mayo 167 143 56 8 0 0 0 0 0 374
junio 883 207 56 32 0 0 8 0 0 1186
julio 390 135 56 255 48 0 0 80 0 963
agosto 533 64 56 48 0 0 0 0 0 700
septiembre 947 64 16 56 16 0 0 16 0 1114
octubre 1058 207 151 72 0 0 0 0 0 1488
noviembre 56 8 0 24 0 0 8 0 0 95
diciembre 0 24 8 8 0 0 0 0 0 40
2004 enero nm nm nm nm nm nm nm nm nm nm
febrero 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
marzo 0 0 0 0 0 0 8 0 0 8
abril 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
mayo 64 32 16 199 48 0 0 0 0 358
junio 103 16 0 48 24 0 8 0 0 199



Tabla V. Abundancia, expresada en ind/m?, de los quetognatos en la
estacion E2 segin su estadio de desarrollo. Los meses no
muestreados se representan como n m.

P. friderici S. tasmanica P. lyra Sagitta sp.
Afio Mes 1 2 3 1 2 3 1 1 Total
2001 julio 899 740 183 804 398 8 8 350 3390
agosto 1623 422 175 0 0 0 0 374 2594
septiembre 2244 1305 485 740 350 95 16 923 6159
octubre 382 207 40 358 72 0 0 199 1257
noviembre 0 32 8 0 0 0 0 0 40
diciembre 0 8 0 0 0 0 0 0 8
2002 enero 0 0 0 0 0 0 8 0 8
febrero 0 0 0 0 0 0 16 0 16
marzo 3 4 1 0 0 0 0 1 10
abril 0 40 8 0 0 0 0 0 48
mayo 167 16 0 0 0 0 0 32 215
junio 1600 406 32 8 8 0 24 183 2268
julio 271 175 32 0 0 0 0 501 979
agosto 263 48 8 350 24 8 0 446 1146
septiembre 668 422 32 143 16 8 0 207 1496
octubre 899 470 470 80 64 8 0 493 2475
noviembre nm nm nm nm nm nm nm nm nm
diciembre nm nm_nm nm nm_nm nm nm nm
2003 enero 0 0 24 0 0 0 0 0 24
febrero 24 0 0 0 0 0 0 0 24
marzo 88 24 16 8 8 0 0 0 143
abril 64 88 24 0 16 0 16 0 207
mayo 199 16 8 0 0 0 0 24 247
junio 477 64 72 40 0 0 8 207 867
julio 143 56 8 24 16 0 16 80 342
agosto 183 24 0 16 16 0 0 48 286
septiembre 350 374 0 127 40 32 0 143 1066
octubre 430 32 0 0 8 0 0 48 517
noviembre 40 56 16 0 8 0 8 16 143
diciembre 8 8 32 0 0 0 0 0 48
2004 enero nm nm nm nm nm nm nm nm nm
febrero 0 0 0 0 0 0 0 0 0
marzo 32 16 8 0 0 0 8 8 72
abril 0 0 0 0 0 0 0 0 0
mayo 143 64 8 32 48 0 24 8 326
junio 16 32 8 0 48 0 0 0 103



Tabla VI. Abundancia, expresada en ind/m2, de los quetognatos en la
estacion E3 segun su estadio de desarrollo. Los meses no
muestreados se representan como n m.

P. friderici S. tasmanica P. lyra E. hamata
Afio Mes 1 2 3 1 2 3 1 1 Total
2001 julio 24 8 8 1997 24 8 16 0 2085
agosto 0 0 0 3724 653 653 0 0 5029
septiembre 581 191 199 931 271 111 0 0 2284
octubre 199 127 8 191 127 0 0 0 653
noviembre 0 0 0 8 8 0 0 8 24
diciembre nm nm_ nm nm nm_nm nm nm nm
2002 enero 0 0 0 0 0 0 0 0 0
febrero 0 24 0 0 0 0 0 0 24
marzo 0 0 0 0 0 0 0 0 0
abril 16 8 0 64 8 0 24 0 119
mayo 88 24 0 95 24 0 8 0 239
junio 143 143 8 740 191 8 16 0 1249
julio 374 183 95 263 16 0 8 0 939
agosto 159 16 0 605 8 0 0 0 788
septiembre 0 0 0 135 72 0 0 0 207
octubre 979 414 231 199 24 0 0 0 1862
noviembre nm nm nm nm nm nm nm nm nm
diciembre nm nm_nm nm nm_nm nm nm nm
2003 enero 0 0 0 0 0 0 0 0 0
febrero 0 0 0 8 0 0 0 16 24
marzo 8 0 0 0 0 0 8 24 40
abril 175 135 64 16 0 0 48 0 438
mayo 8 40 0 8 0 0 48 0 103
junio 48 119 32 191 135 32 56 0 525
julio 398 700 40 72 0 0 48 0 1257
agosto 48 48 0 88 24 16 0 0 223
septiembre 127 151 64 334 103 56 0 0 836
octubre 247 119 0 127 103 24 0 0 621
noviembre 64 64 56 24 0 0 16 0 223
diciembre 0 0 0 0 0 0 0 0 0
2004 enero nm nm nm nm nm nm nm nm nm
febrero 0 0 8 0 0 0 0 0 8
marzo 0 8 0 0 0 0 0 48 56
abril 0 0 0 0 16 0 16 16 48
mayo 143 32 0 350 95 0 48 0 668
junio 0 16 0 175 183 32 48 0 454
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