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RESUMEN

Las lagunas temporales son sistemas ecoldgicos poco conocidos que obedecen a dindmicas po-
blacionales especificas y a estratégicas evolutivas relativamente marginales en el conocimiento eco-
légico mainstream. En esta revisiéon realizamos un recorrido por la teoria ecoldgica que explica la
diversidad bioldgica de estos peculiares ecosistemas y recopilamos las estrategias evolutivas que
han desarrollado los organismos para hacer frente a las mas extremas condiciones que en ellos se
dan.

ABSTRACT

Temporary waters are little-known ecological systems that obey specific population dynamics
and evolutionary strategies that are relatively marginal in mainstream ecological knowledge. In this
review, we take a look at the ecological theory that explains the biological diversity of these pecu-
liar ecosystems and compile the evolutionary strategies that organisms have developed to cope with

the most extreme conditions that occur there.

INTRODUCCION

Las lagunas temporales son sistemas muy pe-
culiares, caracteristicos y diversos, un ejemplo
proximo a nuestro entorno son los sistemas que
estan cerca de la costa (aguas salobres), pero
quizds lo mds importante sean sus caracteristi-
cas climaticas y geoldgicas. Respecto a la prime-
ra de ellas, mencionar que su ciclo hidrolégico
es ciclico y este se caracteriza por tener afios de
sequia, aunque su duracién e intensidad puede
ser variable (anual, semestral, bianual, trimes-
tral)... Este hecho provoca que la biota propia
de estos sistemas tenga unas particularidades,
ya que todos los organismos no tienen capaci-
dad para soportarlas, lo que desemboca en que
los inadaptados tengan unas altas tasas de mor-
talidad. Las fluctuaciones en estos sistemas son
continuas, y esto produce modificaciones en las
sucesiones creando un sistema muy dinamico y
al mismo tiempo con una alta biodiversidad. Sus
patrones fisicoquimicos estan influenciado por
la biota que encuentra su habitat en ese tipo de
sistemas. Su composicién es variada pero existe
predominancia de insectos y crustaceos, tam-
bién podemos encontrar bacterias, aves, mami-
feros, platelmintos, fungis....Debido a las carac-
teristicas del ambiente en donde viven han teni-
do adaptarse a los periodos de sequia y para
ello han desarrollado estrategias (forma de re-

sistencia, diapausa, estrategia oportunista, colo-
nizacién temporal, dindmicas, alto poder de dis-
persion...).

Se ha podido comprobar que la existencia de
estas lagunas temporales es muy antigua aproxi-
madamente diez millones de afios, y se cree que
era una alternativa viable para algunos indivi-
duos que no encontraban en el mar su lugar.
Son sistemas que normalmente se encuentran
proximos los lagos o rios, y concretamente en
las zonas inundables, este hecho es importante
ya que es aprovechado para establecer relacio-
nes (transporte y transformacién de nutrientes)
y dindmicas (nuevas especies, colonizacién...).
No solo eso, también se crea microhabitats que
propician una gran diversidad tanto a nivel
morfolégico como molecular. Por otro lado des-
tacar que su distribuciéon es generalizada y esta
categorizado como un bioma global, y por ello
tiene que ser conservado. Ademas debemos res-
taurar aquellas lagunas temporales que lo re-
quieran, y con ello evitar la intrusién de espe-
cies fordneas.

TIPOLOGIA E HIDROPERIODO

La climatologia es el factor que va a determi-
nar la precipitacion y la tasa de evaporacién lo-
cales, y por tanto, el primer factor que influira
en la duracién de una laguna temporal. El agua
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tendera a drenar y formar parte del agua freati-
ca. La velocidad a la cual fluye por el suelo se
ve condiciona, como veremos a continuacion,
por la geomorfologia o la vegetacion presente,
asi como el uso que se le haya dado a la tierra
por parte del ser humano. La climatologia es un
factor tan influyente que se puede llegar a afir-
mar que, pese a que se forman lagunas tempo-
rales en todos los climas como consecuencia de
las precipitaciones, los més aridos tienden a for-
mar arroyos efimeros y los mas templados a for-
mar charcas temporales. Esto se debe a los dis-
tintos niveles freaticos como veremos (climas
peculiares: India; monzones con charcas tempo-
rales de mas de medio afno).

Podemos dividir el suelo en funcién de la pe-
netracién del aire obteniéndose una zona de ai-
reacion o superficial, que gracias al tamafo de
poro presente en el suelo se airea facilmente, y
una zona de saturacién, zona que precede a una
capa impermeable y donde se acumula el agua.
El nivel de esta zona marca el freatico. En la
zona de aireacién distinguimos entre zona de
agua capilar, zona de agua intermedia y “agua
de suelo” o zona de inundacion. La zona de agua
capilar es la mas cercana al freatico, y como su
propio nombre indica, el tamafio de poro pre-
senta aqui solo permite la ascensién capilar del
agua, en este caso, hasta la siguiente zona: el
agua intermedia. El tamafio de poro aqui ya per-
mite que las plantas puedan disponer de esta
agua. Un consumo de esta zona provoca la as-
cension por capilaridad desde el freatico (un
consumo o desecacién de la laguna temporal).
Igual sucede con el agua presente en la capa su-
perficial. Ademas, esta ultima contribuird a for-
mar la laguna temporal como agua de escorren-
tia. Como hemos dicho el agua tendera a drenar
por el suelo, salvo que este sea impermeable. En
su camino, el agua encuentra diferentes lugares
donde es retenida, y que podran ayudar, con
esta especie de “reservorio” de agua de lluvia, a
formar aguas temporales. El primero de los
compartimentos es la vegetacién, que mediante
la fuerza de succion de las raices mantiene una
pelicula de agua en torno a sus raices tras la llu-
via. El agua, también puede ser retenida por el
suelo. En caso de que este sea muy permeable,
el agua de lluvia pasard rapidamente a formar
parte del nivel freatico, contribuyendo a su subi-
da. Si la geomorfologia del terreno contiene de-
presiones, en estos lugares puede aflorar el ni-
vel freatico y constituir una laguna temporal. El
dltimo punto de retencién es el agua freatica.
Segun Horton (1993) este ultimo es el factor
mas importante a la hora de regular una laguna
temporal puesto que determina que porcién de
agua es repartida en los diferentes tipos de
agua en el suelo, y por tanto definir que porcién
sera retenida por las plantas y que porcion pa-

sard al freatico, con lo que determinara la apari-
cion o no de la laguna.

