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Agraiments

Sempre, l'apartat d’agraiments és un dels més dificils ja que una tesi
doctoral és un projecte molt llarg, que no només comenca en el moment en
gue s'inicia el treball d’'investigacié, siné que, igual que la vida, és un cimul
de successos, que et porten per diferents camins, fins que arribes a eixe
punt final. Aixd0 probablement implicaria remuntar-me tal vegada a quan
nomeés era un xiquet, als primers mestres d’escola que vaig tindre, a l'institut,
als amics, familiars, ... a tota aquella gent que d’alguna manera va influir en
la formacié de la meua persona, que em van poder aconsellar, a vegades
encertadament, altres menys, pero que en definitiva van fer que els meus
passos s'encaminaren, ara ja fa molt de temps, a interessar-me per
I'ecologia, i que ara finalment concloc amb la presentacié d’aquest treball.

Se sol dir que “no son tots els que estan, ni estan tots els que son”,
pero en aquest cas €s segur que “son tots els que estan”, encara que “no
estan tots els que soén”, i per aixd comence demanant perdd a aquells que no
estan, pero que ho mereixerien tant com els altres. La llista seria inacabable,
i la memoria és gandula i tendeix a oblidar amb facilitat els fets que fa temps
van passar, o als amics i companys que fa temps no has vist. Es per aixo
gue no voldria posar cap nom aci i desitjaria fer un agraiment general a tots
els que d’alguna manera han tingut a veure amb la realitzacié d’aquesta tesi,
pero en aquests casos sempre és obligat posar noms i és per aixd també
gue aquests agraiments sén la primera cosa que escric de la tesi, i
possiblement seran modificats més d'una vegada, igual que la resta de parts,
abans de que el treball de redaccié6 acabe. He d’agrair, primer que res, la
confianga que en mi van dipositar Manuel Serra i M2 José Carmona, els
meus directors de tesi, en idear i confiar-me la realitzaci6 d’aquest projecte, i
pel recolzament, discussio, ajuda, anim i estimul constant que en tot moment
he rebut per a portar endavant aquest treball; a ells és a qui en major part
correspon el merit d’'aquesta tesi. A la meua familia, en especial a ma mare,
mon pare, ma tia Teresa i la meua germana, pel suport que sempre m’han
donat, per haver-me motivat sempre a que continuara els meus estudis des
de ben menut, i per haver-me donat una carrera a pesar de ser una familia
de recursos limitats, perqué sempre van pensar que aquesta havia de ser la
millor heréncia que em podrien deixar. He d’agrair haver tingut sempre uns
bons amics al poble, tal vegada massa per a anomenar-los a tots ara i aci i
no oblidar-ne a cap, no obstant no puc deixar de posar aci a Angel, Salva,
Amparo, M2 José, Lluis, Jaume o Jose. He d'agrair a tots els companys i
amics que al llarg dels anys a la universitat he anat tenint —Joan, Robert,
Joseps, Txema, Sergi, Enric, Batiste, Sam, Manolo, Lluis, Silvana, ...— el
haver estat ahi. Alguns d’ells saben ben bé qué és el que suposa elaborar
un treball d'aquestes caracteristiques, i especialment amb Robert estic
compartint les angunies finals que suposen I'acabament d’aquest manuscrit,
i Sam esta suportant dia rere dia la meua irritabilitat i canvis d’humor. He
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d’agrair els bons companys i també amics de laboratori i de departament. A
Africa (qui sempre m’ha animat en aquest treball, i m’ha cedit algunes de les
seues dades i material grafic), Raquel, Jorge (de qui puc dir allo de que he
treballat “colze amb colze”, sobretot a causa de I'estretor del laboratori),
Marta (la “meua” col-laboradora catalaneta), Sara, Silver, Paco (company de
lluites burocratiques i desesperacions davant d'organismes oficials),
Sastianet, Rafa, Javi, Emilio, ... tots ells un bon grup de gent que ha fet
agradable l'estada en aquest departament i amb qui he discutit temes
cientifics, m’han ajudat moltes vegades en el treball de camp o laboratori i
amb els qui també he gaudit de bons moments de cafés, oci i esbargiment.
A Agusti, per haver-se pres la moléestia de corregir I'idioma, encara que si
continua havent alguna errata en aquesta tesi és culpa meua completament.
A Rebeca, una gran col-lega i amiga, a qui vaig coneixer gracies i a través
de I'apassionant mon dels rotifers i qui en aquestes Ultimes etapes de la tesi
m’ha donat anim per acabar, i ha suportat part de I'estrés final que he patit.
També a Russell J. Shiel, del MDFRC (Albury, Australia), i a tota la gent
d'alla per haver-me acollit d’'una manera fantastica durant el temps que vaig
desenrotllar part de la meua investigacio a les antipodes. Al Departament de
Microbiologia i Ecologia de la Universitat de Valéncia que ha estat el lloc on
he desenrotllat la major part del meu treball. A la Unitat de Fisiologia Vegetal
de la Facultat de CC. Biologiques, per haver-me deixat utilitzar el seu
espectrefotometre. Al Servei de Bioinformatica de la Universitat de Valéncia,
on vaig coérrer els meus primers programes, i a Fernando Gonzélez
Candelas per la seua atencid. | finalment, a la Conselleria de Cultura,
Educacio6 i Ciencia, de la Generalitat Valenciana, qui em va finangar I'estada
a Oz (aquell magic pais) i qui em va concedir una beca predoctoral sense el
suport de la qual aquest treball no haguera arribat a aquest fi.

Gracies a tots, perqué sense tots vosaltres no haguera estat possible aquest
treball.
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1 Y2introduccié: I’ecologia sexual dels rotifers

1.1. L’ecologia del sexe

«No area of evolutionary biology offers the curious
investigator a more fascinating mixture of strange
phenomena and deep intellectual puzzles than the
evolution of sex and its consequences.»

(Stephen C. Stearns, 1987)

Amb aquesta frase comenca un llibre dedicat al sexe i a la reproduccié
sexual en els seus aspectes evolutius. Per que el sexe va evolucionar, com
€s mantingut per seleccié natural, i quines conseqiieéncies té per a I'evolucio
d'altres trets sén questions d’importancia central per a tots els biolegs
(Stearns 1987). Entre els avantatges del sexe s’han citat la recombinacio,
que resulta en la produccié d'una descendéncia genéticament diversa (els
individus competeixen d'una manera menys intensa entre ells que si son
geneticament iguals), l'avantatge que suposa el sexe en una carrera
armamentista coevolutiva (front a competidors, depredadors, parasits i
organismes causants de malalties), i el mecanisme que suposa el sexe per a
la reparacio del DNA (per a una amplia revisié vegeu Stearns 1987). Pero0 el
sexe també comporta certs inconvenients i costos com sén la produccié dels
mascles, I'ajust optim entre nombre de mascles i de femelles (és a dir, de la
sex ratio o proporcio sexual), la fragmentacido de combinacions genetiques
altament eficients a causa de la recombinacid, etc. Aixi, només és possible
entendre l'existencia del sexe si els beneficis que comporta superen els
costos, i d’aguesta manera deu ser si el sexe existeix i és mantingut.

Pero la reproduccio sexual no ha desplacat o eliminat per complet a
la reproducci6 asexual i, encara que son relativament poques dins del regne
animal, moltes especies continuen reproduint-se asexualment. Aixi, es

coneixen aproximadament unes 1.000 espécies animals que es
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reprodueixen exclusivament de forma asexual, i unes 15.000 que ho fan per
partenogénesi ciclica, és a dir, per combinacié de la reproduccié sexual i
asexual. Aguestes espécies son altament interessants. Demostren que
aquest sistema de reproducci®6 no comporta cap dels desavantatges
associats a la asexualitat obligada (Hebert 1987). Al mateix temps, ja que els
treballs teorics han fallat en demostrar d’'una manera simple la superioritat de
la reproduccio sexual, generalment es suposa que la partenogenesi ciclica
proporciona important informacié sobre la natura probable d'agquest
avantatge. D’altra manera, s’ha postulat que, els partenogenétics ciclics
farien un transit rapid i freqlient a la asexualitat obligada (Hebert 1987).

Els cicles complexos que combinen reproduccié sexual i asexual
ofereixen una oportunitat Gnica per a aplicar i contrastar les teories més
generals. Els rotifers monogononts sén un dels set grups d’animals que es
reprodueixen a través del sistema de la partenogenesi ciclica, o heterogonia.
Aquests organismes, per la simplicitat que ofereixen algunes espécies per al
seu cultiu, per les peculiaritats del seu cicle reproductiu (partenogénesi
ciclica haplodiploide), i per la quantitat d'estudis que sobre ells s’han fet, es
converteixen en un valués model per a la seua utilitzacié en investigacions
relacionades amb el sexe, i en especial en investigacions abordades des
d’un punt de vista ecologic o evolutiu (Barker i Hebert 1986). L'aplicacié de
teories generals com la de Fisher ([1930] 1958) per a les proporcions
sexuals, I'estudi en els cicles de vida heterogonics del moment optim o més
adequat per a l'inici de la reproduccio sexual, la determinacié de la quantitat
de recursos destinats a reproduccidé sexual front a reproduccio asexual, etc.

troben en aquests organismes uns elements d’estudi altament interessants.

1.2. Els rotifers i el seu cicle vital

Els rotifers s6n organismes menuts presents a la major part d’ambients.
Necessiten de I'aigua per a sobreviure, i aixi son habitants habituals de tots
els medis aquatics o humits, efimers o permanents. Encara que la major part

d’espécies viuen en aiglies dolces, alguns generes presenten membres que
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apareixen en aigles salabroses o0 marines. So6n organismes
pseudocelomats, no segmentats i amb simetria bilateral i es caracteritzen
fonamentalment per presentar a la regié apical (o0 cap) una corona de cilis,
amb funcions locomotores i alimentaries. La seua grandaria es situa
habitualment entre els 100 i els 1.000 um, encara que alguna espécie pot
arribar als 3.000 um (H. Segers, comunicacio personal). El filum Rotifera o
Rotatoria es pensa que esta aproximadament compres per unes 2.000
espéecies (Nogrady et al. 1993), distribuides en 3 classes, si bé aquest filum
esta en procés de revisio i moltes espécies actuals podrien dividir-se donant
lloc a noves especies (Serra et al. 1997). La classe Seisonidea compréen
només dues espéecies de rotifers marins, epizoonts de les branquies d’'un
crustaci mari, i son especies de reproduccié sexual obligada. La classe
Bdelloidea comprén 18 generes i aproximadament 360 especies (Ricci
1987), no solen nadar lliurement i habitualment es troben entre els
sediments, restes de plantes, o a la pel-licula d'aigua capil-lar de molses,
liqguens o hepatiques, encara que també se’ls pot trobar en sols (Pourriot
1979) que mantinguen un nivell d’humitat suficient; en aquesta classe la
forma de reproduccié és exclusivament partenogeneética. Per ultim, la classe
Monogononta comprén el major nombre d’espécies, més de 1.600 en total,
incloses en uns 95 generes, | és per tant el grup més estudiat. Els rotifers
monogononts sén habitants habituals de masses d’aigua que poden patir
variacions estacionals, i en aquest grup la forma de reproduccié és la
partenogenesi ciclica o heterogonia (Birky i Gilbert 1971; Wallace i Snell
1991), si bé, en algunes espécies no mai han estat observats els mascles, i
qguan apareixen son de vida més efimera que la de les femelles, més menuts
i no s’alimenten. Com a consequéncia d'aquestes caracteristiques alguns
autors els han considerat simples “sacs d’esperma” (Ruttner-Kolisko 1974)
sent la fecundacié de les femelles per a la produccié dels anomenats ous de
resisténcia I'nica funcié que se’ls atribuia. En canvi, estudis més recents

(vegeu, p.ex., Gomez i Serra 1996) mostren que els mascles presenten
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funcions adaptatives que fan que no puguen ser considerats d’una manera
tan simple.

Com ja s’ha dit, donat el peculiar cicle reproductiu haplodiploide i
partenogenétic ciclic dels rotifers monogononts, aquests organismes han
estat la base de nombrosos estudis tant tedrics com empirics i constitueixen
un model valuds per a estudis d’evolucié (Barker i Hebert 1986). El cicle
reproductiu de Brachionus plicatilis exemplifica el cicle tipic dels rotifers
monogononts (Figura 1.1). Aquest comenca després de I'eclosio dels ous de
resisténcia. Aquests ous sén ous resistents a la dessecacié que romanen al
sediment, i amb la seua eclosié comenca la fase partenogenética del cicle
dels rotifers. Aquesta fase té lloc en abséncia dels mascles, per tant, els
individus acabats d'eclosionar dels ous de resistencia, tots ells femelles i
diploides, es reprodueixen generant —excepte per mutacio— copies
idéentiques d’elles mateixes a través de la produccid, per via mitdtica, d’ous
també diploides i declosi6 immediata. Aquestes femelles,
partenogenétiques, sGn anomenades femelles amictiques. La major part del
cicle de vida d’'aquests rotifers transcorre per aquesta via de reproduccio,
que també és anomenada amictica, i que es repeteix un nombre
indeterminat de vegades. Davant de determinats estimuls —es veuran al
capitol seguent— la reproduccio sexual, o mictica —també anomenada mixi—,
s'inicia i ocorre al mateix temps que la partenogenetica. Les femelles
amictiques produeixen al mateix temps filles mictiques (sexuals) i amictiques
(partenogenetiques). La proporcié de femelles mictiques i la duracio del
periode de producci6 és variable. La proporcié de femelles mictiques, entesa
com el nombre de femelles sexuals (mictiques) respecte del total (mictiques i
amictiques), o bé com la proporci6 dous que produeix una femella
partenogenetica i que es desenrotllen en femelles sexuals, és coneguda a
nivell poblacional com a taxa de mixi. Les femelles mictiques produeixen
ous haploides, via meiosi, que si no sén fertilitzats, cosa que succeeix
obligatoriament quant apareixen les primeres femelles mictiques, donen lloc

a mascles haploides. Pel que se sap a partir d'alguns géneres ben estudiats,
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FASE PARTENOGENETICA FASE SEXUAL
Estimuls de mixi
\ Ou meiotic
mtern
Femella
mictica
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parlenogenellc Femella

partenogenética Ou meiotic
N extern

®
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@)

Ou sexual de
B , L, resistencia
Estimuls d’eclosié

Figura 1.1. Cicle biologic del B. plicatilis (figura cedida per A. Gémez,
modificada a partir de Gomez 1996).

la possibilitat de fertilitzaci6 d'una femella mictica es restringeix a les
primeres hores de vida i varia lleugerament en funcié de I'espécie (Buchner
et al. 1967; Ruttner-Kolisko 1974; Snell i Childress 1987; Hagiwara et al.
1988a). Una sola copula proporciona suficient esperma per a fecundar tots
els ous que una femella mictica pot produir (Snell i Childress 1987). Aquests
ous meiotics fertilitzats sén els anomenats ous de resisténcia amb els que
s’iniciava el cicle i son per tant diploides. Els ous de resisténcia sén de
parets més grosses —formades per tres capes diferents—, i es caracteritzen
en B. plicatilis per presentar un espai extraembrional —format entre les dues
capes més externes— molt evident en un dels extrems de I'ou, amb aparenca
de cambra d'aire (Pourriot i Snell 1983). Sén ous latents, de gran resistencia
a condicions ambientals adverses, i la forma de dispersié dels rotifers a
través del vent, l'aigua o els animals. Els ous de resisténcia, després del
necessari periode de laténcia, i en resposta a determinats factors ambientals

—com ara canvis en la lluminositat, temperatura, o salinitat (Pourriot i Snell
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1983)—, eclosionen donant naixenca a les femelles amictiques i diploides
amb les que s’inicia de nou la fase amictica i el cicle anual.

La fase mictica pot ser puntual, o pot estendre’'s durant llargs
periodes de temps, al mateix temps que es déna la fase amictica (Carmona
et al. 1995). El conjunt d’ous de resisténcia que eclosionen donant lloc a una
nova poblacié poden procedir de la fase sexual anterior o bé de fases
sexuals diferents, gracies a la capacitat que tenen de romandre en el
sediment en estat quiescent durant anys (Gilbert 1974b; Pourriot i Snell
1983).

Aquest cicle general pot presentar algunes excepcions, i aixi, en
alguna especie s’han trobat mascles que si s’alimenten; en altres espécies
no s’han trobat mai els mascles, incloent-ne algunes que son cultivades
habitualment (Gilbert 1977; Ricci 1992), de manera que aquestes especies
podrien ser estrictament partenogenétiques; per a algunes poblacions
pertanyents a especies on s’ha descrit el cicle tipic no s’ha detectat mai la
fase sexual; també s’ha descobert que algunes espécies s6n capaces de
produir ous de resisténcia per partenogénesi (anomenats ous pseudo-
sexuals, Ruttner-Kolisko 1946; vegeu també Gilbert i Schreiber 1995); i en
unes poques especies s’han descrit femelles capaces de produir ous mictics
i amictics al mateix temps, son les anomenades femelles amfoteriques
(Gilbert 1983a).

1.3. Objectius i organitzacié logica dels capitols

D’acord amb Ehrlich i Roughgarden (1987), el sexe és el factor més
important en la determinacio de la relacié de la majoria dels organismes amb
un component crucial del seu medi: els altres membres de la seua propia
espéecie. Des del punt de vista de I'ecologia del sexe, els organismes que es
reprodueixen sexualment han d’'afrontar dues decisions fonamentals sobre la
reproduccié. Primera, han de decidir quina quantitat dels recursos que tenen
disponibles s’ha d'invertir en reproduccio —entes, en el cas dels rotifers, com

a reproduccido sexual- a expenses del propi creixement continuat o
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supervivencia —entes, en els rotifers, com a reproduccié partenogenetica—,
és a dir, han de determinar quina és I'assignacio reproductiva que han de fer.
Segona, els organismes han de decidir com han de repartir els recursos
destinats a la reproduccid entre funcié masculina i funcié femenina, és a dir,
han de determinar el nivell d’assignacié sexual. Assignacié reproductiva i
assignacio sexual son dues de les gliestions basiques d'estudi dins de
I'ecologia evolutiva dels organismes que es reprodueixen sexualment (Zhang
i Wang 1994). Ambdds temes han rebut considerable atencié tant des de
punts de vista tedrics com empirics (Zhang i Wang 1994). Els rotifers
monogononts, per les caracteristiques biologiques (podeu veure I'’Apendix
A.1) i del cicle vital que posseeixen (vegeu [lapartat anterior), es
converteixen en organismes ideals per a I'estudi d’aquests dos aspectes al
posseir una biologia bastant diferent a la dels organismes model (bisexuals,
diploides, ...) que habitualment s’utilitzen com a organismes d’estudi.

En aquesta tesi es tractaran assignacio reproductiva i assignacio
sexual tant des d'un punt de vista tedric com empiric, utilitzant els rotifers
monogononts com a organismes d’estudi. Quant al primer, en els rotifers, la
induccidé de la reproduccié sexual porta aparellades certes restriccions. En
els rotifers, és important el moment d’'induccié de la mixi, ja que en aquests
organismes l'assignacid6 de recursos a la reproduccié sexual, front al
creixement poblacional que es fa per via partenogenética, depéen de dos
factors. Per una part, i directament, de les proporcions de femelles mictiques
(que representen la part destinada a la reproduccié sexual) i femelles
amictiques (que representen la part destinada a creixement poblacional),
pero per altra part és també dependent del moment en el que s'inicia la mixi,
de la densitat de femelles amictiques en aquest moment, i de la duracio
d'aquest periode de reproduccié sexual. Es a dir, l'assignacié reproductiva
representa la integral respecte del temps de la taxa de mixi ponderada per la
densitat poblacional. Aquestes condicions poden ser altament variables ja
que I'aparicio de la reproduccio sexual té com a efecte col-lateral immediat la

disminucié de la taxa de creixement poblacional, perque part de la poblacio
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gue abans es reproduia per partenogénesi ara ho fa sexualment, i s’han de
produir en primer lloc els mascles, i després els ous de resisténcia, que en
ser latents, no contribueixen al creixement immediat de la poblacié. Quant a
la segona questio, la del nivell d'assignacio sexual, s’estudiara I'evolucié de
les proporcions entre sexes en el cas dels rotifers, o millor dit, entre funcid
masculina i funcié femenina, dins dels individus que es reprodueixen
sexualment. El problema de la determinaci6 de qué correspon a funcid
masculina i funcié femenina en aquests organismes sera tractat en primer
lloc. Aquest problema havia fet que Ilaplicaci6 de la teoria de les
assignacions sexuals fora fins el moment confusa i elusiva per posseir
aquests organismes un cicle biologic complex en el que es combinen
reproduccié sexual i partenogenética, i en el que intervenen tres tipus de
femelles (partenogenetiques, sexuals productores de mascles i sexuals

productores d'ous de resisténcia) a més dels mascles.

Seguint aquest esquema, aquesta tesi s’estructura de la manera que
s’indica a continuacio.

Al Capitol 2 es fa una revisi6 de la partenogénesi ciclica, de les
preguntes més rellevants que es plantegen a I'hora d'estudiar aquest
sistema reproductiu, i de l'optimitzacié dels patrons reproductius en els
rotifers.

Al Capitol 3 s’aborda de manera teorica el problema del moment
optim per a la inducci6 de la mixi i de la taxa de mixi. Mitjancant el
desenrotllament d’'un model teodric, i a través de simulacions per ordinador
s'aborda la possibilitat tedrica de I'existencia d’'un polimorfisme per a aquests
dos trets sota la suposicid d'un ambient que varia al llarg del temps d'una
manera determinista.

Al Capitol 4 es presenten dades empiriques que tracten de
demostrar I'existencia de variabilitat individual en la sensibilitat als factors
inductors de la mixi, variabilitat en part esperada a partir dels resultats del

capitol anterior. S’estudia la variabilitat individual en la iniciaci6 de la fase
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sexual que existeix per a un grup d'individus que provenen d’'un mateix banc
d'ous de resisténcia de Brachionus plicatilis. Es discuteix sobre la natura
genetica o fenotipica d’aquesta variabilitat.

Al Capitol 5 es tracta el problema de Il'assignacié de recursos
reproductius en sexes. A través del desenrotllament d'un nou model teoric, i
mitjangant simulacions per ordinador, es fa una aplicacié de la teoria de
Fisher de les proporcions entre sexes al cas dels rotifers.

Al Capitol 6 es presenten dades empiriques sobre l'assignacié
sexual en rotifers. A partir de dades de tres estacions de creixement del
rotifer Brachionus plicatilis al Prat de Cabanes-Torreblanca i de dos
experiments de laboratori amb aquest mateix rotifer, s’estudia quina és
lassignacid de recursos sexuals tant en poblacions naturals com de
laboratori, i aquestes dades serveixen per a contrastar els resultats teorics
presentats al capitol anterior.