Al igual que el agua se retiene, esta también
tiende, con el tiempo, a escaparse del lugar de
caida mediante dos mecanismos bésicos: la eva-
poracién y la escorrentia. La primera es muy
evidente, y como hemos dicho, depende de la in-
solacién y por tanto del clima e influirda negati-
vamente en la duracién de la laguna. La segun-
da solo ocurre cuando las afluencias de agua,
provenientes de la lluvia, junto con la provenien-
te del nivel fredtico y del agua retenida por las
plantas, son masivas y por tanto crean arroyos.
Después de haber definido que es una laguna
temporal, en el acto nos habremos dado cuenta
la importancia que tiene en su definicién el hi-
droperiodo de la misma. De hecho la clasifica-
cién de Boulton y Brock (1999) nos da una idea
de la variacion en la ldmina de agua de los dife-
rentes tipos de lagunas temporales considera-
dos en la misma.
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Figura 1: Componentes del agua subterranea (derecha)
y balance hidrico ( inputs y outputs) de una lagua temporal
tipica (izquierda y abajo).

Otro factor muy importante a la hora de defi-
nir una laguna temporal es la geologia del te-
rreno y su morfologia. A continuacién describi-
remos mas detenidamente como afecta la geo-
morfologia a las lagunas temporales. Segun Fra-
ga et al. (2008), la composiciéon y naturaleza del
sustrato condicionan muchas de las variables fi-
sico-quimicas de estas lagunas, dada su escasa
profundidad y sus altas tasas de renovacién del
agua. Ademads, también influira sobre la turbi-
dez y el hidroperiodo, y por tanto acabara deter-
minando la biota presente en un determinado
momento en la laguna. Segun este principio lo
mas determinante en la morfologia de una lagu-
na son los siguientes factores: La profundidad
de la lamina de agua, la extensién de la cuenca
de la cual pueden recibir entradas de agua, el
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tipo de suelo donde se asientan, la profundidad
de la depresion donde se acumula el agua y la
extension de la propia laguna. El primer factor,
como veremos, viene principalmente determina-
do por el nivel fredtico y por los aportes exter-
nos de agua. Algo muy similar le sucede a la ex-
tensién de la cuenca. La extension de la cuenca,
el nivel fredtico, la profundidad y la extension
de la laguna temporal son determinados por la
morfologia del terreno y el tipo de suelo. Asi
pues, nos encontraremos con lagunas tempora-
les someras si el terreno no presenta exabruptos
y lagunas profundas si es al contrario. Si el te-
rreno es poco accidentado, los aportes del frea-
tico y los externos producirdn lagunas mas
grandes, en el caso de ser un terreno abrupto
contribuird a incrementar la ldmina de agua.
Los suelos impermeables por su parte tenderan
a producir lagunas con periodos de inundacion
mas largos y viceversa. En la siguiente figura 1
se resume la geomorfologia basica asociada a
una laguna temporal.

Como veremos, todos estos factores determi-
nan la duracion de la laguna.

Clasificacion de las lagunas temporales y su
distribucion en el mundo: Las lagunas me-
diterraneas.

Atendiendo a todos los factores que determi-
nan la duraciéon de una laguna temporal, diver-
sos autores han intentado clasificarlas, sin que a
dia de hoy se haya llegado a un consenso sobre
que clasificacién es mejor y cual peor. Cada au-
tor ha considerado unos u otros factores mas
importantes y ha realizado una clasificacion en
consecuencia. Decksback (1929) realizé una cla-
sificacion en funciéon del tamafio de las lagunas
temporales. Establecié tres niveles: Microhdabi-
tat (ejemplos: las axilas de las hojas en ciertas
plantas, huecos de éarboles, latas u otros reci-
pientes, pisadas, conchas vacias, etc.), mesoha-
bitats (llanuras de inundacion, arroyos tempora-
les, estanques temporales, lagunas de nieve de
fusidn, etc.) y machohdbitats (lechos de los rios
periddicamente inundados, lagunas de secado
periddico, etc.).

Quiza, a parte del tamafo, el factor mas im-
portante a tener mas en cuenta es la duracién y
la intensidad del periodo seco como hemos indi-
cado. Una primera distincion que realizaron los
autores fue en funcion de si la fauna y flora del
habitat presenta estadio de resistencia. Si es
asi, implicaria que hay una adaptacién. Esta
adaptacién solo es posible si existe alternancia
entre sequia-agua con la suficiente intensidad
como para provocar la adaptacién y por ello se-
ria 16gico una clasificacién de este estilo. Esta
es la clasificacion que expresa Schmitt (1971)

poniendo como ejemplo el camardén renacuajo
("triops sp.") documentando su existencia perio-
dicamente en una laguna temporal. Por su par-
te, Klimowicz (1959) realizé una clasificacion en
funcién de la resistencia a la sequia de la biota
presente, de muy resistente a poco resistente.

Fraga et al. (2008), dando mdas importancia a
las caracteristicas fisico-quimicas del suelo y a
caracteristicas topoldgicas, realizaron la si-
guiente clasificacion: distinguieron 6 tipos de la-
gunas temporales. Un primer tipo de lagunas
temporales formadas en depresiones del terreno
someras y de poca extension, y con un terreno
base arcilloso calcareo. Un segundo tipo de
igual consideracion en cuanto a los suelos pero
con una profundidad y extensién mayores. Un
tercer tipo formado en depresiones profundas
de suelos arenosos y siliceos, con abundante
componente rocoso. Un cuarto tipo formado en
pequeinas concavidades rocosas. Este tipo es de-
nominado generalmente como cocons, formadas
por disolucion y en la superficie de piedras cali-
zas. Un quinto tipo formado en suelos siliceos
no arenosos (paleozoico). Y por ultimo, un sexto
tipo de caracter efimero y formado en suelos
arenosos calcareos litorales. Como hemos dicho,
la principal clasificacién de las lagunas tempo-
rales se realiza por su hidroperiodo, es decir,
por la frecuencia con la que se inundan.

Esta clasificacién ha sido acometida por mu-
chos ecdlogos y limndlogos, y su versiéon mas re-
ciente es la de Boulton y Brock (figura 2).
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Figura 2: Esquematizacion de la clasificacion de Boulton y
Brock (1999).

Esta clasificacion distingue las lagunas tem-
porales en funcién del hidroperiodo segin este
sea predecible o impredecible, de larga dura-
cién o corta. Un primer tipo seria la laguna efi-
mera. Esta laguna se forma como consecuencia
de precipitaciones impredecibles que suceden
unas pocas veces en un largo tiempo (tomare-
mos como referencia para la clasificacién los 10
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anos). La laguna solo dura unos dias y raras ve-
ces posee por tanto macrofauna. Un segundo
tipo serian las lagunas episddicas. Su frecuencia
de inundacién es de un afio de cada diez, y esta
inundacion dura unos meses. Otro tipo de lagu-
na temporal es la laguna intermitente, cuyo pe-
riodo de inundacién abarca desde unos pocos
meses hasta el afio, dandose su inundacién con
una frecuencia de 2 afnos. El cuarto tipo son las
lagunas estacionales. Este tipo de laguna tem-
poral alterna periodos secos y hiumedos concor-
dantes con la estacionalidad del clima en cues-
tiéon. Su periodo de inundacion llega al aflo, pero
lo normal es que se inunde en la estacion lluvio-
sa y desaparezca en la méas seca. Alberga abun-
dante biota (macrofauna y organismos fotosinté-
ticos) ya que con esta duracién de la inundacién
pueden completar sus ciclos vitales o, puesto
que varian con las estaciones son cambios pre-
decibles susceptibles de presentar adaptacion.
El ultimo tipo son las lagunas casi-permanentes.
Presentan una variacion de la ldmina de agua
predecible, correspondiente a la estacionalidad,
pero estas no se llegan a secar. Solamente, en
periodos extremadamente secos ocurre esto. La
mayoria de los organismo presentes aqui no to-
lera la desecacién y cuando esta se produce, pe-
recen.

Tipologia de los ecosistemas acuaticos tem-
porales. Lagunas temporales atipicas

Existe otro intento clasificatorio realizado por
W.D. Williams en 1964 que auna la importancia
del clima, y como este afecta a la extension de
la laguna, a su salinidad y a su temporalidad (fi-
gura 3). Es decir, esta clasificaciéon nos muestra
que tipos de ecosistemas acuaticos temporales
existen. La clasificacion que propone W.D. Wi-
lliams asigna a cada bioma terrestre el tipo de
laguna que puede darse en el, ddndose una gran
correlacion en estudios empiricos (Kedley an
Zeldler, 1998; estudios en california sobre el cli-
ma mediterraneo y su tendencia a formar lagu-
nas temporales de primavera).

Table 1.3 Suggested classification framework for temporary water habitats

Biome Hydrological character Relative size Chemical state

Micro

Intermittent Freshwater

f3in water or a
aler more o bes

liams {1964)

Figura 3: Clasificacion de W.D. Williams 1964. Sali-
nidad, tamano relativo e hidroperiodo.

Esta clasificacion es muy flexible puesto que
permite clasificar todo tipo de lagunas tempora-
les, desde aquellas mas atipicas, hasta las mas
abundantes. Asi, por ejemplo, las hojas llenas de
agua de las plantas carnivoras del género Ne-
penthes (de hasta 2 litros de capacidad) se clasi-
ficarian como microhabitats intermitentes de
agua dulce, los sistemas de lagunas temporales
templados se clasifican como macrohdbitats in-
termitentes salinos, las lagunas de regiones ari-
das se clasifican como mesohabitats de agua
dulce episddica o las lagunas temporales medi-
terrdneas se clasifican como mesohdbitats im-
predecibles de agua dulce, y asi sucesivamente.

De la importancia de este tipo de lagunas en
cada zona geografica del planeta depende de la
diversidad de topografias y variaciones térmicas
presentes en aquella zona. A més topografias y
variaciones térmicas, mayor nimero de habitats
posibles y mayor numero de tipos de lagunas
temporales (W.D. Williams, 2006). Por tanto,
dado que el clima mediterraneo del sur de Euro-
pa y Africa del Norte) posee una gran variedad
de formaciones geomorfoldgicas generaran, en
general, una gran cantidad de habitats, y en
particular, gran variedad de lagunas tempora-
les. Un ejemplo de ello es la clasificacién ante-
riormente citada de Fraga et al. Ya que esta fue
realizada a partir de lagunas temporales presen-
tes en Menorca.

El resto de la tipologia de lagunas ha sido ya
desarrollado en apartados anteriores. A conti-
nuacion vamos a llamar la atencién sobre otro
tipo de aguas temporales mas raras, pero que a
su vez son mas conspicuas. Solo nombraremos
dos ejemplos del denominado fitotelmata: las
plantas del género Nephentes y los huecos de
los arboles. Una amplia variedad de plantas re-
tienen el agua dentro de estructuras huecas in-
cluyendo axilas de las hojas, entrenudos,
etc. Istock et al. (1975, 1976) sin embargo, las
comunidades de organismo aqui presentes no se
han estudiado exhaustivamente. En caso de ha-
berse estudiado, lo han hecho por su papel en la
reproduccion de muchos mosquitos vectores de
enfermedades (como por ejemplo Aedes aegip-
ty). A todo este conjunto de aguas temporales
constituidas por oquedades de vegetales se les
denomina fitotelmata, Aqui, como hemos dicho,
también se adscriben una gran variedad de ha-
bitats en huecos de arboles. En general son ha-
bitats pequenos y por tanto espacialmente varia-
bles, impredecibles y por lo tanto, seleccionan
especies que son fenotipicamente plasticas, ge-
néticamente polimoérficas, y que presentan fre-
cuentes reproducciones (Iteroparidad) y fases
dispersivas (Giesel 1976). la fauna de este tipo
de aguas comprende bacterias, protozoos, roti-
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feros, nematodos, oligoquetos, crustaceos, arac-
nidos e insectos.