Al Capitol 7 s’analitzen les dinamiques temporals de produccié de
femelles mictiques productores de mascles i productores d'ous de
resisténcia en funcié de la densitat total de femelles mictiques. Els patrons
de mixi es recontextualitzen sota les prediccions d’'assignacio sexual
paritaria en rotifers. Aixi, es comenten els efectes demografics de la densitat
sobre la producci6 d’ous de resisténcia i es discuteixen a escala evolutiva.

Al Capitol 8 es fa una sintesi general dels resultats presentats a
aquest treball, es discuteixen globalment, i es presenten les conclusions més

rellevants.

Per ultim, aquesta tesi es completa amb dos apéndixs finals que
aporten detalls addicionals, i un glossari.

L’Apendix A.1 facilita al lector dades complementaries sobre la
biologia dels rotifers i en ell es presenta 'area d’estudi —el Parc Natural del
Prat de Cabanes-Torreblanca— on s’han dut a terme algunes de les

experiencies d’'aquest treball. Es recomana al lector alié al tema o que vulga
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satisfer en major grau la seua curiositat sobre aquests organismes, o l'area
d’estudi, que llija en primer lloc aquest apendix.

L’Apéendix A.2 mostra un desenrotllament particular del Capitol 5, on
s'estudia quin és el llindar per a l'edat de fecundacié en una poblacid
monomorfica (sense variabilitat genética, i per tant improbable) que
maximitza la produccié d'ous de resisténcia. Aquest apendix es presenta
separadament del mencionat capitol ja que a més, com és sabut, I'evolucid
de l'assignaci6 sexual no té necessariament perqué maximitzar a nivell

poblacional el producte final de la reproduccié (Zhang i Wang 1994).



2 sLa partenogénesi ciclica i I'optimitzacio dels

patrons reproductius en els rotifers

2.1. Induccié i patrons de mixi

A I'hora de tractar d’explicar la reproduccio sexual, o mixi, en els rotifers,
tres son les preguntes que immediatament es plantegen: per que, quan i
qguant de sexe? (Snell 1987). La partenogénesi ciclica és un mode de
reproduccié que com s’ha explicat combina la propagacié partenogeneética
amb interrupcions periodiques de reproduccio sexual. Amb aquest mode de
reproduccié es combinen els avantatges d’'una propagacio clonal rapida a
través dels ous subitanis, diploides, produits per partenogénesi ameiotica,
amb els avantatges de la recombinacié sexual a través de la qual es
produeixen els ous de resistéencia diapausics (Maynard Smith 1978; Bell
1982; Lynch i Gabriel 1983), pero el per qué de la reproduccid sexual en els
cicles de vida heterogonics no és una qiiestid resolta. Es per acd que,
diversos autors (Williams i Mitton 1973; Williams 1975; Maynard Smith 1978;
Manning i Jenkins 1980; Bell 1982; Stearns 1987) han tractat d'investigar
quin és el valor adaptatiu que proporciona la reproduccid sexual en els cicles
de vida heterogonics. Les hipotesis que compten amb el major recolzament
sén les anomenades hipotesis de I'equilibri (balance hypotheses). Aquestes
hipotesis consideren que la reproduccié sexual i asexual es donen en
equilibri a una mateixa poblacié com a resultat de selecci6 individual a curt
termini, i del balang, també a curt termini, entre els avantatges i els
desavantatges de cadascun dels modes reproductius.

En concret, en el cas dels rotifers, s’ha hipotetitzat que el valor
adaptatiu del sexe tindria a veure amb I'heterogeneitat ecologica espacial o
temporal (Bell 1982). Aixi, en espécies on es donen una seérie de

generacions asexuals seguides d’'una o més generacions sexuals, resulta
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gue els individus sexuals son produits asexualment, per un individu asexual,
i per tant un mateix genotip és capag de controlar el tipus de reproducci6 en
funcié de les circumstancies. D’aquesta manera, la partenogenesi seria per
tant el mode predominant de reproduccid en les etapes inicials de
colonitzacio, mentre que la reproduccié sexual ocorreria més endavant,
deguda a determinats factors inductors (ambientals o poblacionals), i
associada amb la diapausa. Aixi, en el cas dels rotifers, es déna una
sincronia entre la fase sexual i la produccio6 de la diaspora, ja que el producte
de la reproduccio sexual, I'ou de resisténcia —capac de romandre en latencia
durant llargs periodes de temps—, permet fugir d’ambients temporalment
adversos (Templeton i Levin 1979; King 1980) aixi com és la forma
espacialment més dispersiva. Pero el que es produisca aquesta associacio
entre la diaspora i la reproduccié sexual no ha de fer pensar, com a vegades
s’ha dit (vegeu en Maynard Smith 1978), que I'inic avantatge del sexe pot
ser siga la produccid de I'ou de resisténcia. Aquest argument queda invalidat
per la presencia d’'algunes espécies de rotifers, tal i com s’ha indicat al
capitol anterior, capaces de produir ous de resisténcia per partenogenesi, els
anomenats ous pseudo-sexuals (Ruttner-Kolisko 1946; Gilbert i Schreiber
1995). Aixi, per tal d'explicar el perqué del sexe en els cicles de vida
heterogonics cal buscar entre els avantatges generals de la reproduccio
sexual per a qualsevol organisme (vegeu al capitol anterior). Pero si bé un
dels principals avantatges de la reproduccié sexual és la creacié o I'augment
de la variabilitat genetica, la rellevancia d’aquesta funcid ha estat molt
discutida en el cas dels rotifers (Ruttner-Kolisko 1963, 1983; King 1980) ja
gue en aquests organismes amb temps de generacié curts i elevada densitat
poblacional, la mutacié podria ser més important que la recombinacié en la
generaci6 de variabilitat genética. No obstant aix0, estudis recents
d’estructura poblacional han demostrat la importancia de la recombinaci6 en
el manteniment d’alts valors de diversitat clonal (A. Gémez, comunicacio

personal).
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La segona questio plantejada per Snell (1987), la que fa referéncia
als patrons temporals de mixi, o del moment més adequat dins del cicle per
a l'inici de la reproduccio sexual, és altament important des d’'un punt de
vista evolutiu ja que es pensa que aquests patrons son el resultat de forces
selectives que optimitzen el moment en que té lloc la reproduccié sexual, a
través dels senyals ambientals emprats per iniciar-la, dins del cicle vital.
Aixi, els partenogenétics ciclics necessiten ajustar el pas de la reproduccié
partenogenética a la sexual de forma correcta. Si I'ou de resisténcia és
I'tnica forma d’escapar als periodes adversos en els quals la supervivencia
és d'altra manera improbable, és d'esperar que ocorrega una seleccio
intensa per al moment optim d’'induccié de la mixi (Hobaek i Larson 1990;
Kleiven et al. 1992). Pero per altra banda, el pas a la fase sexual del cicle
dels rotifers no comporta obligatoriament una eliminacié de la reproduccio
per via partenogeneética, i una femella amictica, manté la capacitat de produir
filles tant mictiques com amictiques. Aixi, la proporcio de femelles sexuals
respecte del total produides que apareixen en cada generacio, la tercera de
les questions plantejades per Snell (1987), és un altre factor que mereix
especial consideracié. Entra en joc un compromis entre el manteniment i
creixement poblacional per via de reproduccid partenogenetica i la produccio
d'ous de resistencia en un moment donat, i aixi, com el creixement
poblacional és la condicié per a una major reproduccié sexual dins del
mateix cicle, existeix un compromis entre la reproducci6é sexual present i la
que tindra lloc al futur, dins del mateix periode de creixement. D’aquesta
manera, les questions de quan i quanta mixi van moltes vegades
inexcusablement unides.

Perdo en els rotifers monogononts, el moment i el nivell de
reproduccié sexual son dues caracteristiques que mantenen un significat
adaptatiu poc clar ja que diversos processos selectius rellevants poden estar
implicats. Primer, la mixi disminueix la taxa actual de creixement poblacional,
degut a que els mascles s’han de produir, la produccié d’ous de resistencia

consumeix recursos, i els ous de resisténcia tenen una eclosi®é demorada.
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Per tant, s’ha de produir un compromis entre reproduccié sexual actual i
futura. Segon, els rotifers viuen freqlientment en habitats aillats, que poden
ser temporals o efimers, i aixi, la mixi ha estat interpretada com una
resposta a la deterioraci6 ambiental ja que I'ou de resisténcia és I'estadi que
pot dispersar en el temps i I'espai. Tercer, la mixi és solament possible si hi
han suficients recursos disponibles, i les condicions ambientals es conserven
apropiades durant les dues generacions implicades en la fase sexual
(Pourriot i Snell 1983; Snell i Boyer 1988). Quart, per a alguns autors, la mixi
hauria de succeir quan I'habitat es deteriora, 'ambient esta saturat o és
impredictible per la seua heterogeneitat espacial o temporal, i per tant
I'heretabilitat de I'eficacia biologica és minima, i la probabilitat de que els
nous genotips generats per recombinacio tinguen major eficacia és maxima
(Williams 1975; Maynard Smith 1978). Per contra, és de suposar que la
variacid geneética dels ous de resistencia produits disminuira tal i com
avanca l'estacio de creixement i la poblaci6 creix ja que és d’esperar que es
produisca també una selecci6 i eliminacié per competencia dels individus
menys adaptats i per tant una reduccié de la variancia geneética inicial de la
poblacié (King 1980).

Pero si bé el significat adaptatiu del moment en el que s'inicia la mixi
no esta clar del tot, si que es coneixen els factors desencadenants
d’'aquesta. La mixi s'inicia a través d'una serie de senyals ambientals, o
estimuls inductors, diversos i distints per a cada espécie. Entre els factors
ambientals més coneguts fins ara es poden citar I'a-tocoferol (vitamina E) en
Asplanchna (Gilbert 1980), el fotoperiode en Notommata (Pourriot i Clément
1981), o la densitat poblacional en Brachionus (Gilbert 1963a; Pourriot i Snell
1983; Carmona et al. 1993). | modulats tots ells per factors genétics que
desenvolupen un important paper quant a la sensibilitat de soques
particulars a I'estimul de la mixi (Snell i Hoff 1985; Lubzens et al. 1985).
Altres factors ambientals com ara la salinitat, la temperatura, o la qualitat de
I'aliment també s’han descrit com a inductors de la mixi (Lubzens et al. 1980,
1985; Lubzens 1981; Ben-Amotz i Fishler 1982; Hino i Hirano 1984, 1988;



Partenogénesi ciclica i optimitzacié dels patrons de mixi 15

Snell 1986; Lubzens i Minkoff 1988; Hagiwara et al. 1988a, b, 1989), si bé en
el genere Brachionus és la densitat el factor més comunament relacionat
amb la iniciacio de la fase sexual (Gilbert 1977; Pourriot i Clement 1981;
Pourriot i Snell 1983; Snell i Boyer 1988; Carmona 1992) a més a més de
I'evidéncia de que algun compost quimic més o menys especific actua com
a mediador en la resposta dels rotifers a la densitat poblacional (Carmona et
al. 1993).

El significat adaptatiu de la utilitzaci6 d'alguns d’'aquests factors
inductors ja va ser explicat per Gilbert (1974a). El fotoperiode proporciona
un valuds senyal estacional que pot ser adequat sols per a especies amb
densitats poblacionals relativament estables al llarg del temps i tal vegada
llargs retards entre la iniciacio de la produccio de femelles mictiques i
'acompliment de I'objectiu de la formacié d’'ous de resistencia. El tocoferol,
per altra banda, és només sintetitzat pels vegetals, i seria un bon senyal per
a indicar una elevada biomassa de fitoplancton i per tant d'un creixement
potencialment elevat del zooplancton herbivor menut. Tals condicions serien
favorables per a predadors primaris com Asplanchna, i per tant aquest
compost aniria habitualment associat amb una elevada taxa reproductiva i
amb un increment en la densitat poblacional d’'aquest rotifer, i serien les
condicions ideals per assegurar la producci6 d'un gran nombre dels
costosos ous de resistencia. O per ultim, el que s'arribe a un determinat
lindar de densitat poblacional abans que s'inicie la produccié de femelles
mictiques s’ha relacionat tradicionalment amb una efectivitat en la
probabilitat d’encontre entre mascles i femelles i per tant amb un augment
en l'eficiencia de la reproduccié sexual. La validesa d’aquesta hipotesi sera
discutida en extens a partir dels resultats d’aquesta tesi. Perd a més, la
densitat pot actuar d’altres maneres. Els rotifers necessiten d’'una abundant
provisio d'aliment per a produir els ous de resisténcia ja que aquests ous son
més rics en reserves i per tant molt més costosos de produir que els ous
partenogenétics (Gilbert 1980). Altes densitats poblacionals poden anticipar

un deteriorament ambiental com a consequeéncia del creixement desmesurat
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de la poblacié i I'esgotament de recursos. Aixi la densitat pot ser un
indicador de que I'habitat esta arribant a un punt de saturacio, i la produccio
de femelles mictiques abans de que s’arribe a densitats poblacionals
excessivament elevades podria assegurar la produccié dels ous de
resisténcia quan encara hi ha recursos disponibles. Per altra banda, altes
densitats poblacionals poden eliminar estocasticitat demografica (Muenchow
1978), i aixi per a una mateixa probabilitat d’encontre entre sexes, la
proporci6 de femelles fecundades s’ajustaria de manera més exacta al
percentatge esperat de fertilitzacio.

Aixi, la induccio de la mixi en els rotifers pot estar subjecta a
distintes pressions de seleccid, i moltes vegades es poden fer clares
associacions entre les caracteristiques de I'habitat i els patrons de mixi
(Serra i King 1999). Tal i com s’ha dit abans, segons Williams (1975) i
Maynard Smith (1978) la mixi s’hauria de realitzar quan I'habitat es deteriora,
I'ambient esta saturat o és impredictible per la seua heterogeneitat espacial
o temporal, i per tant quan I'heretabilitat de I'eficacia biologica és minima, i
la probabilitat de que els nous genotips generats per recombinacid tinguen
major eficacia és maxima. Es un patré molt comd en partenogenétics ciclics
(Bell 1982; Frey 1982) que aquestes condicions s’acomplisquen més
probablement al final de l'estaci6 de creixement, o quan la densitat
poblacional és maxima, sent per tant la densitat un dels factors més
comunament associats amb la mixi en rotifers. Ja que la majoria d’estudis
duts a terme amb rotifers s’han realitzat en habitats relativament predicibles,
tals com llacs o tolls permanents, condicions que sén molt comunes a la
natura, no és d'estranyar que s’haja trobat aquesta correlacio positiva entre
mixi i altes densitats poblacionals, tant en observacions de camp
(Wesenberg-Lund 1930; Buchner 1941b; Ito i Iwai 1958; Bogoslavsky 1963;
King i Snell 1980), com en experiments de camp i de laboratori (Ito 1960;
Hino i Hirano 1976; Miracle i Guiset 1977; Pozuelo 1977; Lubzens et al.
1985; Snell i Boyer 1988; Carmona et al. 1993). No obstant aquesta

correlacié, en aquests tipus d’habitat la densitat pot no actuar per si mateixa
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com a pressio de seleccid per a la induccié de la mixi, siné com un senyal
adaptatiu predictor de I'esgotament de recursos. D’'aguesta manera,
Carmona et al. (1995), estudiant distintes poblacions de rotifers del complex
Brachionus plicatilis en tolls no permanents, van trobar un increment dels
nivells de mixi amb la densitat, si bé van observar diferéncies remarcables
entre espécies quant al llindar de densitat poblacional inductor de la
reproduccié sexual, i com aquestes diferéncies generaven una important
diferéncia quant al patré de reproduccioé sexual. Aixi, I'espécie Brachionus
plicatilis, present a I'hivern, quan les condicions ambientals poden resultar
més critiques i impredictibles, va presentar un patré de reproduccié sexual
constant al llarg de la seua preséncia al toll estudiat, garantint aixi la
produccié d’'ous de resisténcia en iniciar la mixi tan aviat com és possible, i
una vegada superada una densitat de poblacié minima necessaria per a que
es done I'encontre mascle-femella i per tant la fecundacié. Per contra,
I'especie Brachionus rotundiformis, d’aparicio a I'estiu, quan les condicions
ambientals sén molt més predicibles, va presentar taxes de mixi molt baixes
al llarg del periode d’aparicio al toll, i els periodes dalt nivell de reproduccié
sexual van ser sempre proxims i anteriors al moment de desaparicié de
I'especie del toll, quan s’aconseguien les més altes densitats poblacionals, i
per tant una major eficieéncia en la reproduccié sexual. Aixi, en el cas de
I'especie hivernal la densitat actuaria com a indicador, en un ambient
imprevisible, de que s’ha arribat a la densitat poblacional minima per a que
es puga donar I'encontre mascle-femella i per tant la fertilitzacié i produccio
dels ous de resisténcia, mentre que en el cas de I'espécie estival, la densitat
podria actuar com un indicador del final de I'estacid de creixement o d’'un
previsible esgotament dels recursos. Per tant, totes dues estrategies vindrien
determinades per la predicibilitat o no de I'habitat, i no tant per la densitat
encara que s’haja trobat una correlacié positiva amb aquesta.

Altres autors, perd, han realitzat una aproximacié diferent al
problema dels patrons de mixi. King (1980), deixa de costat les

argumentacions de tipus demografic i fa tota una serie de valoracions de
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tipus genétic i del ninxol que ocupa cada espécie per tal d'explicar el
moment optim de la reproduccié sexual en els rotifers. King (1980) presenta
una serie d'espécies de rotifers que segueixen patrons diferents als
senyalats per al moment d’induccié de la mixi, aixi, per a algunes espécies la
fase de reproduccid sexual ocorre a linici del cicle poblacional; altres
espéecies es reprodueixen sexualment a meitat del cicle, quan la poblacio
arriba, o esta prop, del seu maxim; i per fi, unes altres espécies es
reprodueixen al final del cicle poblacional. Segons King (1980), el moment
del cicle en el qual es produeix la mixi té grans implicacions sobre el nivell
de variabilitat genética en la descendencia produida. Tal i com l'estacié de
creixement avanca i la poblacid creix, la intensitat de la competicid
intrapoblacional també ha de créixer, i la selecci6 resultant hauria de donar
lloc a una disminuci6 en la variancia entre genotips. D’aquesta manera, si la
reproduccié sexual ocorreguera durant la fase inicial d’aquest cicle, els ous
de resistencia produits deurien representar una mostra raonablement
completa de la variacié genetica de la cohort inicial, mentre que al final de
I'estacio de creixement la progenie produida sols mostraria una petita porcio
de la variaci6 genetica inicial. Respecte al ninxol, King (1980) considera que
aquelles espécies que produirien els ous sexuals en la part inicial del cicle,
serien especies de ninxol ampli, i per tant roines competidores, i no tindrien
altra opcio que induir la mixi aviat ja que estarien ocupant un habitat del que
rapidament podrien ser desplacades per altres competidors. Les especies
gue induirien la mixi a la meitat del cicle, serien espécies adaptades, amb un
ninxol més estret, i que ja haurien eliminat a gran part de les espécies
competidores. Per fi, les espécies que es reproduirien al final del cicle, serien
espéecies altament adaptades a unes determinades condicions, i per tant no
tindrien cap tipus de competéncia amb altres espeécies, és a dir, la intensitat
de la seleccio dependent de la densitat seria molt baixa, pero per contra l'alta
especialitzacid, i per tant I'estretor del ninxol al que estarien sotmeses,

podria fer que la poblacié féra altament sensible a canvis o fluctuacions
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ambientals i que per tant poguera ser desplacada o eliminada abans de la
reproduccio.

Per dltim, i com s’ha dit anteriorment, el “quan la mixi?” i “quanta
mixi?” s6n dues qlestions que s’enllacen. Aixi, les diferents estrategies per
al moment d’induccié de la mixi anirien acompanyades de les estratégies
corresponents quant a la quantitat de mixi, o sexe. Per aquelles especies
gue indueixen la mixi al final de I'estaci6, i que per tant estan abocades a la
desaparicio temporal, el més avantatjos és que la poblacié al complet
passara de la reproduccié partenogenética a la sexual (Pourriot citat en
Gilbert 1974b; Serra i Carmona 1993), ja que no tindria sentit que alguns
individus continuaren la via partenogenética quan la poblaci6 va a
desaparéixer, al temps que s'estaria malgastant part del potencial de
produccié d'ous de resisténcia. Per altra banda, quan es déna el patro
continu de mixi, I'dptim per a la poblacié seria un equilibri entre uns individus
reproduint-se partenogenéticament, que mantindrien el creixement o la
densitat poblacionals mentre les condicions ambientals foren favorables, i
uns altres que per reproduccid sexual anirien deixant ous de resisténcia per
tal de perpetuar I'espécie en les segients estacions (Serra i King 1999). Per
altra banda, i relacionat amb la quantitat de mixi, o de reproduccié sexual
versus partenogenética, sorgeix la glesti6 de com s’han de repartir els
recursos destinats a la reproduccié sexual entre funcid masculina i funcio
femenina; és a dir, I'aplicacié de la teoria de Fisher ([1930] 1958) de les
proporcions sexuals al cas dels rotifers monogononts. Aquesta és una
glestio que no estava resolta fins el moment en aquests organismes i que

s’abordara en aquesta tesi.

2.2. Models d’optimitzacio poblacional

El problema dels patrons de reproducci6 pot ser abordat a través de models
teorics d’'optimitzacié poblacionals. En aquests models, els habitats es
suposen nomeés aptes per a la supervivéncia de I'espécie durant una part del

cicle anual, i la producci6 d'ous de resisténcia és considerada com la mesura
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Ultima d’eficiencia biologica (Serra i Carmona 1993; Serra i King 1999), ja
gue son els que permeten la supervivéncia de I'especie i la recolonitzacio de
I'habitat quan es recuperen les condicions ambientals.

S’han dut a terme diferents aproximacions tedriques a I'evolucié dels
patrons de mixi en rotifers (ac0 és, quan i quanta reproduccio sexual), tant a
partir de raonaments verbals com de models més formals. Una aproximacio
al problema va ser realitzada per Williams (1975) i per King (1980) per tal
d’avaluar les conseqiiencies dels patrons de mixi en la quantitat de variacio
genetica, mentre que una aproximacié alternativa va ser realitzada per
Gilbert (1974b) i Snell i Garman (1986) en considerar els efectes relacionats
amb la dependéncia de la densitat en els encontres entre sexes. En altres
estudis també s’ha considerat el cost que la mixi suposa per a la taxa de
creixement poblacional (Snell 1987; Serra i Carmona 1993). Aixi com també
s’han considerat els llindars de salinitat, nivell d’aliment i densitat poblacional
necessaris per a la produccio dels ous de resisténcia (Snell i Boyer 1988).

El model per a I'estudi dels patrons optims de mixi desenrotllat per
Serra i Carmona (1993) suposa habitats temporals variables en el temps de
manera determinista, i en els quals els organismes no estan sotmesos a
pressions de densitat poblacional. Aquests autors van trobar que el patro
reproductiu optim era aquell que produia Unicament filles amictiques fins poc
abans de que la taxa de mortalitat sobrepassara a la de natalitat. A partir
d’aquest moment tota la inversio reproductiva passava a destinar-se a la
produccié de filles mictiques, és el que es coneix com una estratégia “bang-
bang” (en la qual tota I'energia disponible és inicialment destinada a
creixement somatic —reproduccié partenogenética en el cas dels rotifers—
fins que s’'arriba a una grandaria corporal critica —entés com a densitat
poblacional en el cas dels rotifers—, i després és exclusivament destinada a
reproduccié —en els rotifers, reproduccié sexual-; vegeu en Begon et al.
1993, vegeu també 'Apartat 3.1). Un resultat interessant de les simulacions
realitzades per aquests autors va ser que l'estratégia poblacional optima

podia ser envaida per una estratégia alternativa que presentara una induccio
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de la mixi més primerenca. A pesar d'aquest resultat, Serra i Carmona
(1993), pero, no van estudiar la possibilitat tedrica del manteniment d'una
poblacid amb coexisténcia de diferents estratégies reproductives. Aguesta
possibilitat d’equilibri evolutiu amb preséncia a la poblacio d’estrategies
diferents a I'Optima és interessant i, aixi, s'explorara al capitol segient.

Més recentment, Serra i King (1999) han desenvolupat un model
teoric on s'estudien els patrons optims de mixi sota condicions de
reproduccié dependents de la densitat i en el que es suposa que I'habitat es
manté en condicions adequades per al creixement de la poblacié durant un
periode de temps llarg. Sota aquestes condicions, aquests autors troben que
taxes de mixi constants i intermédies produeixen més ous de resisténcia que
qualsevol estrateg “bang-bang” amb mudltiples iniciacions de la mixi.

Un altre aspecte interessant, elaborat per Serra i King (1999) en la
discussio dels seus resultats, és I'associacid que aquests autors realitzen
entre factors poblacionals i ambientals, i com aquesta associacié determina
els diferents patrons de mixi. Densitat i predicibilitat de I'habitat donen lloc,
segons Serra i King, a la segient classificacié entre caracteristiques
ambientals i patrons de mixi:

1. creixement independent de la densitat en ambients que varien d'una
manera determinista: la mixi s’esperaria que s’induira prop del moment
en que I'habitat deixa de ser apropiat, amb una taxa de mixi proxima a 1
(Serra i Carmona 1993);

2. creixement independent de la densitat en ambients que varien de forma
aleatoria: la mixi s'esperaria que s'induira prompte en l'estaci6 de
creixement, amb valors baixos per a la taxa de mixi;

3. creixement dependent de la densitat: la mixi seria d'esperar que s’induira
guan la poblaci6 esta proxima a la seua capacitat de carrega, amb una
taxa de mixi intermédia. En aquests habitats seria d’esperar que segons
foren millors les condicions de creixement, la taxa de mixi fora major,

amb un maxim £ 0’5 (Serra i King 1999).
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En el segon cas no es poden aplicar models d'optimitzacié com els
descrits per al primer i tercer cas en els quals es busca l'estratégia que
maximitza la produccié d’'ous de resistencia cada cicle. Quan el creixement
és independent de la densitat, i les fluctuacions ambientals sén aleatories, no
és tan important maximitzar la produccié d'ous de resistencia com el fet en
si de produir-los. En ambients completament impredictibles, en els que en
qualsevol moment pot desaparéixer la poblacié, aquell que primer produisca
un ou ja té un avantatge sobre els altres que encara no s’han reproduit, en el
cas que la poblacio s’extingisca.

Els treballs sobre patrons de mixi demostren que els rotifers poden
seguir dues estratégies. Una estratégia “bang-bang” (Serra i Carmona 1993),
0 una estratégia de mixi intermedia (Serra i King 1999). Les estratégies
“bang-bang” s'esperaria que es donaren quan les restriccions temporals per
a la producci6 d'ous de resisténcia siguen més importants que les
restriccions imposades pels recursos. En canvi, en ambients més estables i
limitats pels recursos, taxes de mixi intermedies afavoreixen la maxima
conversid de recursos en ous de resisténcia (Serra i King 1999). En aquest
ambients, I'estratégia Optima consistiria en la reproduccié partenogenética
fins arribar a la capacitat de carrega per a llavors canviar a una taxa de mixi

intermedia.

2.3. Ladinamica poblacional a la fase sexual

Encara que son habituals els estudis on es proporcionen les taxes de mixi
(vegeu les dades empiriques sobre els nivells de sexualitat en poblacions de
laboratori de rotifers compilades per Snell [1987]), sén pocs aquells treballs,
de camp o laboratori, que documenten els patrons temporals de reproduccio
sexual en rotifers monogononts (King 1980), i menys aquells en els que
apareixen clarament diferenciats els valors per als diferents tipus de
femelles. Les dinamiques per als mascles sén més desconegudes encara,
sobretot a les mostres de camp. Els mascles, probablement degut a la

raresa de la reproduccié sexual en alguns casos i espéecies, el seu escas
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nombre, dimensions menudes (poden escapar de les xarxes de filtracié), o
pel fet de que quan soén fixats es contrauen formant una boleta, no han estat
mai vists o identificats per a la majoria d’espécies de rotifers monogononts
(Ricci 1992). Quan s’han trobat en algunes mostres, el seu marcat
dimorfisme sexual també ha pogut donar lloc a una classificacié incorrecta
(Wallace i Snell 1991).

Els estudis més classics en els que s’ha realitzat un seguiment de la
incidencia de la reproduccié sexual en poblacions naturals corresponen a
Wesenberg-Lund (1930), Carlin (1943), Nauwerck (1963) o Amren (1964).
Entre els estudis de laboratori cal citar el d’lto (1960), o molt recentment el
de Pozuelo i Lubian (1993). En cap daquests treballs es descriuen
guantitativament totes les categories d’'individus que es donen durant la fase
sexual (mascles, femelles amictiques, femelles mictiques productores de
mascles i femelles mictiques productores d'ous de resisténcia). EI major
volum d'informacié de qué es disposa fa referéncia als rotifers planctonics
de grans llacs (Carlin 1943; Nauwerck 1963). Carlin (1943), per exemple, va
determinar les densitats poblacionals de moltes espécies de rotifers amb
observacions molt freqiients durant llargs periodes de temps. Les seues
dades en canvi no recullen la quantificacio dels nivells de reproduccio sexual
i només registren el moment d’aparicio de mascles. Per a alguns generes i
espécies no es van detectar periodes de sexualitat, aquests van ser
infreqiients, o bé van presentar variabilitat interanual en el moment
d’aparicio. L'estudi d’lto (1960), a pesar del seu detall en el seguiment de les
dinamiques poblacionals, no diferencia entre femelles amictiques i mictiques
productores de mascles. Al treball de Pozuelo i Lubian (1993), un estudi molt
complet sobre els nivells de reproduccié mictica i amictica en Brachionus
plicatilis cultivat a diferents salinitats, es fa un seguiment molt detallat de
totes les classes d'individus a excepci6 de les femelles productores d'ous de
resisténcia, que no es van prendre en consideracio.

Només un estudi de King i Snell (1980) proporciona dades

empiriques sobre el nombre de femelles mictiques productores de mascles,
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femelles mictiques productores d'ous de resistencia i de femelles
amictiques, en poblacions naturals de rotifers. Aquestos autors van seguir
unes poblacions del rotifer Asplanchna girodi, a intervals d'un o dos dies,
durant dos periodes de reproduccié sexual (abril i maig) a l'any 1977. A
través dels mostreigs continuats i freqlents, i de I'aillament i cultiu de les
femelles van determinar les densitats i proporcions dels distints tipus
reproductius.

En general, les dinamiques mostrades en aquests treballs per als
distints tipus d'individus s6n semblants a la que es passa a exposar a
continuacid, i que correspon a la fase sexual tipica del cicle dels rotifers.
Aquesta fase s'inicia amb la produccié tant de filles mictiques com
amictiques per les femelles amictiques. En aquesta fase, per tant, es donen
la reproduccié partenogenética i la sexual de manera concomitant, com a
norma general. La reproduccié partenogenética consisteix, com ja s’ha
descrit al capitol anterior (vegeu de nou I'Apartat 1.2), en la repeticio d'un
nombre indeterminat de generacions partenogenetiques en les que una
femella amictica produeix filles amictiques que segueixen aquest mode de
reproduccio. La fase sexual llavors comenca quan una femella amictica,
davant determinats estimuls, produeix filles sexuals (femelles mictiques),
capaces per tant de realitzar la meiosi i de reproduir-se sexualment, i que
requereixen de la fecundacié dels mascles per a produir els ous de
resisténcia que eclosionaran la seglient estacié produint noves femelles
amictiques. Per0, la produccié dels ous de resisténcia requereix d’un temps
minim de dues generacions des de que s’indueix la mixi, ja que les primeres
femelles sexuals en aparéixer no podran ser fecundades en no haver
mascles a la poblacié (Pourriot i Snell 1983; Snell i Boyer 1988). Aquestes
femelles sexuals, en no haver estat fecundades, formaran part d’'una primera
generacio de femelles mictiques productores de mascles. Aquestos mascles
seran els que podran fecundar a algunes de les femelles sexuals que
apareguen a partir d’eixe moment (reviseu el cicle dels rotifers al capitol

anterior). Aquelles femelles mictiques que sén ja productores de mascles, i



Partenogénesi ciclica i optimitzacié dels patrons de mixi 25

aquelles que superen una certa edat, no podran ser fecundades ja que la
fecundacio només és possible durant les primeres hores de vida (Buchner et
al. 1967; Ruttner-Kolisko 1974; Snell i Childress 1987; Hagiwara et al.
1988a). Aixi, la proporcid de femelles fecundades, i per tant el nombre d'ous
de resisténcia produits, dependra de la densitat de mascles, ja que la
fertilitzacio és dependent de I'encontre aleatori entre un mascle i una femella
(Snell i Garman 1986). Pero, la densitat de mascles esta autoregulada per
ells mateixos. Si els mascles son escassos, el nombre de femelles sexuals
fecundades també sera escas, i per tant el nombre de femelles mictiques
productores de mascles augmentara. Per contra, si el nombre de mascles és
elevat, hi haura un excés de femelles fecundades i per tant productores
d’'ous de resisténcia. Aixi, durant la fase sexual, a la poblacié de rotifers es
trobaran femelles amictiques, femelles mictiques fecundades (productores
dels ous de resistencia), femelles mictiques no fecundades (productores
dels mascles), i mascles, i les proporcions entre tots ells dependran del
temps que dure la fase de reproduccid sexual, de la densitat poblacional, de
la taxa de reproduccié sexual, del nombre de mascles, de la taxa de
fecundacid, de I'edat a la que una femella sexual perd la susceptibilitat de

ser fecundada, etc.

2.4. Comportament sexual en els rotifers

Els rotifers presenten un elevat grau de discerniment entre diferent especies
proximament emparentades, aixi com entre soques conespecifiques (Snell
1989; Rico-Martinez i Snell 1995), el que els permet ser altament selectius a
I'hora de I'aparellament (Gomez i Serra 1995). La diferenciacié dels senyals
que intervenen a l'aparellament, elements centrals del sistema especific de
reconeixement de parella (SMRS, per specific mate recognition system,
Lambert et al. 1987), és fonamental en aquesta qilestio. Si bé I'SMRS dels
rotifers no ha estat completament descrit, es coneixen alguns elements que
fan que siga un dels millors estudiats en organismes planctonics (Snell i
Morris 1993; Snell et al. 1995; Rico-Martinez i Snell 1997). Es el
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comportament sexual I'element millor caracteritzat del SMRS dels rotifers.
En el génere Brachionus (Gilbert 1963b; Snell i Hawkinson 1983), els
mascles sén nadadors actius i la major part dels seus patrons de
comportament estan dirigits a la localitzacio i el galanteig amb les femelles
de la seua espécie (Epp i Lewis 1979; Gilbert i Williamson 1983). Per contra,
les femelles mostren un comportament, com a minim, més passiu durant
'aparellament. Els encontres entre els dos sexes ocorren a l'atzar. Els
mascles no sén capacos de localitzar les femelles a distancia (Gilbert
1963b), i la probabilitat d’encontre depén fonamentalment de la densitat de
poblacié (Snell i Garman 1986). Després de I'encontre entre els dos sexes, el
mascle reconeix a la femella mitjancant quimio-recepcié de contacte (Gilbert
1963b) en detectar, a través dels receptors situats a la seua corona, una
feromona sexual (una glicoproteina en aquest cas) de reconeixement de
parella (MRP, per mate recognition pheronome) localitzada sobre la
superficie del cos de la femella (Snell et al. 1995). A partir d'aquest moment,
el comportament dels mascles és molt caracteristic i digne d’atencié especial
(Gilbert 1963b; Snell i Hawkinson 1983; Figura 2.1). Els mascles responen a
aquesta feromona de contacte iniciant 'anomenat circling o galanteig.
Aquest consisteix en la realitzacié per part del mascle d'una série de cercles
tancats de natacio rapida al voltant del cos de la femella. Durant aquest
temps el mascle manté contacte constant amb el cos de la femella, a través
de la seua corona i I'extrem de I'aparell copulador. Amb aguestos moviments
localitza la corona o la base del peu de la femella, la zona on té lloc la
copula (Snell i Hawkinson 1983). Una vegada localitzats roman immobil
sobre ella durant uns segons, amb el cos molt arquejat i I'drgan copulador i
la seua corona en contacte amb la femella. Seguidament té lloc la copulacio
en alguna d’'aquestes dues parts, caracteritzades per presentar una major
concentracié de la feromona sexual i altres glicoproteines (Snell et al. 1988,
1993; Snell i Nacionales 1990; Rico-Martinez 1995; Rico-Martinez et al.
1996), i per ser en aquestes parts on la paret del cos de la femella és més

fina, i per tant més propicia per a la inseminaci6. La inseminacié ocorre
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Figura 2.1. Comportament sexual en Brachionus plicatilis. S’indiquen
numerades sequencialment les diferents categories de comportament sexual
gue han estat registrades en aquesta especie (figura cedida per A. Gomez,
modificada a partir de Gomez 1996).

després d'una estreta aposicid entre I'aparell copulador del mascle i el
tegument de la femella, i segons s’ha estudiat mitjancant microscopia en el
cas d'Asplanchna (Aloia i Moretti 1973) ocorre per impregnacié hipodérmica.
Durant la copulacio, la femella pot nadar o estar fixada al substrat i de
vegades bé el mascle, bé la femella, arrossega a la seua parella mentre
nada (GOmez 1996). La sequéncia d'aparellament pot trencar-se en
gualsevol moment, i en aquest cas el procés descrit queda interromput (per

a una descripcié en més detall, vegeu en Gomez 1996).






3 Y4 Eficiencia individual i evolucié de I'inici de la

fase sexual

3.1. Introduccié

Al capitol anterior s’ha vist com a traves de models d’optimitzacié es poden
fer aproximacions que imiten amb bastant exactitud qué és el que es pensa
que ocorre a la natura. S6n models que reben variables ecologiques i
retornen dinamiques poblacionals. A aquests models sempre hi ha un factor
que és el que es tracta de maximitzar, el qual és considerat com la mesura
ultima d’eficiencia biologica (vegeu, p.ex., en Serra i Carmona 1993; Serra i
King 1999). El principal valor d’aquests models és que acceleren els
processos naturals i no cal esperar anys per veure com la poblacié canvia,
suposant que els factors extrinsecs romanen constants o canvien d'una
manera predictible (Gillman i Hails 1997).

Els models d’optimitzacio presentats al capitol anterior prediuen dos
comportaments diferents quant a les estratégies de mixi per al cas dels
rotifers. Una estratégia “bang-bang” seria d’esperar quan el que predominen
sén les restriccions temporals per a la produccié d'ous de resisténcia (Serra i
Carmona 1993); i una estrategia de mixi intermédia seria Optima en
ambients més estables i limitats pels recursos (Serra i King 1999). Tots dos
tipus d’ambients son facils de trobar a la natura, encara que rara vegada els
habitats reals s’ajusten a categories pures i Uniques com les descrites (Serra
i King 1999). Grans llacs i masses d'aigua permanent s6n habitats habituals
dels rotifers, i llocs on I'estabilitat ambiental sol ser predominant i els canvis
lents, les densitats poblacionals no molt elevades, i el nivell d’aliment baix.
Pero els rotifers també habiten masses d’aigua menudes, moltes vegades
efimeres, i amb una alta predicibilitat ambiental a causa d’estacionalitats molt

marcades.
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Les caracteristiques de predicibilitat de I'habitat i d’'estacions de
creixement curtes es donen en molts habitats, entre ells, per exemple al Prat
de Cabanes-Torreblanca, on s’ha realitzat part del treball d'investigacio
d’aquesta tesi. Mentre que a I'hivern els tolls de la marjal estan plens
d’'aigua, a la primavera comencen a eixugar-se i I'aigua va augmentant de
temperatura i salinitat fins que definitivament queden secs (Carmona et al.
1995).

Un patr6 de creixement dependent de la densitat resultara menys
probable tal i com I'estacié de creixement siga més curta. Aixi, és possible
gue una poblacié passe directament de la fase de colonitzacié a la fase
durant la qual la poblacié és eliminada pel deteriorament ambiental. En
abséncia d'una fase intermedia de creixement dependent de la densitat,
entre les fases de colonitzacio i extincid, sera d'esperar que la poblacio
passe directament d’'una taxa de mixi de 0 a una taxa de mixi 1 quan
'ambient deixe de ser I'apropiat. Aquest canvi podria océrrer en habitats
caracteritzats quasi exclusivament per constriccions independents de la
densitat (Serra i King 1999).

El model de Serra i Carmona (1993) estudia aquest tipus de
poblacions caracteritzades per la predicibilitat ambiental i que presenten un
creixement independent de la densitat. Aquests autors, estudien el patré de
mixi optim que determina la major produccio d'ous de resisténcia en funcid
de (1) el moment de la induccio de la mixi, i (2) la taxa de mixi. Aquests
autors van suposar un model en el que es tenien en compte les
caracteristiques conegudes més importants de la demografia dels rotifers.
Serra i Carmona (1993) van demostrar que I'estrateégia optima en un ambient
deterministicament canviant en el temps, i sense un efecte de la densitat
sobre les taxes de natalitat i mortalitat, és una estratégia “bang-bang”, tal i
com habitualment es troba per a ambients deterministes dins la teoria de
cicles vitals (King i Roughgarden 1982). King i Roughgarden utilitzen el
concepte d'organismes que divideixen els recursos entre la reproduccio
immediata i la “produccié de maquinaria” que determinara I'entrada futura de
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recursos. Segons el seu model, aquesta produccio de maquinaria poden ser
les fulles i arrels de les plantes, o els treballadors de les colonies d'insectes
eusocials. En el cas dels rotifers, el concepte es traslladaria a parlar de
femelles partenogenétiques (creixement vegetatiu de la poblacié) i femelles
sexuals (reproduccié propiament dita). Com a resultat d’'una estratégia
“bang-bang”, els rotifers deurien romandre en la fase partenogenetica fins
poc abans que la taxa de creixement poblacional resultara negativa, i llavors
saltar completament a la reproduccié sexual. Les simulacions de Serra i
Carmona (1993) no van considerar en principi variabilitat genética per a les
estrategies de mixi, i llavors, I'estratégia optima per a ells va resultar de la
comparacio entre diferents poblacions, cadascuna homogénia en les seues
caracteristiques. Perd un resultat interessant de les simulacions d'aquests
autors va ser que I'estratégia poblacional optima podia ser envaida, almenys
inicialment, per una estratégia alternativa que presentara una inducci6 de la
mixi més primerenca. El model de Serra i Carmona (1993), per les seues
caracteristiques, tampoc no feia una analisi d’equilibri evolutiu, i llavors no
gueda clara quina estratégia és I'Optima sota condicions de competéncia
entre genotips.

En aquest capitol, s'estudiaran més extensament els patrons
d’'invasio per tal d'abordar la possibilitat tedrica del manteniment d'un
polimorfisme (en contra d'una estrategia “bang-bang”) en els patrons de mixi
dels partenogenétics ciclics, aixi com quins sén el millors patrons que poden
ser assolits. El treball es centrara en poblacions de rotifers sota el model
demografic desenrotllat per Serra i Carmona (1993), amb suposicions
addicionals per a la base genética dels fenotips per als patrons de mixi, i

considerant que tots ells competeixen al mateix temps.

3.2. El model

3.2.1. El submodel demografic
D’acord amb el cicle de vida dels rotifers esquematitzat en forma de

diagrama de flux a la Figura 3.1, Serra i Carmona (1993) van proposar un
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Figura 3.1. Model demografic per a una poblacié de rotifers. Linies continues:
dinamiques dins d’'un cicle de creixement. Linies discontinues: dinamiques entre
cicles de creixement. La taula en la base mostra el sistema d’equacions
diferencials per a les dinamiques dins el cicle de creixement d’'una poblaci6 de
rotifers (pres de Serra i Carmona 1993). Els detalls per a les dinamiques entre
cicles es donen al text. Per a una explicacié dels parametres vegeu la Figura
3.2.
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model d’equacions diferencials basat en sis variables d’estat per a descriure
la dinamica d’una poblacié amb aquesta biologia reproductiva i que habitara
en ambients que varien en el temps (vegeu la Figura 3.1). Les equacions
diferencials donen les taxes de variacid de les femelles amictiques, tres
estadis de femelles mictiques (femelles mictiques productores de mascles,
femelles mictiques fertilitzables, i femelles mictiques productores d'ous de
resisténcia), mascles i ous de resisténcia. Aquest model té en compte les
restriccions més importants de la mixi, p.ex., probabilitat d’encontre entre un
mascle i una femella, esfor¢ invertit en la produccié dels ous de resisténcia,
eliminacio de la possibilitat de fertilitzacio per a les femelles amb una certa
edat, o disminucié de la taxa de creixement poblacional a causa de la mixi.
Les prediccions d’aquest model van ser generades per simulacié a través
d’'ordinador utilitzant dades empiriques obtingudes de la literatura per tal
d’'estimar el valor dels parametres. El model de Serra i Carmona (1993)
suposa una funcio per a la taxa de natalitat que és dependent del temps i
que dona compte dels canvis en I'ambient (Figura 3.2). El patré de mixi al
model és m(t) (proporcié d’ous mitotics —amictics— que es desenrotllen en
femelles mictiques en el temps t). Aquest parametre de control va ser variat
per tal de determinar la relacié entre m(t) i la produccié d’ous de resisténcia.
En aquest treball s'utilitzara basicament el model i parametres
emprats per Serra i Carmona (1993), perd el model es complica aci en
diverses formes. Primera, el model és utilitzat per a descriure una serie de
cicles de creixement poblacionals enllagats, on un cicle de creixement
poblacional és iniciat per I'eclosié dels ous de resistencia formats el cicle
anterior. Pero per tal de mantenir valors de densitat realistes, el submodel
demografic suposa que la poblacié s'inicia per l'eclosi6 d'un ou de
resisténcia per litre a I'inici de cada cicle de creixement, aco és perque les
poblacions a llarg termini ni creixen ni disminueixen, llavors, la taxa
d’'increment poblacional entre cicles de creixement s’ha de suposar 0 (r = 0
anys™). Segona, el patré de mixi (aco és, el moment de la mixi i la taxa de

mixi) es va suposar dependent del genotip, aixi I'evolucié pot ser simulada.
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Parametre

b(t) taxa instantania de naixement, potencial, per a les femelles
amictiques en el temps t

m(t) taxa de mixi (proporcio d’ous mitotics que es desenrotllen en

femelles mictiques) en el temps t

taxa instantania de mortalitat per a les femelles

taxa instantania a la qual les femelles deixen de ser fertilitzables

taxa instantania d’encontre entre un mascle i una femella

taxa instantania de mortalitat per als mascles

proporcio entre les taxes de produccié de mascles i femelles

proporcio entre les taxes de produccié d’'ous de resisténcia i

femelles

QT C ®© .o

Taxa de naixement [b(t)] menys taxa de mortalitat (q), aut™
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Figura 3.2. Parametres emprats en les simulacions. La taxa instantania de
natalitat es suposa dependent del temps i que segueix la funcié sinusoidal
indicada (b(t) maxim = 0'05). Una unitat arbitraria de temps (aut) es va definir
com el lapse de temps per al qual la taxa potencial de creixement partenogeneétic
(b(t)-q) és positiva. Per a cada cicle de creixement, es va suposar una longitud
de 2 aut. La taxa de mixi es va constrenyeraser: m(tf) =0, sit<T,om(t) =m,
sit>T. Per tant, mi T defineixen un patré de mixi. Els valors per als parametres
constants van ser: q = 0'02 aut’; s = 0’4 aut™; e = 0'0002 aut™; u = 0'035 aut™; p
= 1'5; g = 0’2. Per a més detalls, particularment sobre les fonts de les quals es
van obtenir els parametres, vegeu en Serra i Carmona (1993) (fixeu-vos que
aquests autors van utilitzar unitats de temps diferents).
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Es van emprar unitats arbitraries de temps (aut, per arbitrary units of time).
Una aut es defineix com el lapse de temps per al qual la taxa potencial de

creixement partenogenétic (b(t)-q) és positiva (Figura 3.2).