Ademads de algunas fases larvarias de anuros
y también algunas especies de algas (sobre todo
diatomeas y desmidiaceos). A pesar de la pre-
sencia de estas algas, la produccién primaria
no es un elemento importante en la red tréfica
de estos habitats (Beaver, 1983).En aguas como
las que almacena el género Nepenthes se pue-
den producir muchisimas interacciones planta-
animal que le facilitan la digestion de las captu-
ras a este género de plantas carnivoras.

MEDIO ABIOTICO

Como se ha dicho ya, las lagunas temporales
son hébitats muy cambiantes que, en general,
favorecen la diversidad bioldgica. Es especial-
mente importante entender que todos los facto-
res abidticos que influyen en la laguna interac-
cionan entre si como ya se ha observado con el
estudio del hidroperiodo y los tipos de suelo. Un
ejemplo claro de interaccién entre los factores
abiéticos, es el hecho de que un determinado
suelo mdas o menos impermeable, dificulte o faci-
lite la permanencia del agua en la zona y a la
vez determine en buena medida el pH del agua.

Factores abioticos: balance hidrico, tempe-
ratura, turbidez, etc.

En primer lugar veremos como el hidroperio-
do estudiado en el punto anterior influye sobre
otros factores. En la figura 4 observamos que
ciertas variables como la temperatura del agua
y la salinidad (representada en este caso por
conductividad) presentan una correlacion inver-
samente proporcional.
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Figura 4: Ejemplo de variacion de algunos factores
abidticos como el nivel de la lamina de agua, el didme-
tro de la laguna, la temperatura, la salinidad (conducti-
vidad) y el pH. Tomado de Williams (2006).

Este hecho, al menos cualitativamente, nos
permite afirmar, que a medida que el nivel de
agua en la laguna y su didmetro disminuye, la
salinidad y la temperatura se incrementan. Por
su parte el patron de la reduccién de la ldmina
de agua es importante. En particular si esta re-

duccién es previsible o impredecible. En princi-
pio seria lédgico pensar que en las lagunas donde
la desaparicién de la ldmina de agua es previsi-
ble, evolucionasen mas rapidamente especies
que incorporasen formas de resistencia que en
las lagunas donde el agua desaparece al azar ya
que en el primer caso la variacion es predictible
y, como es conocido, la evoluciéon puede actuar
para adaptarse a ello.

Sin embargo, esta estrategia parece adecua-
da para ambas situaciones (Stearns 1976; Baird
et al 1987). Una prueba clasica que hacia pen-
sar a los autores que el desarrollo de fases de
resistencia en lagunas temporales de hidrope-
riodo predecible, era que todas las lagunas estu-
diadas presentaban mdés diversidad, cuanto mas
predecible era su hidroperiodo y cuanta mas la-
mina de agua conservasen a lo largo del tiempo.
Este mito se desmorona con diversos estudios
de Boulton & Suter (1986) y Feminella (1996),
donde la diversidad de lagunas temporales in-
termitentes era comparable a las de las lagunas
temporales episodicas.

La temperatura, por su parte, ademdas de va-
riar con la profundidad de la laguna, varia con
la turbidez. La turbidez a su vez depende del cli-
ma en su mayor parte. Un viento constante vy,
dado que la lamina de agua es poco profunda,
puede remover el sedimento e incrementar las
particulas en suspensiéon. Como demuestra la fi-
gura 5, la turbidez actiia a modo de colchén de
la temperatura. Pese a ello, como también mar-
ca esta figura (ver sobretodo graficas con escala
diaria) y la anterior, la variabilidad es tremenda
v los efectos sobre las comunidades alli existen-
tes también. De hecho, se han tomado datos de
lagunas temporales de clima templado con tem-
peraturas cercanas a los 40°C, cerca de la tem-
peratura maxima soportable para muchos orga-
nismos. Esta variacién es observada tanto en la-
gos de clima templado, como en lagos de clima
alpino o, en general, polar. Por el contrario, las
lagunas temporales tropicales muestran tanto
esta variabilidad tipica, como una inusitada es-
tabilidad tanto en los parametros, como en la
composiciéon faunistica del enclave.
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Figura 5: Efecto de la turbidez sobre la temperatura de
una laguna temporal (izquierda) y ejemplo de variacion intra-

estacional y diaria de la temperatura (derecha). Tomado de

Williams (2006).

MEDIO BIOTICO

Comenzaremos analizando los patrones, para
ello tendremos en cuenta una serie de aspectos
como: la dispersién, la selecciéon natural, la colo-
nizacién, la plasticidad somatica, la competen-
cia intraespecifica...Y si nos basamos en todo
ello, podemos destacar dos grupos: los estrate-
gas k y los r. Si hablamos de estrategas r nos re-
ferimos a aquellos que: normalmente se encuen-
tran en hébitats inestables, tienen un alto poder
de dispersion, poca capacidad competitiva y una
tasa intrinseca de crecimiento natural mas ele-
vada. Por otro lado, mencionar que su cuerpo
es pequeno. Estos a menudo son los que prime-
ro entran al sistema. Sin olvidarnos de que pro-
ducen un gran numero de huevos, su ciclo de
vida es rapido (oportunistas). Son los que funda-
mentalmente encontraremos en las lagunas
temporales. En cambio si hablamos de estrate-
gas k, normalmente se encuentran en habitats
estables, por ello tienen baja capacidad de dis-
persion y son buenos competidores. Si hablamos
de su tasa intrinseca de crecimiento natural es
menor, porque tiene mayores requerimientos y
también porque suelen ser de mayor tamano.
Producen menos huevos, y tardan mas en madu-
rar, tienen una vida mas larga (varios aios), y
pueden ser tanto generalistas como especializa-
dos.

Adaptaciones de la biota al sistema de lagu-
na temporal. Colonizacion de la laguna
temporal. La laguna temporal como una
isla.