3.2.2. Suposicions sobre la determinacio genética dels patrons de mixi

Per tal de simular I'evolucié dels patrons de mixi es va combinar el submodel
demografic amb un submodel genétic, que suposa un sistema genétic que
determina el temps d’inducci6 de la mixi i la taxa de mixi una vegada la mixi
és induida. Es van considerar tres opcions excloents per al mode de

determinacid genética de les caracteristiques del patré de mixi.

Submodel genétic 1. Els trets de la mixi estan basats en mdltiples loci per

tret (dos al-lels per locus).

En aquest submodel, els valors per al moment d’'induccié de la mixi podien
variar entre els valors 0'75 aut i 1'05 aut del cicle de creixement, amb
increments intermedis de 0’05 aut (vegeu la Figura 3.2). Aquest tret es va
suposar que era produit per tres loci amb dos al-lels per locus. Els fenotips
per a la taxa de mixi, quan la mixi era induida, podien variar entre 0'6 i 1'0,
amb increments de 0’1, i aquest tret va ser considerat que era causat per
dos loci amb dos al-lels per locus. Per a ambdoés trets, es va suposar un
sistema de no dominancia i efectes iguals per a tots els loci que afecten a

cada tret (vegeu la Taula 3.1).

Submodel genétic 2. Els trets de la mixi estan basats en un Unic locus per

tret (amb més de dos al-lels per locus).

En aquest submodel, els valors per al moment d’'induccié de la mixi podien
variar entre els valors 0'70 aut i 1 aut del cicle de creixement, amb
increments intermedis de 0’05 aut (vegeu la Figura 3.2). Aquest tret es va
suposar que era produit per un locus amb set al-lels, amb dominancia
completa dels gens causants d’'una mixi més primerenca. La taxa de mixi,
guan la mixi era induida, va variar entre 0’7 i 1'0, amb increments de 0'1. Per

aquest tret, es va suposar un sistema d'un locus amb 4 allels, amb
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dominancia completa dels gens causants d'una taxa de mixi més baixa
(vegeu la Taula 3.1). Les caracteristiques comunes per als submodels 1 i 2

van ser (1) abséncia d’epistasi, i (2) equilibri de lligament.

Submodel genétic 3. EIl moment de la induccié de la mixi és determinat per

un locus amb dos al-lels.
En aquest submodel la taxa de mixi, quan era induida, va ser igual a 1. Els
fenotips per al moment de la mixi van ser 0’85, 0’9 i 0’95 (vegeu la Figura

3.2) i van estar determinats per un locus amb dos al-lels.

3.2.3. Simulacions de I'’evolucio

L’evolucié va ser simulada per iteracié de cicles de creixement, cadascun
dels quals comencant a partir de I'eclosio dels ous de resisténcia produits en
el cicle anterior. La nova poblacid, després d'un cicle, es va suposar que era
fundada per femelles amictiques amb la mateixa composicié genética que la
dels ous de resistencia formats en I'anterior cicle de creixement de la
poblacié. A I'inici de cada cicle de creixement poblacional, el nombre total
maxim de femelles va ser fixat, aixi, aquest no és dependent del nombre
total d'ous de resistencia produits en el cicle anterior de creixement. El
nombre d'ous de resisténcia produits en cada cicle va ser habitualment molt
elevat, i és una suposicio realista el considerar que el nombre d'ous de
resisténcia produits excedeix en gran mesura el nombre real d'eclosions que
es produiran. Les simulacions per a I'evolucio dels submodels geneétics 1 i 2
es van iniciar amb equifreqliéncia de tots els genotips. Un ampli conjunt de
frequéncies inicials va ser emprat per al submodel 3. Els cicles de
creixement van ser iterats fins obtenir taxes de variacié molt lleugeres per a
les freqiiencies genotipiques. Amb aquest procediment es pot trobar quin és
el punt d’equilibri evolutiu per a les estrategies de mixi sota el conjunt de
condicions suposades en els models. L'algorisme va ser programat en
FORTRAN 77, i I'execucid va ser portada a terme en un ordinador Micro
VAX 3300 amb sistema operatiu VMS V5.3 (Servei de Bioinformatica,

Universitat de Valéncia).
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3.3. Resultats i discussio6

3.3.1. Els submodels genetics 1i 2

Els resultats de les simulacions on es va suposar un sistema de determinacio
genetic de tipus multiloci o multial-lel per a cada tret de I'estratégia de mixi
sén presentats a les Figures 3.3 i 3.4. Les taxes de mixi diferents d'1
(després de la induccio de la mixi) s6n clarament seleccionades en contra en
ambdos submodels. Aquest resultat és consistent amb els resultats teorics
de Serra i Carmona (1993). Aquests autors van suposar un model basat en
un ambient variable en el temps pero determinista, i van trobar que la taxa
optima de mixi per a la produccié d'ous de resisténcia, quan la mixi era
induida, era 1. Els resultats d’'aquest capitol mostren el mateix patr6 de
seleccié quant a la taxa de mixi per a cadascun del fenotips que determinen
el moment d'induccié de la mixi, és a dir, es seleccionaria aquell estrateg
gue mostrara la maxima taxa de mixi quan la mixi és induida (a¢o és, un
estrateg “bang-bang”). No obstant aix0, degut a I'amplia variacid que
s'espera per al moment d'induccié de la mixi segons els models aci
desenrotllats (Figures 3.3 i 3.4), una taxa de mixi intermedia, entre 0 i 1, és
predicible al nivell de la poblacid, com a resultat de I'estrategia “bang-bang” i
de la induccié no sincronica de la mixi. Per exemple, si es suposa una
poblacié amb una estratégia “bang-bang” per a la taxa de mixi, perd amb dos
fenotips diferents per al moment d'induccié de la mixi, un d'ells avancat
respecte de l'altre, i igual nombre d’individus per a un i altre fenotip, en el
moment en que s’induisca la mixi pels individus del fenotip avancat, la taxa
de mixi que s’observaria a nivell poblacional seria de 0'5.

D’acord amb les dades empiriques sobre els nivells de sexualitat en
poblacions de laboratori de rotifers compilades per Snell (1987; pero vegeu
també Hagiwara i Hino 1989), la proporcié de femelles mictiques varia en
gran manera, i aixi les taxes de mixi trobades per diferents autors oscil-len
entre 0 i 0'50. Aquests estudis de laboratori rarament empren una mescla de
genotips, la qual cosa fa que aquests resultats no siguen consistents amb

les prediccions dels models aci desenvolupats. No obstant aixo, les
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Figura 3.3. Submodel 1. Els trets per a la mixi fonamentats en diversos loci per
a cada tret (dos al-lels per locus). Frequéencies dels diferents fenotips després de
simular 5 i 200 cicles de creixement (en que es va arribar a taxes molt baixes de
canvi). El sistema geneétic per al moment de la induccié de la mixi determinat
per tres loci i dos al-lels per locus. El sistema genétic per a la taxa de mixi
determinat per dos loci amb dos al-lels per locus.

condicions de laboratori poden produir una seleccio per a valors baixos de
mixi en poblacions cultivades durant molt de temps (Hino i Hirano 1976;
Rougier i Pourriot 1977; Buchner 1977, 1987; Ruttner-Kolisko 1985), i aixi
les taxes de mixi que es donen en poblacions naturals poden ser
subestimades en estudis de laboratori. Per altra banda, tampoc es sap a

quins tipus d’habitats estarien adaptades les poblacions estudiades i, com ja
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Figura 3.4. Submodel 2. Els trets per a la mixi fonamentats en un locus per a
cada tret (més de dos al-lels per locus). Freqiiencies dels diferents fenotips
després de simular 5 i 350 cicles de creixement (quan es va arribar a baixes
taxes de canvi). El sistema genétic per al moment d'induccié de la mixi
determinat per un locus i set al-lels per locus, amb dominancia per als al-lels
més primerencs. Els sistema genétic per a la taxa de mixi determinat per un
locus i quatre al-lels per locus, amb dominancia per als al-lels que determinen
baixes taxes de mixi.

s’ha dit anteriorment, la majoria d’'estudis que s’han fet han estat
desenrotllats a ambients on dominen les restriccions pels recursos (que
donen lloc a estrategies de mixi intermédies) en compte de les restriccions
temporals (que afavoreixen les estrategies “bang-bang”) (vegeu a I'Apartat

2.2). No obstant aix0, taxes de mixi de fins a 0’97 han estat observades en
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algunes soques de laboratori de Brachionus plicatilis poc després d’haver
estat aillades del camp (A. Gomez, comunicacioé personal). També Pourriot
(citat en Gilbert 1974b) va descriure dues poblacions, una de Brachionus
calyciflorus i l'altra de Conochiloides natans, on en els periodes de
reproduccié sexual totes les femelles trobades van ser mictiques, i que
després d'aquest periode van desapareixer del toll en el qual préviament
havien estat dominants. Taxes de mixi realment elevades s6n també forca
suggerides per observacions de mostres de camp (Amrem 1964; Pourriot
1965a), aixi com per les dinamigues poblacionals observades en corrals
limnologics (Miracle i Guiset 1977).

En general, I'evidéncia empirica indica que les poblacions de camp i
laboratori mostren taxes de mixi intermedies, mentre que les simulacions aci
presentades mostren que, suposant un ambient que varia de forma
determinista en el temps i sense efectes de la densitat sobre la taxa de
creixement partenogenetic, valors intermedis per a les taxes de mixi no
poden evolucionar. Per tant, el que es proposa a partir d’aquest treball, i del
qgue s’ha dit a I'anterior capitol, és que les taxes de mixi intermedies, quan
ocorren, s6n una adaptacié a altres classes d’ambients. Quant més incert
siga el final de I'estacio reproductiva, més lluny estara d'1 la taxa de mixi.

En aquestes simulacions, la seleccié també va actuar per al moment
d’'inducci6 de la mixi. Aixi, sota les condicions suposades al submodel
genetic 2, alguns fenotips —i conseqiientment alguns genotips— van ser
eliminats de la poblacié. Perd en contrast amb la taxa de mixi, un cert grau
de polimorfisme per al moment d’induccié de la mixi va restar a la poblacio
després d'un gran nombre de cicles de creixement poblacional. La
interpretacié6 mecanicista per al manteniment d’aquest polimorfisme roman
sense aclarir en aquestes simulacions perqué els fenotips poden ser
mantinguts en la poblacié gracies a (1) segregacio i mescla dels genotips
seleccionats, i (2) a la seua eficiencia biologica. Per tant, degut a la

complexitat del sistema genétic suposat, és dificil avaluar quina part d’aquest
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polimorfisme és deguda a la seleccid treballant sobre els fenotips i quina part

és deguda a les caracteristiques genetiques del model.

3.3.2. El submodel genétic 3

El polimorfisme per al moment d'induccié de la mixi va ser investigat més
acuradament suposant aquest model més simple en el que un locus amb dos
al-lels va determinar el moment per a la induccié de la mixi. La taxa de mixi,
qguan aquesta s'induia, es va suposar com a igual a 1 i sense variacio
possible. La Figura 3.5 presenta els resultats de les simulacions d'aguest
model. El nombre d'ous de resisténcia produits per cada combinacié de
genotips, després d'un cicle de creixement poblacional, esta representat a
manera d’'un diagrama de De Finetti (vegeu en Hartl i Clark 1989). Tal i com
es pot veure en aquesta figura, el moment optim per a la induccié de la mixi
per a poblacions fenotipicament monomorfiques va ser 0'9 aut (freqiiéncia
d’Aa: 100%; produccié d'ous de resisténcia: 96'38 ous L™ cicle™), un resultat
consistent amb el de Serra i Carmona (1993). L'0ptim per a una mescla de
genotips va ser el punt O’ (99’39 ous L™ cicle™). Per tant, una barreja de
genotips pot donar una major produccié d'ous de resisténcia que una
poblaci6 monomorfica. AcO pot ser interpretat com a causat per la millorada
sincronia entre la produccié de mascles i femelles fertilitzables (acod és,
nounades) en una poblaci6 amb polimorfisme per a la induccié de la mixi.
D’aquesta manera, el mascles produits per les filles mictiques de femelles
amb un moment d’induccié de la mixi més primerenc serien capacos de
fertilitzar a les filles mictiques jovens produides per femelles amb un moment
d’'inducci6 de la mixi més retardat, incrementant la produccié dous de
resisténcia en la poblacio.

A pesar d’'aquestes consideracions, en aquest model, O’ no pot ser
un punt d’equilibri perqué les lleis de la recombinacioé genética restringeixen
les possibilitats per a les freqliéncies relatives dels genotips. Aixi, després de
dur a terme mudltiples simulacions del cicle de creixement, que van comencgar

amb freqliéncies genotipiques arbitraries, aquestes freqiiencies van saltar a
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Figura 3.5. Triangle gran: Relacié entre el nombre d’ous de resisténcia produits
per cicle de creixement i per litre (nUmeros sobre les corbes de nivell) i les
frequéncies genotipiques, representades sobre un diagrama de De Finetti. A la
part dreta de cada genotip s’indica el fenotip per al moment d’induccié de la mixi.
Als vertexs del triangle s’indica la produccié d’ous de resistencia per cicle i per
litre per a una poblacié uniforme amb el corresponent fenotip. La corba amb les
fletxes indica les trajectories de les freqliencies genotipiques a nivell del zigot
(ou de resistencia). (O’, freqiiencia genotipica que dona la major produccié d'ous
de resistencia; O, frequiencia genotipica que dona la major produccié d’ous de
resisténcia si les freqiiéncies genotipiques estan constretes per les lleis de la
recombinacié genetica; E, frequéncies genotipiques a I'equilibri). Les corbes de
nivell continues indiquen variacions d’'un ou per cicle i per litre. Les corbes de
nivell discontinues mostren els salts de variacié que en elles s'indiquen. A la
taula s’'indiquen algunes frequéncies al-leliques i genotipiques rellevants.

43
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algun punt de la corba amb fletxes representada a la Figura 3.5 després
d'una generacid6 sexual. Aquesta linia es desvia lleugerament de la
determinada per les proporcions de I'equilibri de Hardy-Weinberg ja que
'aparellament no és completament aleatori, sin6 que segueix un patro
bastant complex: els genotips determinen el moment de la reproduccio, la
produccié de mascles precedeix a I'aparellament, i aixi successivament.
Com a resultat, el punt O determinaria les freqiiencies genotipiques optimes
gue soOn consistents amb les lleis de la recombinaci6é genética.

La dinamica evolutiva trobada segueix dos passos: primer, com s’ha
descrit més amunt, de qualsevol punt en el diagrama de De Finetti, les
freqliéncies genotipiques salten a la linia de fletxes (Figura 3.5); segon, les
frequéncies genotipiques gradualment van canviant al llarg d’aquesta linia
seguint la direccié de les fletxes fins el punt E, I'equilibri evolutiu. Es de
ressaltar que la produccié d’'ous de resistencia en E és inferior a la produccio
en O, i consequentment la seleccid, I'lnic procés actuant sobre les
freqliéncies géniques en aquest model, no maximitza la produccié d’'ous de
resistéencia. En contrast, el genotip que determinant una mixi més
primerenca (aa en la Figura 3.5) i I'al-lel “primerenc” a s6bn més freqlents
d’'allo que s’esperaria per criteris d'optimitzacié a nivell poblacional. Aco
suggereix que una seleccio dependent de freqiiencies pot estar actuant en
aquest sistema.

També es va trobar que l'increment relatiu de la freqiiencia del gen
“primerenc”, des d'O fins E, és dependent del sexe. Aixi, al punt O (vegeu a
la Figura 3.5), el 51'5% de les copies en els ous de resistencia del gen a
provenien dels mascles, mentre que en el cas del gen A eren sols un 32%
(les taxes d'increment per cicle de les freqliéncies al-léliques van ser: 1'03
per al gen a i 0’95 per al gen A).

Aquestes troballes, junt amb la inspeccié de les dinamiques dins d’'un
cicle de creixement (Figura 3.6), proporcionen una interpretacié de I'equilibri
evolutiu com un balang entre els avantatges de la competicié per

I'aparellament i els costos demografics del moment de la mixi. Per exemple,
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Figura 3.6. Submodel 3. Variaci6 en el nombre de femelles mictiques
fertilitzables i mascles, per litre, durant la fase critica d'un cicle de creixement
poblacional. Les femelles les representen els simbols de I'esquerra, i els
mascles (haploides) son els simbols més menuts de la dreta. Les frequéncies
genotipiques inicials corresponen al punt O (vegeu la Figura 3.5).

els individus sexuals “primerencs” tenen I'oportunitat de I'aparellament
endogamic quan altres fenotips no estan en la fase sexual. A més, poden
disminuir la probabilitat d’aparellament endogamic dels més “tardans” a
través de la competicié per les copules. Aixo queda il-lustrat a la Figura 3.6,
en la que es mostra una dinamica concreta i pot veure's que el mascle a
gaudeix d'un periode inicial sense, o amb poca, competéncia per
I'aparellament per part dels mascles A. Perd una mixi primerenca implica un
cost demografic perqué malgasta part del temps on els organismes podrien
ser capacos encara de créixer de forma partenogenética. Quan els costos
contrapesen els beneficis, s'arriba a I'equilibri.

En resum, aquestes simulacions mostren (1) que es pot mantenir un
polimorfisme per al moment d’'induccié de la mixi en poblacions de rotifers

gue habiten ambients no permanents, fins i tot si aquests ambients varien de
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forma determinista; i (2) que aquest polimorfisme no és completament
dependent dels processos de segregacio, aco é€s, que pot ser independent
d’'un avantatge putatiu dels individus heterozigots. Com a resultat d’aquest
polimorfisme, seria possible una induccié asincronica de la mixi a nivell
poblacional.

En el model demografic aci desenrotllat, un deteriorament ambiental
ocorre al voltant de la unitat de temps 1, i el moment optim per a la induccio
de la mixi resulta dependent d'aquesta futura condici6 ambiental.
Conseguentment, els factors ambientals o poblacionals desencadenadors de
la mixi deuen estar correlacionats amb, i ser anticipats a, aquest
empitjorament en les condicions de I'habitat. Aixi, genotips que determinen
una inducci6 de la mixi més primerenca 0 més tardana poden ser
interpretats com més o menys sensibles a algun senyal de la mixi si aquest
fora variable en la seua intensitat, tal i com és el cas per a quasi tots els
factors associats amb la induccié de la mixi (p.ex. densitat poblacional,
salinitat, temperatura, etc.; per a una revisio vegeu en Pourriot i Snell 1983;
o també Carmona 1992). Es per aixd que la prediccid de variacié per al
moment d'induccio de la mixi en aquest model pot ser relacionada amb una
altra prediccio: les poblacions de rotifers que viuen en habitats que varien
amb el temps podrien mantenir variacio per a la sensibilitat als senyals
inductors de la mixi, ambientals o poblacionals. Aquesta prediccié esta
d’acord amb la variabilitat existent als patrons de mixi entre diferents soques
de rotifers i que ha estat recollida en la literatura sobre el tema (Hino i Hirano
1977; Snell i Hoff 1985; Lubzens 1989; Carmona et al. 1994), i suggereix la
necessitat de realitzar estudis empirics que proporcionen una prova molt
més directa de 'existeéncia de variabilitat per a les estrategies de mixi dels

partenogeneétics ciclics.



4 Y5 variabilitat individual en la iniciacio de la

fase sexual

4.1. Introducci6

La gran majoria de les poblacions de rotifers monogononts es reprodueixen
mitjangant partenogénesi ciclica. En aquestes poblacions I'inica forma de
diapausa és l'ou de resistencia producte de la reproducci6 sexual. El
problema amb el que s’enfronten els diferents clons de rotifers és com
respondre als factors ambientals i poblacionals, canviant de la fase
partenogenetica a la fase sexual d’'una manera optima, és a dir, quan deu
iniciar-se la reproduccié sexual?, quantes femelles mictiques deuen ser
produides? Aquests dos aspectes, moment d'inici de la reproduccio sexual i
taxa de mixi conformen el patré de mixi.