Las adaptaciones que observamos en la biota,
se pueden clasificar en tres grupos: de compor-
tamiento, de crecimiento y de dormicion. Co-
menzaremos explicando la de comportamiento,
como su nombre indica intenta adaptarse al am-
biente a través de su forma de vida. Un ejemplo

lo encontramos en los organismos voladores
como los himenodpteros o coledpteros, ya que
estos poseen ademas de alas un cuerpo aerodi-
namico para ofrecer la menor resistencia posi-
ble al aire. No son los tnicos, los crustdceos y
oligoquetos fabrican sus propios tuneles para
asi poder protegerse del pH o de altas tasas de
oxigeno. A continuacién explicaremos las adap-
taciones del crecimiento y para ello nos centra-
remos en describir los diferentes tipos de cur-
vas de crecimientos que podemos encontrar. El
primer tipo es un crecimiento simétrico y con
una desecacion gradual (figura 6).

En cambio, el segundo es un crecimiento ra-
pido, asimétrico y es tipico de las lagunas tem-
porales, se presenta en épocas donde existen

excedentes de comida, lo suele presentar este
crecimiento los mosquitos. El ultimo es un creci-
miento asimétrico (rapido crecimiento y muerte)
se da preferentemente en primavera y suelen in-
dicar un cambio ambiental. Por otro lado, aque-
llos organismos que optan por tener un creci-
miento y una reproduccion rapida, normalmen-
te estas estdn sincronizadas con los cambios
ambientales (concentracion de dioxido ce car-
bono, temperatura del ambiente, del agua...).

Organism Mechanism/stage in life cycle Reference

Algaeflagellated Madified vegetative celis with thickened walls; mucilaginous Evans (1958)

piotozoans sheaths; accumulation of ail in celk; heat-resistant asexual cysts Bekher {1970)

Spanges Reduction hadies; gemmules Frost (1991)

Flatwarms Dormant eqgs; resistant cysts enclosing young, adults, Castle (1928)
or fragments of animaks; cocoons Ball et &l (1981)

Rotifers Survive a5 dehydrated indiiduals; some bdelloids secrete Pennak {1953)
pratective gsts

Nematades Eqs; larvae; adults Painar {1991)

Bivalves Young and adult stages Thomas {1963)

Gastropads Adults form 2 protedtive epiptragm of dried mucus acrass Stiandine {1941)
shell opening; adults and young survive in moist air and soll Eckblad {1973)
under dried algal mats on habitat bed

Oligachaetes Darmant eqgs; resistant cysts endlasing young, adults, or Kenk {1949)
fragments of animak

Leaches Survive as detydrated individuals; some species canstruct small Hall {1922}
mucus-ined ‘cells’ Davies {1991)

Tardigrades Resistant "tun’ stage Everitt {1981)

Mites Tresistant larvae; in most spedies, larvae attach to migrating
insedt hosts and leave the habitat, retuming with the water
Lanze remain attached to host throughout 1ts stay in
permanent water body

Wiggins et al. {1980)

Anastracans Resistant eggs Hinton (1954)
Natostrzcans Resistant eggs Fox (1949)
Conchostracans Resistant eggs Bishop (1967)
Cladacerans Ephippial eggs; adults sunvive in molst sall Chirkova (1973)
Copepods Diapausing eggs, late copepodites, adukts {in cysts) Yaron (1964)
Ostracods Resistant eggs; & near adults in moist substrate Delorme (1991)
Amphipods/ Immatures near the groundwater table Clifford {1968),
lsapods Williams/Hynes {1976)
Decapods Juveniles and adults in burrows at groundwater table Crocker!Barr (1968)
Callembalans Resistant eggs Davidsan (1932)
Staneflies Diapausing early instar HamenHynes {1970}
Mayflies Resistant eggs Lehmkuhl (1973)
Odanates Resistant nymphs; recolonizing adults Dzborn {1971)
Hemipterans Recolonizing adults Macan (1939)
Beetles Semi-terrestrial pupae; burrowing adults; recolonizing adults; Jackson {195),
resistant egqs Young (1960), James (1969)
Caddisflies Diapausing eggs; reskstant gelatinous egg mass; terrestrial pupae; Wiggins (1973,
recolonizing adults; lanae deep in substrate WilliamsWilliams (1975)
Chironamids Resistant |zte instar larvae, sometimes In cocoorns of silk Hinton (1952, Danks (1971),
andlor mucus; recolonizing adults; ?resistant eggs Janes (1975)
Mosquitoes Resistant eggs; resistant late instar larvae and pupae Horsfall {1955)
Other dipterans Resistant eggs, larvae, and pupae Hinton (1953), Bishap (1974
Fishes Recolonization by adults; dormant adults in substrate; Kushlan {1973},
resistant eggs Williams and Coad {1979
Amphibians Recolonization by adults; dormant adults in substrate Wilbur and Callins {1973)

Figura 6: Respuesta de los diferentes organismos a
la desecacion. Tomado de Williams (2006).
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Ademas también les afectan otro tipo de fac-
tores como: el tamafio de la puesta de huevos,
las reservas que tienen los mismos, el grado de
deshidratacion de estos (figura 7) o la concen-
tracion de oxigeno.

24 4

20 +
1968

% Hatch of eggs

1970 1971

— ——
1 14 1s 18 20 22 24 26 28 30 32 1 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32
Weeks from initial soakings

Figura 7: Porcentaje de eclosion de huevos después
de la remocion inicial del sedimento.

Por ultimo hablar de la “dormicién”, son las
interrupciones del crecimiento debido a factores
metabdlicos. Pueden afectar a la supervivencia y
a la persistencia de los organismos (como las
plantas...). Estas interrupciones pueden ser in-
ducidas por factores ambientales. Por otro lado,
la diapausa a diferencia de la anterior, se pre-
senta en invertebrados (crustaceos, rotiferos o
ciliados) (figura 8) o peces. También es induci-
da por cambios bioquimicos (hormonas), produ-
ciendo una disminucién en la tasa metabdlica.

0.5 mm
Figura 8: Forma de resistencia de Copépodo

Harpacticoide.

Otras adaptaciones que podemos encontrar
en la biota pueden ser los modos de coloniza-
cién. Podemos describir dos modos fundamen-
talmente los activos y los pasivos. Comenzare-
mos por la pasiva, en esta existen dos tipos: la
colonizacién de cuerpos reproductivos o la dis-
persion de estos cuerpos. Respecto a la disper-
si6on esta puede ser producida por agentes in-
trinsecos al organismo, por agentes externos o

por factores locales. Si nos encontramos ante el
primer caso estaremos hablando de formacion
de estructuras de resistencia, como huevos,
cuerpos de reducciéon o quistes, por tanto una
forma bastante frecuente y usual en la naturale-
za (figura 9). En cambio cuando hablamos de
agentes de dispersion externos nos referimos al
viento, el agua o animales (insectos adultos ma-
miferos...).