Aixi, el patr6 de mixi en els rotifers partenogenetics ciclics és un
component critic de la seua historia vital. Altes taxes de naixement,
creixement i supervivencia durant la fase partenogenética sén parametres
essencials en l'exit de qualsevol genotip, perd és igualment important la
superviveéncia durant els periodes de diapausa. EI nombre dous de
resisténcia viables d'un genotip particular que eclosione al principi d'una
estacio de creixement determinara fortament I'éxit d'aquest genotip durant el
desenvolupament de la poblaci6. Com s’ha dit en capitols anteriors, els
rotifers partenogeneétics ciclics habiten ambients que son variables en el
temps, i que resulten no-aptes per a la supervivéncia de la poblacié durant
periodes de temps més o menys predicibles. En un habitat que esta deixant
de ser adequat per a la supervivéncia, I'errada en l'inici de la reproduccio
sexual significa que les condicions ambientals poden ser ja tan
desfavorables que la supervivéncia no siga possible, o que els animals no

tinguen suficients recursos per a la formacié de I'ou de resistencia. Per tant,
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un inici tarda de la reproduccid sexual resultara en una baixa eficacia dels
individus ja que els seus gens quedaran desproporcionadament menys
representats en el banc d'ous. Per altra banda, I'assignacio de molts recursos
a la reproduccio sexual durant els periodes en els que I'habitat és encara
adequat representa una menor taxa de reproduccidé partenogenética, cosa
qgue implica una menor propagacié del genotip abans de la reproduccio
sexual, i en consequéncia una menor eficacia d'aquest. D’aquesta manera,
una mixi molt primerenca pot donar lloc a un nombre d'ous de resisténcia
inferior al maxim possible. Aquests processos determinen que el moment
d’inici de la reproducci6 sexual siga molt important per a la supervivéncia de
les poblacions de rotifers, i en consequéncia cap esperar que es produisca
en certa mesura una sincronia per a l'inici de la mixi en la poblacid, generant
un patr6é de mixi puntuat.

No obstant, també hi ha raons basades tant en argumentacions
deductives a partir de models evolutius (vegeu el capitol anterior) aixi com
en argumentacions inductives a partir d’estudis empirics (Carmona et al.
1995) que recolzen l'expectativa de certa asincronia en la reproduccio
sexual, aco és d’'un un patré de mixi estes.

Existeixen almenys tres raons diferents per les que cap esperar
variabilitat intrapoblacional per al moment de la iniciacio de la fase sexual en
els rotifers partenogenetics ciclics. En primer lloc, els resultats de I'Apartat
3.3.2 suggereixen que la variabilitat pot ser causada per un fenomen de
competéncia per l'aparellament, que afavoriria als primers mascles en
apareixer en perjudici dels que aparegueren més endavant. En segon lloc,
també a I'Apartat 3.3.2 s’ha vist que I'existéncia de certa variabilitat en el
moment d'iniciacio de la reproduccié sexual pot resultar adaptativa perqué
tal variabilitat pot donar lloc a un millor acoblament (una millorada sincronia)
entre la produccié de mascles i femelles mictiques fertilitzables —aco és,
nounades—. Per Gltim, a partir de Carmona et al. (1995), un tercer motiu pel
gue es podria esperar certa variabilitat per al moment d’induccié de la mixi

seria com a resultat d'un sistema d’apostes miltiples en ambients variables
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(vegeu a l'Apartat 2.1). Aquests autors van trobar que algunes especies
presenten un patr6 continu de mixi al llarg de tota I'estacié de creixement de
'especie com a resultat d’'un sistema d'apostes miltiples (bet-hedging
strategy) fruit de la impredictibilitat ambiental, i que garantiria la produccio
dels ous de resisténcia en iniciar la mixi tan aviat com foéra possible, aco és,
guan la densitat poblacional permitira I'encontre mascle-femella. No obstant,
aquest patr6 de mixi estesa es podria generar tant per variabilitat
intrapoblacional per al moment d'inici de la mixi, com també i de manera no
excloent, per taxes de mixi intermedies (acoO és, majors que zero pero
menors que u). Tots aquests arguments recolzen I'expectativa de variabilitat
per al moment d’induccié. Una altra qiiestié és, pero, si aquesta variacio té
un origen geneétic o si es deu a fenomens de plasticitat fenotipica.

Des dels primers treballs de Maupas, Nusbaum, Whitney, Shull i
altres (revisats per Birky i Gilbert 1971) s’han fet molts estudis per
determinar la forma en que els rotifers son capacos de “llegir” el seu ambient
i existeix una llarga llista de factors que s’han proposat com inductors o
desencadenants de la mixi (vegeu per a una revisié Gilbert 1977; Pourriot i
Clément 1981; Pourriot i Snell 1983; Carmona 1992). No obstant aixo, un
dels factors que s’ha identificat com més directament relacionat amb aquest
procés, en diverses especies de rotifers del génere Brachionus, ha estat la
densitat poblacional, tant en observacions de camp (Wesenberg-Lund 1930;
Buchner 1941b; Ito i lwai 1958; Bogoslavsky 1963; King i Snell 1980), com
en experiments de camp i de laboratori (Ito 1960; Hino i Hirano 1976; Miracle
i Guiset 1977; Pozuelo 1977; Lubzens et al. 1985; Snell i Boyer 1988;
Carmona et al. 1993).

No obstant la generalitat quant a la resposta al factor inductor de la
mixi per a cada génere o0 espécie, els rotifers en diverses regions o localitats
poden no respondre als factors inductors amb la mateixa intensitat. S’ha
observat considerable variabilitat intraespecifica en la resposta mictica de
diferents espécies de rotifers (vegeu per exemple els estudis realitzats amb

Brachionus calyciflorus [Gilbert 1963a], Trichocerca rattus [Pourriot 1965b],
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Notommata copeus [Clément i Pourriot 1976], Asplanchna sieboldi [Birky
1969; Gilbert 1975, 1976] o Brachionus plicatilis [Snell i Hoff 1985; Carmona
et al. 1994]). D’aquests estudis s’ha conclos que aquesta variabilitat tenia un
origen genetic. A I'estudi de Carmona et al. (1994), per exemple, dut a terme
amb 13 clons de I'especie B. plicatilis amb un origen geografic diferent, es va
observar una gran variabilitat en la resposta mictica a la densitat en funcio
de l'origen de cada clon, atribuint-se tal variabilitat a diferéncies de tipus
genetic. Aquestes diferencies intraespecifiques en els patrons de mixi s’han
interpretat com la conseqiiéncia d’'una diferent sensibilitat dels distints
genotips als estimuls inductors.

Aixi, les evidéncies que recolzen I'existéncia de variabilitat genética
en els patrons de mixi de diferents clons han estat aportades pels resultats
d’'experiments en els que s’han emprat soques procedents de diferents
poblacions. Com a conseqiiéncia, cap esperar, per tant, que aquestes
poblacions hagen experimentat contextos ecologics diferents i que
consequientment hagen estat sotmeses a pressions de seleccid diferents que
les hagen fet divergir adaptativament. Aixi, quan aquests clons s’analitzen
experimentalment en un mateix ambient, no és sorprenent el que es trobe
variacid genetica per a la mixi. Una questié diferent —d’acord amb les
argumentacions evolutives presentades més amunt— és si dins d'una
mateixa poblacio es demostra I'existéncia de variabilitat intrapoblacional per
al moment de la mixi. En aquest capitol s’aborda I'estudi de la variabilitat
intrapoblacional i la seua natura mitjancant l'analisi de les diferéncies de
sensibilitat a la densitat poblacional per a la iniciacié de la mixi —variabilitat
individual en la iniciacié de la fase sexual- entre diferents clons del rotifer
Brachionus plicatilis.

Aquest estudi esta constituit de dues parts. En la primera es va
analitzar la variabilitat individual en la iniciacié6 de la fase sexual per a
diferents clons del rotifer Brachionus plicatilis sensu stricto (antic morfotip L).
Aquests clons es van iniciar a partir d'ous de resistencia obtinguts

directament d’'una mostra superficial d'un mateix banc d'ous de resistéencia
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present al sediment d’'un medi natural, el Prat de Cabanes-Torreblanca. En
la segona part es va comprovar si es mantenia la variabilitat interclonal
observada en la primera part de l'estudi, amb la finalitat de tractar de
determinar el seu origen genetic o no. Aquesta segona part es va realitzar a
partir d’'ous de resisténcia generats en el laboratori per cadascun dels clons

inicials.

4.2. Material i méetodes

Per a la primera part d’aguest estudi, una mostra de sediment va ser presa a
la Poza Sur, del Prat de Cabanes-Torreblanca (Castell6 de la Plana), a I'estiu
del 1997, quan el toll estava quasi sec. La mostra va ser recollida de la capa
més superficial del sediment (aproximadament dels 1-2 cm superiors) amb la
finalitat de que els ous de resisténcia extrets correspongueren a una mateixa
poblacié (i no integrara diferents poblacions passades). Per tal d'obtenir
rotifers a partir de I'eclosié dels ous de resisténcia, la mostra va ser tractada
seguint un procediment modificat a partir d'Snell et al. (1983) i Marcus
(1990). La mostra va ser assecada a 25°C, disgregada i passada a través
d'un sedas de 250 um de diametre de porus. Aproximadament uns 10 cm?®
d'aquest sediment fi van ser col-locats en un tub i aquest reomplit fins un
volum de 40 mL amb una solucié de sacarosa 1'75 M. Després de procedir a
una completa ressuspensid, aquesta mescla va ser centrifugada a 600 rpm
durant 5 minuts. La utilitzacié de solucions saturades de sacarosa fa que els
ous de resisténcia es queden surant a la superficie. Totes les particules en
suspensié al sobrenadant van ser recollides, rentades amb aigua destil-lada,
i dipositades en una placa Petri amb aigua marina artificial diluida (2 g/L;
Instant Ocean®, Aquarium Systems) per tal d'afavorir I'eclosié dels ous. La
temperatura es va mantenir constant a 21°C. A partir de llavors, les plaques
van ser revisades periodicament, a intervals de 8 hores aproximadament,
per tal de detectar I'eclosié dels ous de Brachionus plicatilis. Una vegada les
eclosions van ser observades, 100 nounats van ser aillats individualment en

pouets d'l mL de capacitat total maxima, i col-locats dins d'una cambra
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humida. Les condicions de cultiu van ser temperatura (21°C) i il-luminacio
(PAR: aprox. 35 pE M s™) constants. El medi de creixement va ser 0'5 mL
per pouet d'un cultiu dens (> 500.000 ceél-lules/mL) de l'alga unicel-lular
Tetraselmis suecica crescuda en aigua marina artificial diluida (12 g/L de
salinitat) i enriquida amb una solucié de fertilitzacié f/2 modificada a partir de
Guillard i Ryther (1962). Aquesta va ser tota l'aportacié d'aliment a cada
pouet mentre va durar I'experiment.

En aquest estudi es va prendre com a criteri de I'inici de la fase de
reproduccié sexual I'aparici6 de mascles en els cultius. Aixi, per a la
determinacié6 del moment i densitat d'iniciaci6 de la fase de reproduccio
sexual per a cada clon, els rotifers aillats en els pouets —i els seus
descendents— van ser seguits des de linici de l'estudi, amb observacions
regulars, cada 8 hores aproximadament, fins que es va observar la
presencia del primer mascle. En aquest moment el pouet era retirat, i el
temps i la densitat poblacional anotats. Els individus continguts en aquest
pouet eren llavors transvasats a un tub de cultiu d'un volum major, amb
excés d'aliment, i aixi de cada ou eclosionat a partir dels ous de resistencia
extrets del sediment es va obtenir un clon.

La segona part de I'estudi es va iniciar a partir d'ous de resisténcia
obtinguts en el laboratori. Per cada clon (en aquest context, “P-clon”)
obtingut en la primera part de I'experiment a partir dels ous de resistéencia
aillats en el camp, es van obtenir per encreuament homogamic (mascle i
femella del mateix clon) ous de resisténcia. Els ous de resisténcia van ser
directament recollits del fons dels tubs de cultiu, utilitzant una micropipeta,
sota I'observaci6 amb una lupa. Una vegada aillats, els ous van ser
dessecats, i un temps després eclosionats seguint el procediment descrit
anteriorment. L'eclosié d’aquests ous de resistéencia va permetre establir
clons filials (“F;-clons”) agrupats en conjunts en funcié del seu clon parental
(P-clon). Durant I'establiment de I'F;-clon, el procediment de deteccid del
moment i densitat d’iniciacié de la mixi va ser el mateix que el descrit per a la

primera part. Per a la realitzacié d’aquesta segona part de I'estudi, només es
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van seleccionar aquells P-clons que en la primera part van mostrar valors
més extrems en la iniciaci6 de la mixi (els que van iniciar la mixi més
primerencament —a partir d’ara, “P-clons primerencs™ i els que més van
tardar —a partir d’'ara, “P-clons tardans”-), rebutjant-se els clons amb valors
intermedis. Per cada P-clon es van fer distintes répliques en funcié del
nombre d'ous de resisténcia que van eclosionar. Les diferéncies en densitat,
en el moment d'iniciacié de la mixi, entre els dos grups (el grup format per
Fi-clons procedents de P-clons primerencs i el grup format per F;-clons
procedents de P-clons tardans), aixi com entre P-clons en general (ignorant
si sOn primerencs o tardans i estudiat de nou a través de I'F; de cada
P-clon), es van analitzar mitjancant una analisi univariada de la variancia,
duta a terme sobre els valors del logaritme de la densitat, utilitzant SPSS 8.0
per a Windows. Per altra banda, es va realitzar un test X* amb la correccié
de Yates per a determinar si hi havia diferéncies estadistiques significatives
entre el nombre de P-clons primerencs i el de tardans que van produir ous
de resisténcia viables, aco és, capacos d'eclosionar sota les condicions

experimentals establertes i produir F;-clons.

4.3. Resultats i discussio6

La Figura 4.1 mostra els resultats de la primera part d'aquest estudi. En ella
es pot veure I'evolucié per al moment d'iniciaci6 de la mixi —respecte al
temps i a la densitat—, per als diferents clons (n = 92) obtinguts dels ous del
sediment del Prat de Cabanes-Torreblanca que van produir descendencia
mictica durant el periode experimental (12 dies). A banda d’aquests 92 clons
gue van induir la mixi, 3 més es van reproduir sense observar-se la
produccié de descendents mictics durant el periode experimental, i 5
individus eclosionats dels ous de resisténcia no van formar cap clon ja que
no es van reproduir mai (3 d’ells perque van morir abans d’arribar a I'edat
habitual de maduresa). A partir dels dos panells mostrats en aquesta figura
és evident I'alta variabilitat per al moment d'iniciacio de la mixi existent a la

poblacié. Tal i com s'observa a la Figura 4.1, alguns clons van produir la
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Figura 4.1. Distribucions acumulades del moment (dies) d'iniciacié de la mixi i
de la densitat poblacional d'iniciacié de la mixi corresponents als clons obtinguts
a partir d’'ous de resistencia recollits en el camp. El percentatge s’expressa en
relacié amb el total de clons en els quals es va observar mixi (92).

seua descendeéencia mictica molt aviat, de manera que el moment en el que
s’observava la preséncia de mascles era extremadament primerenc (a partir
dels 4 dies d’haver-se iniciat I'experiment) i les densitats observades en els
pouets molt baixes d’acord amb el context experimental (< 5-10 individus per
pouet). Per contra, altres clons van necessitar fins més de 10 dies i van
arribar a densitats en molts casos superiors als 100 individus per pouet (200

ind./mL) en el moment d'observar-se la preséncia de mascles en el pouet.
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Com ja s’ha dit abans, a pesar d’aquestes densitats 3 clons no van arribar a
produir descendencia mictica durant el periode experimental.

El procediment experimental que aci s’ha emprat fa necessari
establir una consideracié6 metodologica. L'inici de la fase sexual es va
determinar per la preséncia de mascles en els cultius. En consequéncia, cal
tenir present que els temps i densitats reals que corresponen al moment
d'induccié de la mixi haurien de ser més baixos. Del seguiment detallat
d’'alguns pouets es pot afirmar que, com a minim, la induccié de la mixi va
ocorrer 3 dies abans —en les condicions experimentals emprades— de
I'observacié del primer mascle. Aquest periode minim de 3 dies és el temps
necessari per a la maduracié de I'ou amictic que en eclosionar donara lloc a
la femella mictica, més el temps de maduracié d’'aquesta femella fins que
produeix I'ou de mascle, més el temps que tarda aquest ou en madurar i
eclosionar. Aquesta estima s’ha fet sobre la base de que determinacio del
tipus de femella (mictica o amictica) ocorre abans de I'expulsié de I'ou a
I'exterior de la cavitat corporal materna (Shull 1912; Buchner 1941a; Ruttner-
Kolisko 1964). No obstant aquestes consideracions, I'estima de la iniciacié
de la fase de reproduccié sexual feta a través de la preséncia de mascles,
representa una mida que afecta per igual a tots els pouets i no implica cap
efecte per als resultats de I'experiment, ja que suposa un retard no-esbiaixat
en relaci6 amb els diferents pouets. També es va observar que la femella
gue apareix de I'ou de resisténcia és invariablement amictica (Gilbert 1974b;
Wallace i Snell 1991), pero no aixi la descendencia produida per aquesta, ja
gue es va observar que el primer ou produit podia donar lloc —en alguns
casos de rapida iniciacié de la fase sexual- a una primera filla mictica.

D’acord amb tot I'anterior, i de les observacions regulars dels cultius,
els clons més primerencs van induir la mixi en menys d'1 dia i amb 1
individu per pouet (2 ind./mL). En el cas d'un clon tarda que iniciara la mixi
(observacio de la preséncia de mascle) el dia 8 amb 100 individus per pouet
(200 ind./mL), els valors aproximats d'induccié de la mixi serien de 5 dies i

menys de 20 individus per pouet (40 ind./mL; calculat com: Diyp = Diy-e™;
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Dinp, densitat d’induccié; Dy, densitat d’iniciacid; r » 0’53, valor estimat de
les propies dades experimentals; t = 3 dies). Aixi, no obstant aquesta
reduccié en els valors reals de densitat per a la inducci6 de la mixi, es
comprova com alguns clons responen a valors molt elevats, com per
exemple 40 ind./mL, que cal considerar-los alts si se’ls compara amb les
densitats habituals per a poblacions naturals (la maxima densitat poblacional
al medi natural, recollida per lltis i Riou-Duwat [1971], s6n 65 femelles/mL).
A la Figura 4.1 és possible observar la gran correlacié existent entre
el temps i el logaritme de la densitat (R2 = 0'919). Els resultats obtinguts
revelen que els diferents clons son altament variables quant a la densitat a la
qual van iniciar la mixi. Aixi, les dades aci presentades mostren que la
iniciacio de la mixi per als diferents clons cau dins d’un ventall ampli i continu
de densitats, que va des de 6 fins a quasi 300 ind./mL. Presumiblement, el
ventall de densitats encara siga molt més ampli i molt bé podria incloure
valors de densitats inferiors a 6 ind./L (vegeu en Snell i Boyer 1988) i que no
han estat assajats en aquest estudi, o superiors als 300 ind./mL ja que uns
pocs clons no van arribar a iniciar la mixi durant el transcurs de I'experiment.
Aquesta variabilitat tan alta es pot interpretar com una diferent sensibilitat als
factors inductors, i en aquest cas a la densitat poblacional, per a individus de
I'especie Brachionus plicatilis procedents d’'una mateixa poblacié. No es
coneixen, pero, altres estudis experimentals en els que s'analitze la
variabilitat intrapoblacional quant als factors inductors de la mixi en
poblacions directament obtingudes del camp, ni tampoc en que s’estudie
I'efecte de la densitat sobre el moment d'induccié de la mixi. No obstant
aixo, alguns estudis que poden servir de comparacio, realitzats en aquesta
mateixa espeécie, pero a nivell interpoblacional (Snell i Hoff 1985; Carmona
et al. 1994) i intraclonic (a partir d'ous de resisténcia produits per un mateix
clon; vegeu Hino i Hirano 1977; també Lubzens 1989), detecten també
variabilitat en la resposta sexual i les taxes de mixi en funcié de la densitat.
Amb l'objectiu de tractar de determinar la natura de la variabilitat

observada entre els diferents clons es va dissenyar la segona part d’aquest



Variabilitat individual en la iniciaci6 de la fase sexual 57

estudi. La realitzacié d’'un experiment utilitzant individus de cadascun dels
clons establerts en la primera part, com a repliques per a determinar el
moment i densitat d'iniciacié de la mixi, requereix el manteniment dels
cultius pre-experimentals a densitats molt baixes (Snell i Boyer 1988), per tal
d’evitar una resposta mictica condicionada pels efectes de les condicions del
cultiu previ a l'inici de I'experiment (Carmona et al. 1993) que emmascararien
els resultats. Donada la provada inviabilitat del manteniment de densitats
pre-experimentals suficientment baixes en el context d’aguest experiment,
després de distints intents fallits aquesta segona part de I'estudi es va iniciar
a partir dels ous de resistencia produits per cada clon. Aco és, es va repetir
'experiment a partir de I'establiment d'F;-clons originats a partir d’'ous de
resisténcia de cada P-clon, seguint-se un protocol experimental semblant al
de la primera part de l'estudi. Per a la realitzacié6 d'aquesta segona part
experimental, com s’ha dit, es van seleccionar només alguns P-clons en
funcio dels resultats de la primera part, establint-se dos grups. El primer grup
el van formar els P-clons primerencs (que podrien suposar-se més sensibles
als factors inductors de la mixi), i el segon grup el van formar els P-clons
tardans (que podrien suposar-se menys sensibles als factors inductors de la
mixi).

Només es van obtenir eclosions d'ous de resisténcia, és a dir,
només van produir Fi-clons, 9 dels 14 P-clons seleccionats com a
primerencs, i 4 dels 12 P-clons seleccionats com a tardans (aquestes
diferéncies d’eclosié no sén estadisticament significatives; X* = 1'406; g.|. =
1; P > 0'05). Algunes explicacions possibles a aquesta baixa taxa d’eclosio
dels ous de resisténcia aixi obtinguts podrien ser una disminucié en la
viabilitat dels ous de resisténcia a causa de I'endogamia, o el requeriment
d'un periode de laténcia més llarg. Com a resultat, les dades d'aquesta
segona part experimental s’obtenen a partir de I'eclosié d’'un total de 51 ous
de resistencia originats a partir de 9 P-clons primerencs, i de I'eclosié de 19
ous de resistencia originats a partir de 4 P-clons tardans. D'aquests 51

individus obtinguts a partir del primer grup de clons, es va observar mixi en
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38 casos (F;-clons), mentre que en 3 casos no es va observar la presencia
d’individus sexuals durant el periode experimental (15 dies), en altres 10
casos no es va observar la produccié de cap tipus de descendent (en 6 d’ells
perqué l'individu va morir abans d'arribar a I'edat habitual de maduresa).
Dels 19 individus que formaven el segon grup, en 15 casos es va iniciar la
mixi dins del periode experimental (15 dies), en 2 casos no es va observar la
produccié de descendents sexuals, i finalment, 2 individus van morir abans
d’arribar a I'edat habitual de maduresa.

També es va observar que alguns P-clons primerencs van produir
generacions filials compostes exclusivament per F;-clons primerencs (tots
ells amb valors molt proxims de densitat d’iniciacioé de la mixi), mentre que
altres van produir mescles de primerencs i tardans (amb diferencies en
alguns casos superiors a 150 individus per pouet en el moment d’iniciar-se la
mixi). Els P-clons tardans van produir generacions filials amb aquestes
mateixes caracteristiques que s’acaben de descriure. Cap P-clon va produir
una generacio filial composta exclusivament per F;-clons tardans.

A la Figura 4.2 es mostren els resultats per a la iniciacié de la mixi
en aquesta segona part de I'estudi. Es pot observar com no hi apareixen
diferéncies clares de sensibilitat a la densitat entre el grup d’'F;-clons originat
a partir de P-clons primerencs i I'originat a partir de P-clons tardans. Ambdos
grups mostren un patré6 de variabilitat continu i coincident amb el patré
observat a la primera part de I'estudi (compareu amb la Figura 4.1). Aix0 no
obstant, si és possible apreciar un lleuger desplagament —en el sentit esperat
d'anticipaci6 de la mixi dels F;-clons originats a partir de P-clons
primerencs— d'una corba respecte de [laltra, encara que les proves
estadistiques confirmen que no hi ha diferencies significatives entre els dos
grups de clons (Taula 4.1; P = 0'766). En canvi, si que es detecten
diferéncies significatives entre les F; dels diferents P-clons (Taula 4.1; P =
0'003). Resumint, els F;-clons responen de manera independent a la
classificacio realitzada, com a primerencs o tardans, dels P-clons dels quals

van ser obtinguts. Pero, s'observa que el paregut entre els F;-clons d'un
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Figura 4.2. Distribucions acumulades del moment (dies) d'iniciacio de la mixi i
de la densitat poblacional d’iniciacio de la mixi corresponents als clons obtinguts
a partir d'ous de resistencia obtinguts al laboratori. La linia continua i els
guadrats negres mostren els resultats per al grup d’F;-clons originats a partir de
P-clons primerencs (n = 38). La linia discontinua i triangles buits mostren els
resultats per al grup d’Fi-clons originats a partir de P-clons tardans (n = 15). El
percentatge s’expressa en relaci6 amb el total de clons en els quals es va
observar mixi (38 6 15).

mateix P-clon és major que el paregut entre els Fj-clons de diferents

P-clons. Per tant, encara que hi ha diferencies genétiques entre P-clons, no

és possible establir una diferéncia entre els dos grups de clons seleccionats.
Aquests resultats son fins a cert punt paradoxals ja que, si bé posen

de manifest I'existencia de diversitat genética en la poblacié, aquesta no
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Taula 4.1. Analisi de la variancia sobre el logaritme de la densitat d'iniciacié de
la mixi dels Fi-clons agrupats en funcié dels P-clons dels que procedien, i en
funcié de si aquests eren primerencs o tardans.

Suma de Mitjana

Grups quadrats g.l. quadratica F P

P-clons Hipotesi 26'203 11 2'382 3279 0003
Error 29'055 40 0’726

P-clons primerencs Hipotesi 0'164 1 0'164 0092 0766
vs. P-clons tardans Error 26'713 14’89 1'794

respon a un experiment de seleccié. Una possible explicacié pot residir en
I'existéncia d'una variancia genetica de caracter no-additiu relativament
important en comparacié amb l'additiva. En aquest cas, la descendéncia
sexual obtinguda per homogamia d’'un P-clon podria resultar diferent al clon
parental, i també a la descendéncia d’altres clons. Desafortunadament, el
disseny dels experiments, orientat a obtenir una demostracié de que la
diferencia entre clons tardans i primerencs era heretable, no permet una
estimacié estandard de les components de la variancia fenotipica. No
obstant, I'ampli interval de variacié en les densitats d'iniciacié de la fase
sexual i el paregut en les corbes de les Figures 4.1 i 4.2 suggereix una forta
component ambiental en la resposta mictica. Es a dir, que els individus amb
un mateix genotip responen a la densitat poblacional de manera diferent
depenent de [I'ambient experimentat durant el seu desenvolupament
ontogenétic. Ja que el disseny experimental emprat tracta de controlar en la
mesura que és possible 'ambient en el qual els animals sén cultivats (és a
dir, tracta d'anular diferencies microambientals), és d'esperar que les
diferencies fenotipiques degudes a I'ambient siguen superiors en les
poblacions naturals.

L'existencia de certa variabilitat genética es sumaria a I'atribucio
general a un origen genetic de la variabilitat observada, quant a la resposta
mictica dels organismes, en proves realitzades a altres nivells

(interpoblacional o intraclonic) amb B. plicatilis (Hino i Hirano 1977; Snell i
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Hoff 1985; Lubzens 1989; Carmona et al. 1994), o amb altres especies
(Gilbert 1963a; Pourriot 1965b; Birky 1969; Gilbert 1975, 1976; Clément i
Pourriot 1976), si bé en el cas d’aquest estudi, i com s’acaba de dir, la
component ambiental seria dominant.

Finalment, respecte a les diferents raons per les que cap esperar
variabilitat intrapoblacional per al moment d'iniciaci6 de la fase sexual en els
rotifers partenogenétics ciclics, i que han estat exposades a la introduccid
d’aquest mateix capitol, cal dir que els resultats d’aquest estudi pareixen ser
més consistents amb una estratéegia d'apostes miltiples. Aquesta
consisténcia es basa en que la variaci6 fenotipica per al moment d'iniciacio
de la mixi que aci s’ha trobat és molt important, mentre que les altres raons
basades en Il'aparellament fan referéencia a diferéncies temporals molt
menors. Diferents sensibilitats als factors inductors de la mixi, probablement
amb taxes de mixi intermedies, propiciarien un periode extens de mixi amb
els avantatges que aixd comporta en ambients amb variacid interanual. | per
ultim, la poblacié estudiada en aquest capitol correspon a la mateixa
poblacid estudiada per Carmona et al. (1995). Carmona et al (1995) van
demostrar que aquesta poblacié presentava un patré de reproduccié sexual
constant al llarg de la seua presencia a la Poza Sur, podent ser aquest
explicat tant per variabilitat intrapoblacional per al moment d’inici de la mixi,
com també i de manera no excloent, per taxes de mixi intermedies.

Donades les dificultats experimentals trobades en el present treball,
seran necessaris estudis posteriors per tal d'aclarir completament els
patrons de mixi en rotifers. No obstant aix0, els resultats aci presentats son
un clar indicador de que aquesta variabilitat per al moment d’iniciacio de la

mixi existeix dins d'una mateixa poblacié.






5 Y5Evolucio  de I’assignacié en sexes:. un

desenrotllament de la teoria de Fisher de la
proporcio entre sexes per a partenogenetics

ciclics

5.1. Introduccié

L'assignacié de recursos per a la produccié de descendencia masculina i
femenina és un dels principals components de les estratégies reproductives
de tots els animals i plantes sexuals (Godfray i Werren 1996). La teoria
evolutiva de les proporcions sexuals (o sex ratio) desenrotllada per Fisher
([1930] 1958) prediu un repartiment equitatiu dels recursos parentals entre
els dos sexes en poblacions grans que s'aparellen a I'atzar, el que resultaria
en la produccio del mateix nombre de mascles que de femelles entre la
descendéencia de les espécies bisexuals si el cost per descendent és
independent del sexe. Després del treball pioner de Fisher, s’han dut a terme
diverses extensions de la teoria basica alterant algunes de les suposicions
implicites d’aquest primer treball (MacArthur 1965; Hamilton 1967; Trivers i
Willard 1973; Trivers i Hare 1976; Charnov i Bull 1977; Charnov 1982;
Werren 1987; Werren et al. 1988; Wrensch i Ebbert 1993). El treball de
Charnov (1982) tracta el tema dins d'un marc conceptual més unificat
mostrant que el principi de la teoria de les proporcions sexuals pot ser
generalitzat a qualsevol circumstancia en que els organismes inverteixen en
funci6 masculina i femenina, el que Charnov (1982) va denominar
“assignacio sexual” (vegeu per a una discussid més profunda Charnov
1993). A més a més, una important part del treball sobre evolucié de les
proporcions 0 assignacions sexuals s’ha centrat en proporcionar una

formulacio tedrica formal de la teoria de les proporcions sexuals des del punt
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de vista de la genética de poblacions (p.ex., Bodmer i Edwards 1960; Eshel i
Feldman 1982; Karlin i Lessard 1986), i en desenrotllar i aplicar models per a
organismes amb caracteristiques reproductives diferents de les de
'organisme dioic model —a¢c0 és, organismes bisexuals diploides, amb
inversio parental independent del sexe en els descendents— (p.ex., Trivers i
Willard 1973; Charnov 1982; Frank 1990; Bulmer 1994).

Com s’ha comentat en capitols anteriors, un grup d’animals on la
teoria de les assignacions sexuals requereix especial desenvolupament és el
dels rotifers monogononts, que per les seues -caracteristiques de
partenogenétics ciclics haplodiploides escapen i queden lluny de I'organisme
tipic model per al que es va desenvolupar la teoria. Com s’ha dit abans, el
cicle inclou una fase amictica i una mictica, ambdues es poden donar al
mateix temps, i aixi, a la poblacié, es poden trobar tres tipus diferents de
femelles (amictigues, mictiques productores de mascles i mictiques
productores d'ous de resistencia) a més dels mascles. Els ous de
resisténcia, la forma de diapausa, son el producte de la reproduccio sexual, i
els Unics individus implicats en la formacié d’aquests zigots son els mascles i
les femelles mictiques fertilitzades.

Pero la determinacié sexual en els monogononts difereix de la
d’altres haplodiploides en que la proporcio d’'ous fertilitzats en els rotifers pot
no estar completament controlada per les femelles ja que, almenys en
alguns generes, és controlada per la densitat de mascles. Aixi, en el génere
Brachionus, les femelles mictiques només poden ser fertilitzades durant
algunes poques hores després del seu naixement (Snell i Childress 1987), i
la fertilitzacié és dependent dels encontres aleatoris entre els mascles i les
femelles (Snell i Garman 1986). D’aquesta manera, I'abundancia de mascles
esta d’alguna manera autoregulada ja que, si els mascles sén escassos, les
possibilitats de fertilitzaci6 també disminuiran i les femelles mictiques
productores de mascles es convertiran en més freqiients comparades amb
les femelles mictiques productores d'ous de resisténcia, i els mascles

incrementaran la seua abundancia. Aixi, existeix un mecanisme inherent al
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sistema de retroalimentacié negativa que afecta a I'ajust de les proporcions
sexuals.

Junt amb aquest efecte de la densitat sobre les proporcions sexuals,
'edat a la qual una femella mictica perd la susceptibilitat a ser fecundada
(breument i d'ara endavant “llindar per a I'edat de fertilitzacio”) també afecta
les proporcions sexuals. Aquest tret controla el desti reproductiu d'una
femella mictica de dues formes: directament, ja que un periode curt de
susceptibilitat de fertilitzacié implica per a una femella mictica una major
probabilitat de convertir-se en productora de mascles, i indirectament, a
través de I'efecte d’'aquest desti sobre la densitat de mascles i, aixi, sobre la
taxa de fertilitzacié. Per tant, el problema de I'assignacio de recursos sexuals
en els rotifers monogononts esta relacionat amb el temps de receptivitat
sexual. Llavors, en aquest capitol, I'objectiu quedara centrat en I'estudi de
I'evolucid per al llindar en I'edat de fertilitzacio, ja que és un tret que pot sofrir

seleccid i que afecta a I'assignaci6 sexual.

5.2. El model, analisis i simulacions

5.2.1. El model demografic

Es suposa una versid continua del model representat a la Figura 5.1.
Inicialment s’analitza un model sota condicions constants i després
s'introdueix variabilitat temporal en el model. Les femelles mictiques s6n
produides per mares amictiques a una taxa constant B (nombre de femelles
mictiques nascudes per unitat de temps). Un conjunt de condicions suficients
per a donar una taxa constant de reclutament de femelles mictiques, B, sén
(1) densitat constant de femelles amictiques, (2) fecunditat constant de les
femelles amictiques i (3) una proporcié constant entre filles mictiques i
amictiques. Les femelles mictiques canvien el seu status a dues edats fixes,
en el llindar per a I'edat de fecundacio, T, i a I'edat de la maduraci6, M (sent
T suposat igual o inferior que M). També canvien el seu status si sén
fertilitzades. El nombre esperat de mascles que una femella pot trobar-se en

dt i que ddna lloc a fertilitzacié és eHdt (H, és el nombre de mascles; e, la
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Figura 5.1. Fase sexual (mictica) del cicle reproductiu dels rotifers
monogononts tal i com es suposada que és al model aci presentat. Variables:
femelles mictiques jovens i vérgens, d’edat j (Fy(j)); femelles mictiques jévens
fecundades, d'edat i (Fym(i)); mascles (H, per haploides); femelles mictiques
productores de mascles (Fn); femelles mictiques productores dous de
resisténcia (F;); ous de resistencia (R). Parametres (suposats independents de
I'edat i el temps): taxa de reclutament de femelles mictiques a partir de femelles
amictiques (B); taxa de mortalitat per capita de les femelles (p); taxa de
mortalitat per capita dels mascles (un); taxa de fecunditat per capita de les
femelles mictiques productores de mascles (m); taxa d’encontre mascle-femella
(e); llindar per a I'edat de fertilitzacio (T); edat de la maduresa (M, T £ M).
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taxa d’encontre entre un mascle i una femella; vegeu la Figura 5.1). La taxa
de mortalitat per capita en dt és pdt per a les femelles, suposada com
independent de I'edat i de I'estat, i u,dt per als mascles. A partir d'aquestes
suposicions, la proporcié de femelles mictiques, veérgens o fecundades, que
sobreviuen des del naixement fins I'edat de la maduracio és exp(—uM). Si es
suposa que s'arriba a un equilibri demografic, llavors a I'equilibri H sera
constant (aco és, H*), i, suposant un procés de Poisson per a la fecundacio,
exp(—eTH*) sera la probabilitat de que una femella mictica d'edat T o
superior no haja estat fertilitzada. A I'equilibri demografic, el reclutament de
femelles vergens madures (B exp(—eTH*)exp(—uM)) iguala a les morts (uF,*,
on F,* és el nombre de femelles mictigues madures no fertilitzades a

I'equilibri), i déna
F *= %exp(- eTH*)exp(- mM) . 1)

De la mateixa manera, per a les femelles mictiques productores d'ous de

resisténcia (aco és, femelles madures fertilitzades) a I'equilibri (F.*) s’obté
B
F*=—[1- exp(- eTH*)]exp(- M) . )
m

Ja que el nombre de mascles (H) és constant a I'equilibri, la taxa de
mortalitat dels mascles, u,H*, iguala la taxa de naixement de mascles, mF,*
(m: taxa de fecunditat per capita de les femelles mictiques productores de
mascles; suposada com a constant), ppH* = mF.*.

Combinant amb I'Equacié6 (1), s’obté
H* = m—Bexp(- eTH*) exp(- nM) . (3)
m,m
Per combinacio6 de les Equacions (2) i (3), s’obté
F = Bexpl-nmy- ™ Hx )
m m

A partir de I'Equacié (4), el nombre d'ous de resisténcia produits
—que sera directament proporcional al nombre de femelles fecundades, F*-

seria maximitzat quan el nombre de mascles (H*) fora minimitzat. Per a
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trobar el valor de T que minimitza el nombre de mascles, cal adonar-se que
'Equacié (3) dona
T = K- In(H*)
eH*

on K = In (mB/py) — UM és constant. Per altra banda, ja que T > 0, es té que

: ()

H* < exp (K). Per tant, ja que la funcio f(x) = [K — In(x)]/ex és decreixent si x £
exp (K + 1), la produccié de mascles és minimitzada quan T pren el seu
maxim possible valor, aco és, M, I'edat de la maduracié. En conseqiiéncia,
gquan T = M, la produccié6 d'ous de resistencia és maximitzada (vegeu
'Apéndix A.2).

5.2.2. Evolucié de la proporcié sexual en condicions d’equilibri
demografic prevalent.

Es ben sabut, en canvi, que l'evolucié de lassignacié sexual no té
necessariament perqué maximitzar a nivell poblacional el producte final de
la reproduccié (Zhang i Wang 1994), i en aquest cas pot no maximitzar la
produccié d'ous de resisténcia. De la mateixa manera, I'estratégia de T = M
pot no ser una estrategia evolutivament estable (ESS, per evolutionary
stable strategy, Maynard Smith i Price 1973), acO és, una estratégia que
guan és comuna no pot ser envaida per cap altra estratégia alternativa
mutant i rara. Aixi, per a estudiar aquesta possibilitat, I'evolucié de
I'assignacio sexual en els rotifers monogononts va ser analitzada simulant el
canvi en la freqiiéncia d’'un al-lel rar no recessiu que canvia el llindar per a
I'edat de fertilitzacié de les femelles mictiques. No es va suposar cap altra
diferéncia entre I'al-lel rar i el comu. Ja que la freqiiéncia inicial de I'al-lel rar
va ser molt baixa, la dinamica de I'homozigot corresponent no va ser
considerada. Dos al-lels —el rar, A, i el comUd, a— es van suposar com a
presents amb unes proporcions Aa : aa = 1 : 100 en la poblacié d'ous de
resisténcia (zigots) abans de que amb les eclosions comencaren a colonitzar
I'habitat. Es va suposar que aquesta proporciod era mantinguda sense canvis
durant la fase partenogenética, i per tant, que dona també les freqiiencies

genotipiques de les femelles mictiques eventualment produides en la
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poblacid. Aixi, la taxa de reclutament de femelles mictiques a partir de les
femelles amictiques, B, és Bas + Baa, l1a suma de les taxes de reclutament
per a les femelles mictiques amb diferents genotips. En conseqiiéncia, en
les simulacions portades a terme, que consideren solament la fase mictica
(Figura 5.1) es va suposar que Ba, : Baa = 1 : 100. La variacié al llarg del
temps en el nombre de femelles mictiques jévens fertilitzades i no
fertilitzades a cada edat, el nombre de femelles mictiques madures
fertilitzades i no fertilitzades, i el nombre de mascles van ser computats
emprant el model descrit abans (vegeu la Figura 5.1). Els valors per a
aquestes variables van ser inicialment fixats com a 0 (ago és, a l'inici de la
mixi). Les simulacions es van prolongar fins que s'arribava a un equilibri
demografic (ag0 és, fins que s’observava que ja no havia canvi en el nombre
d’individus de cada classe) i, llavors, es van calcular les freqiiéncies
al-leliques en els ous de resistencia produits. Aquestes fregliencies son
considerades representatives de la suma total d’ous de resisténcia produits
perqué la fase d'equilibri demografic és suposada dominant durant la fase
mictica. Comparant aquestes freqiiéncies amb aquelles prévies a la mixi, es
va trobar quin al-lel pot envair perd no pot ser envait, definint aixi una ESS.

Seguint aquest procediment, i provant amb diferents conjunts de
valors realistes per als parametres del model, es va trobar quin és el llindar
evolutivament estable per a I'edat de fertilitzacio. En tots els casos analitzats,
es va trobar una ESS per a T (Top) que era estrictament menor que M i
dependent dels valors assignats als parametres. Un exemple dels resultats
es mostra a la Figura 5.2. Un al-lel que determina un llindar per a I'edat de
fertilitzacio (T) de al voltant del 40% de I'edat de maduracié (corba amb trag
continu a la Figura 5.2) pot envair qualsevol poblacié que presente qualsevol
al-lel resident, pero tal al-lel no pot ser envait quan ell és el resident.

Buscant una regularitat per als resultats de les simulacions, es van
explorar les relacions entre les diferents classes d’'individus considerats en el
model. Es va trobar que una condicié per a 'ESS era que la freqiéncia de

les femelles productores de mascles iguala la freqliiencia de les femelles
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Llindar per a
I'edat de
fertilitzacio del
fenotip invasor
(% de M)

313
333
35'4
37'5
39'6
41'7
43'7
45'8
47'9

2'5E-5 -

0'0E+0

Increment en la frequéncia de I'al-lel rar

-2'5E-5 ! ! f f
313 35'4 39'6 43'7 47'9

Llindar per a l'edat de fertilitzaci6é del fenotip resident (% de M)

Figura 5.2. Seleccié per als al-lels rars (invasors) que afecten al llindar per a
'edat de fertilitzacié (T) tal i com s’ha avaluat a través de simulacié per
ordinador. Cada corba indica l'increment en la freqiiéncia d'un allel rar en
relacié al fenotip determinat per I'al-lel comu (resident) en homozigosi (a les
abscisses). Els fenotips per als heterozigots portadors de l'al-lel rar es
representen a la part dreta de la figura (M, edat de la maduresa). L'increment
en la freqiiéncia de I'al-lel rar es va computar comparant les freqiiéncies abans
i després de la mixi. Si la corba esta per dalt de zero, I'al-lel rar és seleccionat
positivament. La corba dibuixada amb tra¢ continu indica I'al-el que sempre és
seleccionat possitivament. El requadre interior mostra un detall de la seleccié
gue ocorre quan I'al-lel resident determina valors de T proxims al 39'6% d'M. Els
valors suposats per als parametres van ser: B = 24 i 0'24 femelles M 1 per als
genotips aa i Aa respectivament (a, I'al-lel comu; A, I'al-lel rar), m= 04 M te=
0'04 mascle®M™, m =07 M™, m= 15 mascle femella* M ™ (M és la unitat de
temps). Aquests valors sén consistents amb les observacions reals si el nombre
d’individus és per litre, i M (I'edat a la maduresa) és d’un dia.

productores d'ous de resisténcia a I'equilibri (F,* = F*), un resultat analeg al
repartiment equitatiu de recursos entre funcié masculina i femenina predit
per la teoria de les assignacions sexuals.

A partir de la suposicié d'una taxa de mortalitat per a les femelles
independent de I'estat, resulta que la proporcio Fy* : F* queda determinada
en T ja que la fertilitzacié no és possible després (Figura 5.1). Aixi, el resultat
de F,* = F* trobat a la situacié d'equilibri demografic pot ser el subproducte
de la seleccid6 d'igual nombre de femelles mictiques fertilitzades i no

fertilitzades d’edat x, per a una x 3 T. Per tal d’explorar aquesta possibilitat,
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el model va ser madificat, i la suposicié d’'una taxa de mortalitat independent
de l'estat relaxada. Es van dur a terme un conjunt de simulacions on es va
suposar que W canviava per a les femelles mictiques copulades en un dels
tres diferents moments critics: (1) en el moment en que la femella resulta
fertilitzada, (2) en T, o (3) en M. El resultat va ser que 'ESS resultava ser

aquella que satisfeia:

Fr (M) =Fn(T) (6)
on Fyu(T) i Fym(T) sén respectivament el nombre de femelles mictiques
jovens vergens i de femelles mictiques jovens fertilitzades d'edat T. A partir
d’aquest resultat i de les Equacions (1) i (2), resulta que exp(—eH*Tqy) = 1/2.

Combinant-ho amb I'Equacio6 (3), resulta que

T, = mmIn4 . %

emB exp(- nv)

Posant aquest resultat en paraules, el valor evolutivament estable de
T és aquell que iguala el nombre dels dos tipus de femelles mictiques
—femelles mictiques vergens i femelles mictiques copulades— en el moment
en el que les femelles mictiques jévens perden la seua susceptibilitat de ser
fecundades. Aquest valor de T és dependent de la resta de parametres
demografics i sera menor sota millors condicions (acd és, majors taxes de
reclutament, encontre, i fecunditat; baixa mortalitat; i maduresa primerenca),

0 major sota pitjors condicions.