Figura 9: Formas de dispersion pasiva.
a)Estatoblasto de un endoprocto b)Estatoblas-
to enganchado en una superficie pilosa c) y d)
Eylais sp. Un dcaro usando un Noctonectido
para su dispersion pasiva.

Sin olvidarnos de que los factores locales son
también muy importantes ya que marcan las dis-
tancias y edades.

Por otro lado el factor que puede afectar al
éxito de la colonizaciéon de los cuerpos repro-
ductivos puede ser: el poder intrinseco que tie-
ne el organismo para multiplicarse y persistir
(habilidad para competir). Y no solo eso, tam-
bién para adaptarse a nuevos hdbitats (nuevos
requerimientos de factores como: luz, tempera-
tura, agua, disposiciéon de oxigeno...) y que con
todo ello estén cubiertas sus necesidades y por
tanto pueda vivir, crecer y reproducirse. Por ul-
timo también tendra en cuenta los posibles com-
petidores para poder desarrollar estrategias
ante ellos, por ejemplo depredacién, ataques mi-
crobianos...

A continuaciéon comentaremos la colonizacion
activa, esta requiere mayor energia porque para
ello necesita o bien mucha inversién para crear
estructuras (huevos resistentes, alas, sacos aé-
reos...) o bien para el desplazamiento: volar (ti-
pico de los insectos como himendpteros, co-
ledpteros u odonatos) , nadar, correr,...Otra es-
trategia que se usa es la de crear refugios para
depositar huevos, ademas por otro lado algunos
organismos lo que hacen es un desplazamiento
desde las aguas permanentes a pozas someras.

Por ultimo, mencionar que este sistema se
comporta como una isla (teoria de islas MacAr-
thur & Wilson 1967), no como una isla oceanica
sino como un habitat aislado. Aun asi, la fauna y
flora no son estaticas debido a que existen pro-
cesos como: de colonizacién, de migracion y de
extincion. Respecto a la extincién, mencionar
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que no se ha podido observar que exista una re-
laciéon directa entre el grado de extincion y el
pool de especies existentes. Sin olvidarnos, de
que la dindmica del sistema tendera hacia un
equilibro en el nimero de especies.

Ensamblado. Breve comentario del desarro-
llo.

Las reglas del ensamblado (Putman 1994,
Weiher & Keddy 1995) tienen como objetivo
predecir la composicién de las comunidades
ecoldgicas formadas a partir de un conjunto de
especies existentes o las constricciones que pue-
den existir a la hora de hacerlo. Ademas tam-
bién se puede ver desde un punto de vista evolu-
tivo, por tanto preguntarse como se asocian las
especies, o bien saber si las especies que obser-
vamos en la naturaleza son resultado de la espe-
ciacion o de la extincién, o bien ambas no tienen
nada que ver. Por otro lado, decir que, en el pro-
ceso existen algunos filtros y ellos determinan
como se pasa del pool de especies a formar una
comunidad (figura 10). Estos pueden ser bioti-
cos o abidticos como: el clima, la distribucidn,
las interaccione, etc.

Escala temporal y espacial relativas a las Assembly rules
5. Diaz et a]

Reglonal

£ 3 3 7 paai
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Figura 10: (Arriba) Esquema de filtros en la es-
tructura de la comunidad. (Abajo) esquema general
del resultado después del proceso de ensamblado.

Ademas este modelo se usa para describir
asociaciones y la intensidad a la cual se produ-
cen pero no solo para eso, también se utiliza
para explicar la existencia de gremios, el com-
portamiento de los caracteres genéticos o el
porqué de la existencia de unas especies y no
otras. También pueden ser tutiles, porque nos
indican cuéles son los factores que estructuran
el sistema, al mismo tiempo que nos indican los
efectos que pueden producir una entrada de una
especie o una desaparicion de alguna de ellas
dentro del sistema. Para concluir con este punto
hacer referencia a algunas teorias que nos ayu-
daran a entender mejor todo esto: los estados
alternativos (Allen & Drake, figura 11) hacien-
do hincapié en que el orden de entrada es im-
portante ya que esto repercute en el desarrollo
del sistema y también (figura 12), otros autores
indican que factores como los nutrientes y la
turbidez (M.Sheller, S.M.Hopper & M.L.Meyer).
Y Louis Carlow, con la reina roja desde un punto
de vista evolutivo, siempre en movimiento para
permanecer en el mismo sitio.

8.4 Estados alternativos desde Allen a Drake.

MULTIPLES ESTADOS ESTABLES 5.3 .

+ Hay mas cambios de estado que variaciones ambientales ergo
la comunidad tiene un componente autdgeno de variacion
« La estacionalidad no es ciclica
« Alternate states
Allen et al. 1977. Ecology 58:1076-1082

EQUILIBRIO ALTERNATIVO o

» Alternative state
Scheffer et al. 1993. TREE 8: 275-279

Figura 11: Describe graficamente la teoria de los es-
tados alternativos (Allen & Drake).

Dinamica y estructura de la comunidad:
control de las redes troficas a nivel biotico
y abiotico.

La estructura de las redes tréficas es comple-
ja porque en ella existen muchas piezas, que
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deben encajar para que al final se cree un con-
junto de relaciones donde pueda fluir la energia
y materia. La riqueza del conjunto se medira
como la proporcion del niumero de relaciones de
un nivel frente al total de relaciones, y estd no
variara a lo largo del tiempo.

15

chaceccus sp

\ 4
1. Synechococcus sp. | / 2. Qedogonium sp. /
3. Aedes sticticas | 3. Aedes sticricus \

1. Svnechecoceus sp.
3. Aedes sticticus
4. Sympetrum obirusun

1. Synechococcus sp.
3. Aeder sticticus
5. Rhantus sp.

2. Oedogonium sp. Possible
4. Sympetrum abtrusum < community
outcome

F'z'gura 12: Posibles estados de la comunidad depen-
diendo de las entradas de especies.