5.2.3. Evolucid de la proporcié sexual en condicions de no-equilibri
demografic prevalent.

No obstant aix0, la conclusié anterior és criticament dependent de la
suposicié que I'equilibri demografic és prevalent durant la fase mictica,
requerint per a tal situacié una B constant i un periode de mixi relativament
llarg. Aquestes condicions poden ser esperades per a 'anomenat “patré de
mixi estes” (spanned mictic pattern, Carmona et al. 1995) on la mixi —iniciada
enjorn a densitats poblacionals relativament baixes— s’estén al llarg de la

major part de I'estacié de creixement del rotifer, perd aquestes condicions
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sén improbables si el patré de mixi és “puntual”, amb la mixi comencant a
altes densitats poblacionals al final de I'estacioé de creixement (Carmona et
al. 1995).

Es van estudiar els efectes de relaxar la suposicio de que B era
constant, seguint un procediment similar a I'emprat més amunt. Per a
simular la variaci6 en B es van utilitzar diverses funcions linearment
creixents o decreixents, 0 es permetia el canvi d’un determinat valor constant
a un altre marcadament diferent. Per tal de limitar el temps de les
exploracions, B es va suposar que passava a ser 0 després d'un temps
determinat, i les dinamiques eren continuades fins a I'extincio de les femelles
mictiques i els mascles. Amb aquestes condicions, un equilibri demografic
no existeix fins que la poblacié s’extingeix. Es va trobar (Taula 5.1) que

'ESS per a T en la majoria de casos era aquella que aproximadament
satisfeia I'equacio (f, (T,t)dt = F,.(T,t)dt, que és una extensio directa

de I'Equacié (6) quan l'abundancia de classes d'individus varia. Aquest
resultat indica que I'assignacid total de recursos hauria d’evolucionar cap a
un repartiment paritari d’aquests entre femelles mictiques productores de
mascles i en femelles mictiques productores d'ous de resisténcia. L'excepcio
trobada, quan B decreix bruscament (42 fila en la Taula 5.1), pareix estar
relacionada amb el fet que, a diferéncia dels altres casos, es déna una
oscil-lacié per al nombre dels dos tipus de femella mictica que es prolonga
durant la major part de la dinamica, i mostra un curt periode de variacio
monotona, quasi-linear —en correlacié als canvis de B—. Com aquest fet
causa una assignacid sexual optima diferent de la paritaria roman, no

obstant, sense aclarir.

5.3. Discussio6

Aquestes simulacions prediuen que el llindar per a I'edat de fertilitzacié deu
evolucionar cap a valors que determinen una probabilitat de fertilitzaci6 igual
a 05, que és una ESS. Aco implica que (1) les femelles mictiques

productores de mascles haurien de tendir a equilibrar a les femelles
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Taula 5.1. Valors per al llindar optim (evolutivament estable) per a I'edat de
fertilitzaci6 (Topr) quan es consideren diferents funcions dependents de la
densitat per a la taxa de reclutament [B(t)]. S'indica també el corresponent
nombre total de femelles mictiques fertilitzades i no fertilitzades en el Top.

Topt Femelles mictiques

Funcions per a B(t)

(femelles per unitat de temps) (edatala No fertilitz* Fertilitzad.t

maduresa)

B(t)=24+170t 142 1586 1578

B(t) =24 + 048t 28'8 802 806

B(t) =96 -192t 18’3 1109 1096
B(t)=96 —4'80t, sit £ 20; B(t) = 0, sit> 20 29'2 372 464

B(t) = 24, sit £ 25; B(t) = 72, sit> 25 17’5 666 676

Nota: Els resultats d'aguestes simulacions es van obtenir suposant les mateixes
condicions exposades al peu de la Figura 5.2, excepte per a B que es va suposar
dependent del temps, i la integracié sobre el temps de la produccié d’ous de resisténcia es
va emprar per a determinar la selecci6 dels al-lels rars. B(t) = 0 per a t > 50.

* Nombre total de femelles mictiques no fertilitzades (fy(T,,,t) dt

t Nombre total de femelles mictiques fertilitzades (Fym(T,,.t) dt

mictiques productores d'ous de resisténcia, i (2) el llindar per a I'edat de
fertilitzacié que és evolutivament estable no necessariament correspon amb
el llindar que maximitza la produccié d’ous de resistencia (ago és, I'edat a la
qual s'arriba a la maduresa). En efecte, donant als parametres valors
consistents amb observacions de camp o laboratori, el model prediu que el
valor evolutivament estable per al llindar en I'edat de fertilitzacié és molt
anterior a I'edat de la maduresa. Aquesta prediccié és consistent amb les
dades empiriques que es tenen de rotifers, ja que la fertilitzacio només es
déna amb femelles mictiques immadures molt jévens (Buchner et al. 1967,
Pilarska 1972; Snell i Childress 1987; Hagiwara et al. 1988a). Aixi,
I'optimitzacié de I'assignacié sexual pot impedir la maximitzacio de la taxa de
creixement poblacional, tal i com troben també Zhang i Wang (1994).

La prediccié que I'evolucio afavoreix I'equifreqliiencia en el nombre
de femelles mictiques productores de mascles i de femelles mictiques

productores d'ous de resisténcia pot ser interpretada com una aplicacio
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particular de la teoria de les assignacions sexuals (Fisher [1930] 1958;
Charnov 1982, 1993). Hartl i Brown (1970; vegeu també Bulmer 1994) van
mostrar que la seleccié dependent de freqgliencies que actua sobre les
proporcions sexuals en el cas dels organismes diploides també s’aplica al
cas dels organismes bisexuals haplodiploides, i prediu una assignacio
paritaria entre funcié masculina i femenina. Els resultats d’aquest treball
mostren que una assignacio sexual paritaria és també d'esperar per als
partenogenetics ciclics haplodiploides, a pesar de dos importants
complicacions del seu cicle de vida: (1) el bucle de retroaccié negativa
(dependent de la densitat) que afecta mecanisticament a I'ajust de les
proporcions sexuals; i (2) el fet que els organismes sexuals —mascles i
femelles mictiques fertilitzades— constitueixen generacions diferents. A pesar
d’aquestes complicacions, I'argument fisheria encara és valid. Quan una
femella amictica (femella-mare) produeix partenogenéticament filles
mictiques, algunes d'aquestes a la seua vegada produiran directament
mascles de manera partenogenética, mentre que d'altres poden resultar
fecundades i poden llavors produir ous de resisténcia recombinants. La
simetria en les assignacions sexuals (Charnov 1993) podria ser llavors
aconseguida invertint la meitat dels recursos disponibles per a la reproduccio
en descendents mascles i I'altra meitat en femelles mictiques fertilitzades. Ja
gue els mascles no sén directament produits per les femelles-mare i ja que
ambdoés tipus de filles mictiques tenen el mateix cost per a la femella-mare,
aco significa que la meitat de les seues filles mictiques deurien ser femelles
mictiques productores de mascles i l'altra meitat deurien ser femelles
mictiques productores d'ous de resisténcia. El desti reproductiu d'una filla
mictica resulta fixat al final del periode de susceptibilitat a la fertilitzacio (T),
i aixi la prediccié d'una assignacio sexual paritaria produiria I'equifreqiiencia
d’ambdés tipus de femelles mictiques en el temps T que és precisament el
resultat trobat en aquestes simulacions. Per tant, en els rotifers
monogononts la prediccié fisheriana d'un igual nombre de mascles i de

femelles pren la forma d’'un igual nombre de femelles mictiques productores
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de mascles (que donen compte indirectament de I'assignacié masculina) i de
femelles mictiques productores d'ous de resisténcia (que donen compte per
elles mateixes de I'assignacié femenina) al final del periode de receptivitat
reproductiva.

Recentment, Calsina et al. (en premsa) han desenrotllat una analisi
matematica d’aquest mateix model a través de la qual arriben als mateixos
resultats aci exposats.

No obstant el treball de Calsina et al. (en premsa), hi ha una manca
notable de treballs empirics que proporcionen dades sobre els nivells
d’'assignacié sexual en rotifers. Aixi, donada aquesta escassesa de dades
empiriques que comproven l'aplicacio teorica aci desenrotllada, al capitol
seglient és presenten els resultats dels treballs desenrotllats en aquesta tesi
per tal de proporcionar una evidencia directa de la validesa d'aquesta

aplicacio de la teoria de Fisher.






6 V2 Estudis empirics sobre [|'assignacié sexual

en rotifers

6.1. Introduccié
La teoria evolutiva de les proporcions sexuals desenrotllada per Fisher

([1930] 1958), prediu la mateixa inversio parental entre les funcions
masculina i femenina (aco és, igual assignacié sexual; Charnov's 1982). Al
llarg dels passats 30 anys s’ha fet una intensa investigacio teorica i empirica
sobre la teoria de les assignacions sexuals amb organismes especifics
(Godfray i Werren 1996). No obstant aix0, a pesar de la seua generalitat i
importancia, i que molt del treball recent ha estat referit a animals que
préviament havien estat poc estudiats, la teoria de les assignacions sexuals
no s’havia estés als rotifers monogononts, un dels grups més comuns dins
dels invertebrats planctonics, fins ara (vegeu el capitol anterior).

Amb la complexitat del cicle de vida dels rotifers, I'extensio de la
teoria de les assignacions sexuals al cas dels rotifers ha estat elusiva
sobretot perqué no quedava realment clar qué podia ser considerat funcid
masculina i funcié femenina en aquests organismes (vegeu, p.ex., Vollrath
1998; Serra i Snell 1998). Per tal d’aplicar i desenvolupar la teoria de les
assignacions sexuals al cas dels rotifers monogononts, es va modelar i
simular el seu cicle vital (vegeu al capitol anterior), centrant I'atencié en
I'estudi de la fase sexual del cicle i en I'evolucié del llindar per a I'edat de
fertilitzacio de les femelles mictiques, ja que aquest és un tret intrinsec que
afecta a l'assignacié sexual que pot sofrir seleccio. En el treball teoric
presentat al capitol anterior, s’ha vist que I'estratégia evolutivament estable
(ESS) per al llindar en I'edat de fertilitzacié és aquella que determina que la
meitat de les femelles mictiques han de ser fertilitzades, i I'altra meitat no. En

altres paraules, que la meitat d’elles han de produir mascles, i I'altra meitat
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ous de resistéencia. Aixi, s’ha trobat al capitol anterior, que la taxa o rao
d’'assignacié sexual en el cas dels rotifers monogononts ha de ser entesa
com la proporcié entre els dos tipus de femelles sexuals, i per tant hauriem
d’esperar trobar igual nombre d’'ambdés tipus de femelles sexuals en les
poblacions de rotifers, ja que es suposa que ambdés tipus de femelles
sexuals tenen el mateix cost.

Al capitol anterior, s’han estudiat dues situacions. En la més simple,
es van considerar condicions d’equilibri demografic i una taxa constant de
reclutament de femelles mictiques al llarg del temps. En aquesta situacio es
va trobar que el llindar per a I'edat de fertilitzacié que determina una ESS és
aquell que produeix constantment el mateix nombre d'ambdés tipus de
femelles mictiques. En l'altra situacié, es va suposar que no hi havia
condicions d’equilibri demografic i es van considerar diferents patrons de
canvi en la densitat poblacional, una situacié molt més realista. En aquesta
situacio es va trobar que el llindar per a I'edat de fertilitzacié que determina
una ESS és aquell que produeix una assignacié sexual paritaria entre
ambdds tipus de femelles sexuals quan s’integra el nombre de cadascuna
d’elles per a tot el periode de reproduccio sexual. La primera situacié és pot
considerar com un cas particular i al mateix temps simple d’aquesta Ultima.
En tot cas, els valors d'assignacié sexual realitzarien una transicié des de
valors d'1 (totes les femelles mictiques productores de mascles), a I'inici de
la fase de reproduccidé sexual, fins a valors intermedis una vegada
aparegueren els mascles a la poblacié. Aquests valors intermedis serien el
de 0’5 en el cas de la situacio d’equilibri demografic, o valors diferents en el
cas de no-equilibri demografic perd que en amitjanar, i en integrar sobre el
temps, també donarien aquest valor de 0’5 per a I'assignacio sexual.

En aquest capitol, es presenten per primera vegada dades
empiriques, per a rotifers monogononts, obtingudes a partir d’experiments de
laboratori i observacions de camp realitzats especificament amb I'objectiu de
comprovar les prediccions de I'aplicaci6 teorica de la teoria de les

assignacions sexuals, desenrotllada al capitol anterior, per al cas dels
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partenogenetics ciclics haplodiploides. Es presenten els resultats
d’'assignacié sexual per a una poblacio de laboratori del rotifer Brachionus
plicatilis O. F. Muller 1786, i per a una poblacié natural del mateix rotifer que

ha estat seguida durant tres estacions de creixement.

6.2. Material i méetodes

6.2.1. Poblacions de laboratori

Per a tots els experiments va ser utilitzat el clon L1 (Gémez et al. 1995) del
rotifer monogonont Brachionus plicatilis sensu stricto, que ha estat mantingut
en cultiu de laboratori des de que va ser recollit a la marjal del Prat de
Cabanes-Torreblanca (provincia de Castelld) a I'estiu-tardor del 1992. Els

experiments van ser duts a terme en aquaris de 40 L, plens amb aigua de

mar sintética (Instant Oceand , Aquarium Systems) de 12 g/L de salinitat, a
25°C, i aeraci6 i il-luminacié (PAR: aprox. 35 pE m? s™) constants. Els
rotifers van ser alimentats amb I'alga unicel-lular Tetraselmis suecica que va
ser crescuda en un sistema de cultiu semicontinu sota les mateixes
condicions que els rotifers perdo amb el medi enriquit amb una solucié /2
modificada (Guillard i Ryther 1962).

Els cultius experimentals van comencar amb 20 femelles amictiques
(0’5 femelles/L) i una concentraci6 inicial d'aliment d’aproximadament 30.000
cel-llules/mL. El creixement algal va ser detingut als aquaris disminuint la
intensitat luminica fins que la densitat de rotifers es va estabilitzar, i llavors
van ser afegides unes 6.000 céllules/mL diariament. Sota aquestes
condicions es va arribar a una fase (> 10 dies) en la que la densitat del cultiu
de rotifers va ser aproximadament constant. L'experiment es va finalitzar
guan la densitat de rotifers disminuia degut al deteriorament del medi.

L'assignacié sexual i la densitat poblacional en els cultius es va
seguir a través del monitoratge diari d’'una mostra de 500 mL. Aquest volum
va ser diariament reemplacat amb medi fresc. De cada mostra, i si hi havia
prou, es van prendre aleatoriament 408 femelles vives amb I'ajuda d’'una

lupa, i cadascuna d’aquestes femelles es va aillar individualment en un pouet
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amb 1 mL de medi de cultiu fresc (en plaques de cultiu de 24 pouets de 3 mL
de capacitat, Costar, USA) i van ser incubades amb excés d’aliment a les
mateixes condicions experimentals de salinitat, llum i temperatura descrites
abans. 48 hores després es va procedir a I'observacio de la produccié de
descendents, i aixi, cada femella aillada va poder ser classificada com (1)
amictica, si va produir descendents filles, (2) mictica productora de mascles,
0 (3) mictica productora d’'ous de resisténcia. Per tal d’estimar la densitat
poblacional, la resta de la mostra va ser fixada amb lugol i el nombre de
femelles comptat amb I'ajuda d’'un microscopi invertit.

Dues repliques independents de I'experiment es van dur a terme. Ja
qgue la concentracié d’aliment en els aquaris va ser controlada de manera

molt relaxada, els experiments van diferir en les densitats de rotifers.

6.2.2. Poblacions de camp

Aquest estudi es va realitzar en un toll (Poza Sur) situat al sud del Parc
Natural del Prat de Cabanes-Torreblanca, una zona de marjal situada junt a
la costa, al nord de la provincia de Castell6. Aquest paratge presenta una
serie de tolls menuts i canals que habitualment s'inunden amb les pluges de
la tardor-hivern. La Poza Sur és un toll menut fet per I'home, d'aigua
salabrosa, i de forma aproximadament rectangular amb una llargaria maxima
d’'uns 30 m i 7m d’amplada (per a més informacid vegeu I'Apartat A.1.2).

En aquest lloc es van prendre un total de 52 mostres,
aproximadament a les 11 del mati, amb una periodicitat quasi-regular d’'una
setmana, al llarg de dues estacions de creixement consecutives de B.
plicatilis (anys 1996/97 i 1997/98). Ja que el toll és habitualment massa som
per a permetre mostreigs convencionals del plancton, les mostres de rotifers
van ser obtingudes filtrant un volum variable d’aigua (recollit per successives
extraccions d'aigua amb un got de precipitats d'1 L) a través d'una malla
Nytal de 30 uM de diametre de porus. Les mostres vives del rotifer van ser

transportades al laboratori en la mateixa aigua del toll. Per a I'estimacié de la
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densitat de rotifers, es van filtrar cada vegada entre 2 i 10 L d’aigua, i la
mostra retinguda al filtre es va fixar amb lugol per al seu posterior recompte.

Sota la lupa, de cada mostra viva de raotifers, fins a 700-800 femelles
adultes i vives del rotifer B. plicatilis van ser capturades i aillades
individualment en pouets de cultiu. Des que les mostres eren preses en el
camp fins que s’acabava amb l'aillament individual podien passar entre 5i 7
hores, i ja que les mostres de rotifers estaven altament concentrades degut
al procés de filtracid, es van desestimar per a I'aillament les femelles jovens,
ja que la probabilitat per a una femella mictica jove de ser fecundada podia
haver-se incrementat considerablement durant el periode de transport i
manipulacio de la mostra al laboratori. Les femelles adultes aillades van ser
cultivades i classificades com en els experiments de laboratori. La densitat
poblacional va ser estimada de la mateixa manera que per als experiments
de laboratori a partir de les mostres quantitatives fixades.

Un procediment semblant a l'utilitzat en el programa de mostreigs
1996/98 es va utilitzar durant alguns mostreigs preliminars de la Poza Sur al
1992/93. No obstant aix0, ja que aquest programa no va ser especificament
dissenyat per a estimar I'assignacié sexual, la freqiiéncia dels mostreigs va
ser més baixa (aproximadament una mostra cada 3 setmanes), i més baix
va ser el nombre de femelles aillades (de 13 a 121) que va ser utilitzat per a

identificar els tipus reproductius.

6.2.3. Analisi de les dades

La rad d'assignaci6 sexual en cada mostra va ser calculada dividint el
nombre de femelles mictiques productores de mascles pel nombre total de
femelles mictiques (Fy i F;, productores de mascles i productores d'ous de
resisténcia respectivament). A partir d'aquestes dades, es pot calcular un
valor integrat per a la ra6 d'assignacioé sexual (RS) per a tot el periode de
reproduccié sexual. Per a fer acO, es calcula el sumatori dels valors
d’assignacié sexual de cada mostra (S;, per a la mostra i) ponderats per la

densitat de femelles sexuals en cada mostra (M;, per femelles mictiques) i
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pel periode de temps que representa cada mostra (t). AcO resulta en la
férmula:
&R, _ alsmt)

é(Fh +Fr) é‘(Miti)

RS

Aquesta expressio és una suma de distribucions binomials (Si). Si es suposa
gue aquestes distribucions binomials s6n independents i que els errors en
'estimaci6 de la resta de factors sén menyspreables, la hipotesi de
I'assignacié sexual paritaria pot ser provada utilitzant un test z amb dues

cues, amb el valor esperat per a la mitjana de 0’5 (Sokal i Rohlf 1981).

6.3. Resultats

6.3.1. Poblacions de laboratori

Als panells superiors de les Figures 6.1a i 6.1b es mostren les dinamiques
per a la densitat de rotifers i assignacio sexual de les dues poblacions des de
densitats aproximades de 0'1 femelles/mL fins linici del declivi poblacional.
La fase de creixement exponencial de la poblacid6 a I'experiment 2, en
comparacié a I'experiment 1, esta endarrerida. No obstant aix0, en ambdos
experiments, després d'una fase de creixement exponencial, va apareixer
una fase de densitat poblacional aproximada de 10 femelles/mL, que es va
mantenir estable durant més de 10 dies. La reproducci6é sexual va comencar
junt amb la iniciacié de la fase de creixement exponencial, i la taxa de mixi
(la proporcié de femelles mictiques respecte del total) va variar entre 0’41 i
0’69 per a I'experiment 1, i entre 0’30 i 0’63 per a I'experiment 2, una vegada
estabilitzats els cultius. Tal i com era d'esperar, quan va comencar la
reproducci6é sexual, la rad d’'assignacio sexual es va mostrar completament
desviada cap a les femelles mictiques productores de mascles en ambdos
experiments (rad d'assignacié sexual proxima a 1), ja que abans de la
iniciacio de la mixi no hi havien mascles en la poblacié per tal de fertilitzar
les femelles mictiques, i les femelles mictiques vergens es converteixen en
productores de mascles. En canvi, al final de la fase de creixement

exponencial, les femelles mictiques productores d'ous de resisténcia van
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Figura 6.1. Dinamiques de les poblacions de laboratori de B. plicatilis a (a)
I'experiment 1 i (b) I'experiment 2. Panells superiors: raons d’assignacié sexual
(quadrats) en el moment del mostreig, i densitat poblacional (punts). Les linies
verticals mostren els intervals de confianca al 95% per a les raons d’assignacio
sexual (calculats a partir d’'una distribucié binomial) i els errors estandard per a
la densitat de femelles (basats en una distribucié de Poisson). Panells inferiors:
Densitat de femelles mictiques productores de mascles (ratllat) i densitat de
femelles mictiques productores d’'ous de resistencia (obscur).
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Taula 6.1. Resum dels resultats obtinguts a partir dels experiments de camp i
laboratori per a poblacions de B. plicatilis. La mitjana per als diferents valors va
ser calculada integrant sobre el temps els parametres corresponents. (P,
probabilitat en un test de la z [assignacio sexual = 0'5]; n, nombre de femelles
classificades d’acord amb el seu mode de reproduccio.)

Tipus ;Xepz:::qlzilto Assignacis n, femelles Tan>§ia;( iole p‘?bT%Eilct)erlmtal
0 estacio sexual mitiana P mictiaues amictiaues mitjana (fenr::éﬁQSIL)
Laboratori
Experiment1 0'51+0'01 0155 3381 2301 60% 507
Experiment2  0'52+0'01 0096 3251 3978 50% 787
Camp
1996/97 0'80+0'02 <0001 491 11289 4% 0’15
1997/98 0'51+0'02 0480 794 9327 9% 002
1992/93 0'39+0'13 0398 82 610 11% 0’36
Global 0'43+0'11 0’547 1367 21271 10% 0’17

tendir a igualar el nombre de femelles mictiques productores de mascles,
llavors la ra6 d'assignacié sexual va caure lleugerament per davall de 05, i
va tendir a variar proxima a aquest valor de 0'5 durant la fase d’estabilitat de
les poblacions. Ambdés experiments van mostrar un patré molt similar.