También hay que tener en cuenta que se
mantendrdn constantes las relaciones (links)
que existen entre los niveles. Por otro lado la
proporcién entre superiores, intermedia o basal
no variard, y ocurrira lo mismo con la riqueza de
especies. Existen muchos tipos de redes pero
esta vendra determinada por el tipo de organis-
mos que la forman. Por todo ello, es muy impor-
tante conocer la biota que la compone, porque
esto nos indicara los puntos de requerimiento y
por lo tanto de control. En el sistema que esta-
mos estudiando de lagunas temporales es diver-
so en cuanto a tipos de biota que podemos en-
contrar, por ello a continuacién describiremos
algunos grupos relevantes o con gran capaci-
dad para regular el sistema. Pero antes mencio-
nar que otra variable a tener en cuenta es el ni-
vel de conectancia (cuantas relaciones se produ-
cen de las posibles) que existe entre los niveles
tréficos, porque estd nos indicard la heteroge-
neidad del sistema.

Comenzaremos describiendo a los descompo-
nedores. Las bacterias a menudo ejercen este
papel y por tanto son importantes en los siste-
mas detriticos. Ademas ejercen un papel muy
importante en las regulaciones de los ciclos del
nitrégeno, carbono o el azufre, la nitrificacién y
la desnitrificacion. Ambos son vitales para con-
trolar el nivel de proliferacién de la produccién
primaria que posteriormente comentaremos.
Ademaés son organismos que tienen un alto ran-
go de tolerancia lo que permite que estén en sis-
temas como estos muy inestables. Sin embargo
para que su crecimiento sea el optimo y por tan-
to proliferen, requieren que las variables fisi-
cas (luz, nivel de oxigeno, nutrientes...) sean las
adecuadas.

Los hongos también estdn presentes y desa-
rrollan varios papeles en el sistema lagunar

temporal como: la faceta descomponedora, que
ademas de su labor estricta con ella, también
pueden llegar a modificar el pH o la cantidad de
algunas sustancias como la pectina. Por otro
lado son el sustento de algunos invertebrados
benténicos e insectos. Ademads, su crecimiento
se puede ver afectado por variables abiéticas
como: la temperatura, el grado de humedad...

A continuacién nos centraremos en los pro-
ductores primarios como el fitoplancton, las
plantas, protistas, algunas bacterias... En el fito-
plancton es muy diverso porque encuentran en
estos sistemas pequenos refugios para pasar
épocas y como modo de dispersion hacia lugares
mas lejanos. Estd compuesto por bacterias foto-
sintéticas, protistas y algas. Los protistas mas
importantes son las cianobacterias, por otro
lado también encontramos organismos con di-
versidad de ciclos como: las zoo esporas, las hi-
droesporas o los ameboideos, filamentos cloro-
cocales... Pero quizas cabe destacar, que el gru-
po mas importante son los ciliados porque estos
son los que conectan con los otros grupos favo-
reciendo que la red tréfica tenga mas interme-
diarios y asi pueda soportar a mayor numero de
grupos. Por otro lado también estos pueden ser
bioindicadores de la calidad del agua, y no solo
eso también del pH o del nivel de nitrégeno. Sin
olvidarnos de que utilizan toda la columna de
agua, pero estos prefieren la zona agua-sedi-
mento para desarrollar sus funciones, debido a
que es alli donde encuentran las condiciones fi-
sico-quimicas adecuadas para su crecimiento.
Las algas verdes y diatomeas también pueden
llegar a aparecer y como productores primarios
su funcion principal sera incorporar carbono a
la red tréfica y realizar la fotosintesis (figura
13). Se podran ver afectadas por factores fisicos
como la cantidad de luz (fotoperiodo), cantidad
de fosfato, temperatura, etc.
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Figura 13: Cambios en la estructura del conjunto de
productores primarios en funcion de la estacionalidad.
Ademads, tenemos una gran diversidad de

plantas en el sistema, comenzaremos hablando
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de los macréfitos, estos son importantes y se
suelen encontrar tanto en el bentos como en la
columna de agua y ademds de realizar sus fun-
ciones (la fotosintesis, estructurar el suelo, algu-
nas fijan nitrégeno), también sirven como refu-
gio a muchos organismos del sistema como el
zooplancton. Respecto a las plantas superiores
decir que en estos sistemas, con unas condicio-
nes tan particulares, a menudo encontramos en-
demismos adaptados al sustrato (muy caracte-
ristico debido a los microorganismos e inverte-
brados que encuentran en este su habitat) o al
régimen de pluviosidad. Su distribuciéon dentro
del sistema es amplia, tanto en el perimetro
como en interior de la misma. Por otro lado tam-
bién podemos encontrar adaptaciones como: ra-
mificaciones o raices fuertes (para tener acceso
a mayores recursos), alta capacidad reproducti-
va (facilitar la dispersiéon en las épocas de
sequia). Todo ello para intentar crear microcli-
mas, es decir propiciar lugares que tengan con-
diciones menos exigentes para el desarrollo de
la vida (ej.: puede servir de soporte para los ni-
dos de las aves). Tanto los macrofitos como las
plantas superiores al ser productores primarios,
los factores fisicos que mas les afectan y por lo
tanto inciden en la regulacién de sus poblacio-
nes son la luz (fotoperiodo) y la disponibilidad
de nutrientes como el fosforo o el nitrégeno. Sin
olvidarnos, que entre ellas también existe com-
petencia.

Otros organismos que podemos encontrar
son las esponjas, es menos habitual, pero si que
pueden resistir a estos sistemas tan variantes a
través de entrar en diapausa. Una vez que he-
mos descrito a los productores primarios y a los
descomponedores continuaremos con los consu-
midores tanto primarios, secundarios y tercia-
rios. Empezaremos con los turbelarios (consu-
midores primarios), estos por su modo de vida
crean ciclos de regeneracién y aireacién del se-
dimento, lo que permite reincorporar sustancias
al sistema para que otros las puedan utilizar. En
épocas desfavorables son capaces de formar
quistes y estados de resistencia para sobrevivir.
Los gasterépodos encuentran su lugar en las
proximidades de las plantas sumergidas y es-
tos ejercen su presién tréfica sobre los proto-
zoos, algas, bacterias y componentes detriticos
(consumidores primarios). Las variables fisicas
que pueden afectar a su crecimiento son la hu-
medad y la temperatura. Por otro lado los nema-
todos en la mayoria de ocasiones se ha compro-
bado que sus relaciones con otros organismos
se basan en el parasitismo. En cambio otro gru-
po que encuentra cabida en el sistema son los
rotiferos, estos han conseguido lo que muy po-
cos logren sobrevivir a las épocas de sequia. Y
actian en el sistema como consumidores secun-

darios. Se pueden observar también en sistemas
lagunares permanentes como Dofana.

También encontramos representantes de ané-
lidos concretamente oligoquetos e hirudineos.
Se localizan frecuentemente en el bentos (parte
hipolimnion), pero no siempre es asi, esta pue-
de variar en funcién de la disponibilidad de nu-
trientes o en nivel de oxigeno. Por otro lado
también existen en la red trofica moluscos (con-
sumidor secundario) y crustdceo (consumidor
terciario). Respecto a los primeros remarcar
que existen pocas especies capaces de resistir
estas condiciones y por ello la mayoria son her-
mafroditas. Para establecerse necesitan sitios
donde exista abundante materia organica y re-
fugio. Sus pautas de alimentacién hace que ejer-
zan dos funciones a la vez: de filtrador y depura-
dor del sistema. En la primera hace acopio de
energia y materia para su propia supervivencia
(catabolismo de proteinas y de hidratos de car-
bono), mientras que en la segunda se encarga
de depurar las aguas, mencionar que no es el
Unico que se encarga de hacerlo ya que parte de
la vegetaciéon también colabora en esa tarea. En
cambio, si hablamos de crustaceos (cladoceros,
decapodos, braquiopodos...) no podemos dejar
de remarcar los factores abiéticos como la tem-
peratura o el oxigeno porque ambas variables
determinan su ciclo biolégico (entrada en la dia-
pausa aunque todos no la tengan, eclosion de
huevos). Ademds las cascaras de sus huevos
pueden servir de reservorio de carbonato calci-
co a otros organismos.

Los insectos que se pueden encontrar son a
menudo coleépteros, himendpteros, dipteros u
odonatos. Su ubicacién se encuentra intimamen-
te relacionada con la vegetaciéon (consumidor
primario). Sus poblaciones estan controladas
por depredaciéon que sufren de grupos como los
anfibios, las aves e incluso algiun mamifero
como el murciélago. También puede existir un
control abiodtico la temperatura, fotoperiodo...

Es raro, pero a pesar de su dependencia por
el agua los anfibios, son uno de los taxones mas
importantes en las lagunas temporales ya que
ofrecen estabilidad al sistema. Actian como
consumidores secundarios ya que ejercen su
presion depredadora sobre los gusanos, las lom-
brices... Para sobrevivir necesitan épocas de
agua porque su reproduccién tiene fases de re-
nacuajo. Se pueden ver afectados por otros or-
ganismos como: las aves (por depredacién) o
por la produccion de sustancias inhibidoras que
influyen en su crecimiento. Por otro lado en-
contramos reptiles en lugares muy concretos los
everglades, pantanos...Sus requerimientos y ha-
bitos hacen que sea inusual verlos por las lagu-
nas someras, ya que factores fisicos como la
temperatura o humedad describen su dindmica.
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Las relaciones que establecen con otros grupos
casi siempre son de depredacion (consumidores
terciarios) como: peces, otros reptiles, mamife-
ro. Todo ello conlleva a que las dinamicas de
muchos organismos se vean afectadas.

Continuaremos con los peces como consumi-
dores terciaros, de ellos mencionar que no exis-
te mucha diversidad. Se les suele observar en
los periodos que no hay sequia, a menudo se ve
como utilizan la vegetacién de resguardo frente
a depredadores como aves o mamiferos e inclu-
so caimanes. Al actuar de ese modo, re suspen-
den el sedimento de alrededor propiciando la re-
circulacién de nutrientes. Es habitual que sean
depredados tanto los huevos como los indivi-
duos adultos. Ademas todo ello sera mas dificil
si nos encontramos en aguas con poca claridad.
Los factores fisicos, que a menudo regulan sus
poblaciones son la temperatura, el pH y el nivel
de oxigeno. Respecto a las aves decir que, den-
tro de la estructura de la comunidad ejercen el
papel de top. A menudo nos encontramos con
poca diversidad (patos, pequeias aves...) y en
bajo ntiimero debido a la inestabilidad del siste-
ma. Los recursos que utilizan y por tanto donde
ejercen su presion de depredaciéon es sobre los
peces. Otra funciéon que desarrollan en el siste-
ma es a través de sus heces (el guano) pueden
fertilizar el sistema, y enriquecerlo de nitré-
geno y de fosforo para que posteriormente este
sea utilizado por los productores primarios y
también por semillas (después de que hayan pa-
sado por el tracto digestivo). En cambio, su di-
namica también se ve alterada por factores fisi-
Ccos como: excesivas temperaturas y disponibili-
dad de agua. Por ultimo, destacar que a través
de su plumén pueden dispersar organismos
como: insectos, pequernios artrépodos...

Por ultimo los mamiferos que podemos en-
contrar en este tipo de ambientes son: pequeiios
roedores, gatos, ungulados....Al igual que pasa-
ba con el grupo anterior estos también acttian
como tops (o también acufiado con el nombre de
superdepredadores)...Por otro lado, el factor fi-
sico que mas les afecta es la disponibilidad de
agua ya que la necesitan para beber.

CONCLUSIONES

Las lagunas temporales son sistemas inesta-
bles, de condiciones ambientales cambiantes y
con una biota, por tanto, muy cambiante en el
tiempo. Esta biota debera de estar adaptada a
estos cambios mediante estrategias de tipory
formas de resistencia para mantener una pobla-
cion relativamente estable en el lugar. Las lagu-
nas temporales, por tanto, las podemos caracte-
rizar como modelos de sistemas aislados y por
tanto, ser considerados como islas a efectos te6-
ricos (Teoria de islas) y esto podria darnos una

nocién de porque las lagunas temporales son
tan diversas.
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