Els panells inferiors de les Figures 6.la i 6.1b mostren les
dinamiques de les densitats totals de femelles mictiques productores de
mascles i productores d'ous de resisténcia. Integrant sobre el temps el
nombre d’ambdos tipus de femelles (vegeu en Material i méetodes), es van
estimar les taxes d'assignacié sexual per a ambdos experiments, que van
resultar ser molt proximes al valor predit de 0'5 (Taula 6.1). Aquests valors
d’'assignaci6 sexual observats no mostren diferéncies estadisticament

significatives respecte del valor esperat (P > 0'05).

6.3.2. Poblacions de camp
El panell superior de la Figura 6.2a mostra les dinamiques d'assignacio
sexual i densitat poblacional del Brachionus plicatilis a la Poza Sur durant

I'estacio de creixement 1996/97. Una mostra preliminar va ser presa el 4 de
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Figura 6.2. Dinamiques de les poblacions de B. plicatilis a la Poza Sur (Prat de
Cabanes-Torreblanca) al llarg de les estacions de creixement (a) 1996/97 i (b)
1997/98. Panells superiors: raons d'assignacié sexual (quadrats) en el moment
del mostreig, i densitat poblacional (punts). Les linies verticals mostren els
intervals de confianca al 95% per a les raons d’assignacié sexual (calculats a
partir d’'una distribucié binomial) i els errors estandard per a la densitat de
femelles (basats en una distribucié de Poisson). Panells inferiors: Densitat de
femelles mictiques productores de mascles (ratllat) i densitat de femelles
mictiques productores d’'ous de resisténcia (obscur).
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setembre de 1996 on no es van trobar B. plicatilis. En la seguent visita (I'11
de novembre) es va trobar que una poblacié d’'aquest rotifer estava ja ben
establerta. Cap a finals del marc del 1997 aquesta poblacié va desapareixer
guasi completament. Les densitats de B. plicatilis van ser bastant estables al
llarg de la major part de I'estacié de creixement, sent la densitat maxima a la
que es va arribar de 280 femelles/L. Es va detectar la preséncia de femelles
mictiques en la major part dels mostreigs (Figura 6.2a, panell inferior), amb
valors per a la taxa de mixi que oscil-laven entre 0’01 i 0'10. L'assignacio
sexual a llarg d'aquesta estacid de creixement va estar completament
desviada cap a les femelles mictiques productores de mascles, amb un valor
integrat sobre el temps per a la taxa d'assignacié sexual que va divergir
considerablement del valor esperat (Taula 6.1).

La Figura 6.2b mostra els resultats per a I'estacié de creixement
1997/98. El B. plicatilis va comencar la colonitzacié del toll cap a finals de
setembre del 1997, i va estar present durant vora un mes a unes densitats
de 10-20 femelles/L. Llavors, la densitat poblacional va declinar a valors molt
baixos (aprox. 1-2 femelles/L). Cap a finals del febrer de 1998, la poblacid
va comengar a créixer de nou, per a tornar a desapareixer quasi per complet
a principis de juny. En aquesta estacié de creixement es va trobar un pic de
densitat de poblacio (aprox. 120 femelles/L) el 31 de marg del 1998, i no es
va observar cap fase d’estabilitat en la densitat poblacional. Es va observar
reproduccio sexual al llarg de tota I'estacio, amb valors per a la taxa de mixi
entre 0'02 i 0'17. L'assignacié sexual va mostrar el patré esperat, estant
desviada cap a les femelles mictiques productores de mascles quan la
densitat poblacional, i concomitantment la densitat de femelles mictiques,
eren baixes. La desviaci6 oposada es va observar a altes densitats
poblacionals. En conjunt, la taxa d’'assignacié sexual global per a I'estacio de
creixement va ser molt proxima al valor predit (Taula 6.1), i els valors predits
i observats no van diferir significativament.

Els mostreigs duts a terme des de I'octubre del 1992 al maig del

1993 no van estar especificament dissenyats per a comprovar la teoria de
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les assignacions sexual, i aci es presentaran només de forma sumaria les
dades recollides. La densitat poblacional va variar entre 3 i 1.600 femelles/L.
Es van trobar femelles mictiques en la major part dels mostreigs (taxa de
mixi maxima: 0'23), i el valor integrat per a la ra¢ d'assignacio sexual no va
diferir estadisticament del valor esperat (Taula 6.1). Pero a pesar del fet que
aquest valor no difereix de manera significativa del valor predit, és
convenient fer notar que I'error estandard associat és molt alt, i I'estimacio
esta basada en un nombre relativament baix de femelles mictiques
classificades (n = 82).

També es va calcular el valor d'assignacié sexual global per al
conjunt de les tres estacions de creixement utilitzant el mateix procediment
d’integraci6 descrit per a cadascuna de les estacions de creixement (vegeu a
'Apartat 6.2.3). La raé d’assignacié sexual no va diferir en aquest cas de

I'assignacio sexual paritaria (Taula 6.1).

6.4. Discussio6

Com s’ha dit, el cicle de vida partenogenétic proporciona un valués model
per a lestudi de [Ilevoluci6 de Tlassignaci6 sexual. Sota la fase
partenogenetica del cicle, els mascles estan absents de la poblaci6 i la
transicié6 de la fase partenogenética a la sexual implica un ajust de les
proporcions sexuals des de zero fins a un determinat nivell d’equilibri (Barker
i Hebert 1986). Hi ha tota una diversitat de sistemes de determinaci6é del
sexe entre els set grups taxonomics que actualment es coneix que es
reprodueixen per partenogéenesi ciclica (Hebert 1987). La determinacio
sexual cromosomica es déna en tres grups (trematodes digenétics, afids i
cecidomids) i el segon mecanisme de determinacié sexual més comd,
I'haplodiploidia, és caracteristica dels rotifers monogononts, les vespes
cinipides i els escarabats micromaltids. En contrast amb aquests grups, els
cladocers tenen determinacié sexual ambiental.

Els haplodiploides sexuals han proporcionat nombroses oportunitats

de comprovacio de la teoria de les assignacions sexuals (Charnov 1982). De
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fet, gran part del treball empiric que sobre proporcions sexuals s’ha
desenrotllat (p.ex., Hamilton 1972; Trivers i Hare 1976; Oster i Wilson 1978;
Charnov 1978; Boomsma i Grafen 1991) incumbeix a organismes
haplodiploides que es reprodueixen sexualment ja que el seu métode de
determinacié sexual proporciona major oportunitat de desviar les proporcions
sexuals de manera adaptativa que la que tenen els organismes amb
determinacié sexual cromosomica (Bulmer 1994). En canvi, fins on se sap,
no s’ha fet cap esfor¢ per comprovar la teoria de les assignacions sexuals en
haplodiploides partenogenétics ciclics. L'aplicaci6 de la teoria de les
assignacions sexuals al cas dels rotifers feta al capitol anterior i les dades
empiriques que la suporten presentades en aquest capitol son de rellevant
importancia a I'hora d’aplicar I'argument de Fisher als haplodiploides que es
reprodueixen per partenogenesi ciclica. Més important encara, els rotifers
presenten algunes peculiaritats que fan d’ells uns elements valuosos per a
comprovar la teoria de les assignacions sexuals, ja que la determinacio
sexual en els monogononts és dependent de la densitat atés que la
proporcié d'ous fertilitzats és directament controlada per la densitat de
mascles. A més, el cicle de vida partenogenétic ciclic dels braquionids
comporta complicacions addicionals en la interpretaci6 de I'assignacio
sexual ja que els individus sexuals constitueixen generacions diferents en
relacié als seus ancessors partenogenétics més proxims (vegeu el capitol
anterior).

A l'anterior capitol, s’ha demostrat numéricament que en el cas dels
rotifers monogononts, la prediccié fisheriana d'igualtat en el nombre de
mascles i de femelles pren la forma d'un igual nombre de femelles mictiques
productores de mascles (que donen compte indirectament de l'assignacio
masculina) i de femelles mictiques productores d'ous de resisténcia (que
donen compte per elles mateixes de l'assignacié femenina). Aquesta
prediccio va ser feta sota les suposicions habituals d’aparellament a l'atzar,
en poblacions grans, i sent I'assignacioé sexual individual un tret heretable.

Amb posterioritat al desenrotllament d’aquest capitol teoric, Calsina et al. (en
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premsa) van dur a terme una analisi matematica formal del mateix model i
van arribar a les mateixes conclusions. Per tant, ara esta clar (1) quin
concepte d'assignacio sexual deu ser aplicat als rotifers monogononts (aco
és, femelles productores de mascles vs. femelles mictiques fertilitzades), (2)
que I'ajust dependent de la densitat en les proporcions sexuals dels rotifers
és un efecte demografic a curt termini que no interfereix amb I'ajust evolutiu
de l'assignaci6é sexual, i (3) que I'assignacié sexual paritaria, que és predita
per la teoria estandard de I'assignacié sexual, és d'esperar també en els
rotifers a pesar de les complexitats del seu cicle vital. Els resultats que aci
s’exposen ho validen empiricament i per primera vegada. Es va trobar el
valor esperat d'igual assignacid de recursos sexuals tant en les poblacions
de laboratori estudiades, com en dues de les tres estacions de creixement
seguides per a una poblacié natural.

Les condicions de cultiu emprades en els experiments van estar
dissenyades amb I'inic proposit a priori d'obtenir densitats poblacionals que
(1) no foren irrealisticament elevades en comparacié amb les poblacions
naturals i (2) que permeteren un mostreig freqient d'un elevat nombre de
femelles. La primera condici6 és critica, perqué si les condicions
experimentals reflectiren diferéncies significatives amb aquelles en les quals
la poblacié va evolucionar, I'assignacié sexual resultant podria no ser
interpretable en termes evolutius. Encara que les densitats poblacionals en
els experiments de laboratori van ser molt més altes que les trobades en les
mostres de camp, van quedar dins del rang en el que es troben les
poblacions naturals. Aixi, per a B. plicatilis, Iltis i Riou-Duwat (1971) van
trobar densitats de 65 femelles/mL, J. Armengol-Diaz i M.R. Miracle
(comunicacié personal) van trobar pics de densitat de fins 63 femelles/mL en
llacunes interiors de la Peninsula Ibérica, i Hammer (1981) va trobar
densitats de 34 femelles/mL. Per altra banda, el disseny experimental va
permetre mesurar els valors d'assignacié sexual amb baixos errors de
mostreig i amb alta freqliéncia, el que incrementa la confianca de les

estimacions. Com a resultat, és de considerar que aquests experiments de
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laboratori proporcionen evidencia per a suportar que la prediccié6 d'una
assignacio sexual equitativa en el cas dels rotifers es compleix.

A diferéncia de les poblacions experimentals de laboratori, per a les
poblacions naturals es van trobar valors per a la rad d'assignacié sexual
bastant diferents. Encara que podrien ser producte d’errors en els mostreigs,
gue és d'esperar que siguen majors que per a les mostres de laboratori,
també és d’'esperar que les variacions ambientals que poden donar-se a
I'atzar produisquen algun efecte. Es d’esperar que les variacions aleatories
gue es donen entre diferents anys siguen particularment importants per a les
poblacions naturals de zooplancton que habiten llacunes o tolls menuts, a
causa de les caracteristiques del seu habitat (p.ex., poca grandaria) i dels
seus cicles vitals (p.ex., curta esperanca de vida), que poden fer que la
inércia demografica d’aquestes poblacions siga realment baixa. Com s’ha
mostrat al capitol anterior, la probabilitat per a una femella de ser fecundada,
i de ser per tant productora d'ous de resisténcia, depen, per una banda, de
les taxes de reclutament i mortalitat de les femelles mictiques i els mascles,
de l'edat a la que arriba a la maduresa una femella i de la probabilitat
d’encontre entre un mascle i una femella, i, per altra banda, del llindar per a
I'edat de fertilitzacié (vegeu el capitol anterior). Variacions interanuals en el
primer conjunt de factors pot causar desviacions del llindar optim per a I'edat
de fertilitzacié (aquell que causa una probabilitat de fertilitzacié igual a 0'5),
si aquest llindar no pot ser ajustat per plasticitat fenotipica. Un cert grau de
plasticitat fenotipica encarregat de mantenir un cert nivell d’optimitzacié per
a aquest tret és d’esperar, ja que el llindar per a I'edat de fertilitzacid, si esta
determinat per taxes de desenrotllament, pot estar correlacionat amb I'edat a
la maduresa, les taxes de mortalitat i naixement, etc. En canvi, es dificil
imaginar-se els senyals per al desenrotllament d’optimitzacio per al llindar en
I'edat de fertilitzaci6 a partir de canvis en altres factors, com per exemple la
probabilitat d’encontre entre mascle i femella. En abséencia de plasticitat
fenotipica optimitzadora, no es pot esperar un valor d'assignacié sexual

paritari en cada estacid de creixement. Dues alternatives son llavors
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possibles: (1) I'evolucié d'un generalista que presente eixe valor d'assignacio
sexual paritari en traure la mitjana al llarg de diferents anys, o (2)
I'afavoriment per seleccid fluctuant de diferents llindars per a l'edat de
fertilitzacié en diferents anys, amb el conseqiient manteniment de diversitat
genética per a aquest tret. En aquest (ltim cas, I'evolucié de la poblacié
seguiria els canvis en les condicions demografiques amb un retard, i llavors
no seria d’esperar que es produira optimitzacié. Els resultats que aci es
presenten son consistents amb la primera opcié ja que no es troba una
desviacié estadisticament significativa respecte de I'equitativitat en
I'assignacio sexual quan les dades de les tres estacions de creixement son
analitzades en conjunt.

Només un estudi de King i Snell (1980) proporciona dades
empiriques sobre el nombre de femelles mictiques productores de mascles i
de femelles mictiques productores d'ous de resisténcia en poblacions
naturals de rotifers comparables a les que aci s’han presentat. Aquestos
autors van seguir unes poblacions del rotifer Asplanchna girodi, a intervals
d’'un o dos dies, durant dos periodes de reproduccio sexual (abril i maig) a
any 1977. Les condicions de creixement de la poblacié van ser millors
durant I'abril d’aquell any, tal i com es pot deduir a partir de les molt més
altes densitats poblacionals observades. A partir de les seues dades, i
tractant-les de la mateixa manera que les altres aci presentades, es pot
calcular el nombre, integrat sobre el temps, de cadascun dels tipus de
femella mictica. Els valors d’assignacié sexual van ser 0’39 en abril i 0’64 en
maig. Ambdos valors, aixi com el valor mitja (estimat de la mateixa manera),
0’44, s6n proxims al valor esperat de 0’5, encara que no es pot aplicar un
test estadistic per a comprovar-ho, ja que aquest autors no proporcionen les
freqliencies absolutes per a les seues dades. A més, com s’acaba de dir, cal
esperar desviacions respecte del valor esperat si el llindar per a I'edat de
fecundacio és un tret fixat de manera fenotipica. Valors optims per a aquest
tret, per a llargs periodes de temps, haurien de ser suboptims sota

condicions millors que la mitjana (per exemple, per a una alta taxa de
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reclutament), causant per tant un déficit de femelles productores de mascles.
Al contrari, s’hauria d’esperar un excés de femelles productores de mascles
sota pitjors condicions. Agquestes expectatives sén qualitativament
consistents amb el déficit de femelles mictiques productores de mascles
observat a altes densitats poblacionals i I'excés a baixes densitats en les
poblacions d’Asplanchna seguides per King i Snell (1980).

Les dinamiques d'assignacio sexual en les poblacions de laboratori
sén rellevants perqué suggereixen que es déna una fase estable
d’assignacio sexual paritaria sota condicions de densitats poblacionals altes i
estables. Si aquest resultat féra aplicable a poblacions naturals, implicaria
gue una fase d’assignacié sexual paritaria podria tendir a ser prevalent en la
dinamica de la reproduccié sexual a altes densitats, i aixi seria la fase amb
més pes dins del comput global d’assignacio sexual. Si fora aixi, I'assignacio
sexual tendiria a ser més proxima a 0’5 a mesura que la fase d'equilibri féra
més llarga i la densitat fora més alta.

Encara que es necessita més suport, en particular sobre assignacio
sexual en altres espécies de rotifers i tipus d’habitats, els resultats aci
presentats recolzen la prediccié de l'assignacié sexual paritaria. Aquests
mateixos resultats, per altra banda, posen en questi6 algunes de les
argumentacions que tracten d’explicar per queé la induccié de la reproduccio
sexual (la mixi) esta relacionada amb altes densitats poblacionals en
diverses espécies de rotifers. Aquest punt sera abordat amb deteniment al
capitol segiient.

Finalment, el treball presentat en aquest capitol mostra un exemple
del cami pel que la continua expansié de la investigacié en el camp de la
teoria de les assignacions sexuals esta fructificant per a grups d’organismes
préviament no estudiats, i mostra de manera empirica com en el cas dels
rotifers també s'acompleixen les teories més generals sobre les proporcions

sexuals.



[ Y5 Una nota sobre la interrelacié entre la teoria

dels patrons optims de mixi i la teoria de les

assignacions sexuals

Als capitols precedents ja s’ha argumentat i discutit amb suficient detall
sobre la necessitat dels rotifers de produir ous de resisténcia per a escapar a
les condicions adverses del medi (vegeu a I'Apartat 2.1). També s’han
descrit els bucles demografics (fonamentalment el referit a la densitat de
mascles) que regulen la densitat de femelles mictiques productores de
mascles i de femelles mictiques productores d'ous de resisténcia (Apartat
5.1). I s’ha demostrat que I'ajust dependent de la densitat en les proporcions
sexuals dels rotifers és un efecte demografic a curt termini que no interfereix
amb [l'ajust evolutiu de l'assignacié sexual, que deu ser de 0’5, és a dir,
d’equifregliencia d’ambdos tipus de femelles sexuals (Apartat 5.3).

A banda de la importancia intrinseca d'aquest Ultim resultat, la
hipotesi de que I'assignacio sexual en rotifers deu ser equitativa es rellevant
per a I'analisi de I'optimitzacid dels patrons de mixi, especialment a I'hora de
tractar el problema del moment optim per a la iniciacid de la mixi. Es
ampliament acceptat que la mixi deu ser induida a altes densitats
poblacionals. S’ha proposat que podria ser avantatjos iniciar la mixi quan la
densitat és alta perque (1) més femelles mictiques poden ser reclutades
(Snell i Boyer 1988; Serra i King 1999), (2) una alta densitat poblacional és
un senyal d'una forta competéncia pels recursos i d'un deteriorament de
I'habitat (Carmona et al. 1993), (3) la probabilitat d’encontre entre el mascle i
la femella podria ser major (Birky i Gilbert 1971; Gilbert 1977; Snell i Garman

1986), i (4) l'encontre podria estar menys afectat per [|'estocasticitat
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demografica (Muenchow 1978), és a dir, menys afectat per la diferent sort
dels individus en trobar una parella.

Una interpretacié directa del tercer argument és que amb altes
densitats poblacionals es facilita I'encontre entre mascles i femelles, i per
tant una major proporcié6 de femelles sera fecundada i es convertira en
productora d’ous de resisténcia; d'aixo es conclou que és avantatjés induir la
mixi a altes densitats per tal de maximitzar la produccié d’ous de resisténcia.
Aixi doncs, esta implicit en aquest tercer argument que l'avantatge de la
induccié de la mixi a altes densitats poblacionals resideix en que es
disminueix I'assignacioé sexual en mascles (ja que es disminueix I'assignacio
sexual en femelles mictiques productores de mascles). Per tant, existeix una
contradiccio entre la teoria de I'assignacidé sexual desenvolupada en els
capitols anteriors i la hipotesi de la probabilitat d’encontre com a factor
selectiu per a la inducci6 de la mixi a altes densitats. Com es veura més
endavant, la contradicci6 apareix en la conclusié6 que s'extrau d'aquesta
hipotesi, no en la premissa ni en la sequéncia causal esquematitzada més
amunt.

Les dades obtingudes al capitol anterior o les recol-lectades a partir
d’altres autors (p.ex., King i Snell 1980) proven que, en efecte, a altes
densitats I'assignacié en mascles disminueix. Aixi s’observa a les Figures
7.1, 7.2 1 7.3, que mostren, per a distints casos, la relacié entre la proporcio
de femelles mictiques productores de mascles i la densitat total de femelles
mictiques, bé en el mateix moment o bé cert periode de temps abans (per a
aixi donar compte del temps consumit en el procés de determinacié d'una
variable per l'altra). En aquestes figures s’aprecia una relacid negativa
(major densitat, menor assignacid en mascles) si bé és cert que la
dependéncia tendeix a perdre’s en el rang més alt de densitats. Aixi, les
premisses en les que es basa la hipotesi de la probabilitat d’encontre es
compleixen. No obstant, siga la que siga la relaci6 demografica entre la
densitat i I'assignacidé en mascles, aquesta relacio, d'acord amb la teoria

desenrotllada en aquesta tesi, deu ajustar-se, en mitjana, a una assignacio
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Asplanchna girodi
(després de King i Snell 1980)

| g
Mh(t)/M(t) = -0'136Ln(M(t-2)) + 0’644 .
08t R*=0'6273 .
- Toaq
= - ]
S 067, N\ " ] 02 ‘
= 0 2 4 6
) n RETARD (dies)
£ 04+ s
s 0 . .
02T — - []
0 | | | |
0 5 10 15 20 25

FEMELLES MICTIQUES(t-2) / L

Figura 7.1. Relacio entre la proporcié de femelles mictiques productores de
mascles (Asplanchna girodi) i la densitat total de femelles mictiques dos dies
abans. Les dades estan ajustades a una corba logaritmica pel méetode dels
guadrats minims. El requadre interior mostra els valors del coeficient R? guan
s'ajusta la corba a diferents retards entre la proporcié de femelles mictiques
productores de mascles i el nombre total de femelles mictiques. (Mh, nombre de
femelles mictiques productores de mascles; M, nombre total de femelles
mictiques.)
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Figura 7.2. Relacio entre la proporcié de femelles mictiques productores de
mascles (Brachionus plicatilis, estudi de laboratori) i la densitat total de femelles
mictiques dos dies abans. Les dades estan ajustades a una corba logaritmica
pel metode dels quadrats minims. Per a una explicacid sobre el requadre
interior, i sobre el significat d’Mh i M mireu al peu de la figura anterior.
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Brachionus plicatilis
(estudi de camp: 1996/97)
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Brachionus plicatilis
(estudi de camp: 1997/98)
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Figura 7.3. Relacio entre la proporcié de femelles mictiques productores de
mascles (Brachionus plicatilis, estudi de camp) i la densitat total de femelles
mictiques el mateix dia. Les dades estan ajustades a corbes logaritmiques pel
metode dels quadrats minims. Les dues grafiques corresponen a dues
estacions de creixement diferents. La separacié temporal entre els mostreigs de
camp (irregulars, i d’'una setmana aproximadament) no va permetre en aquest
cas calcular I'ajust de les dades a diferents desfasaments en el temps, com en
els casos anteriors, entre la proporcié de femelles mictiques productores de
mascles i el nombre total de femelles mictiques. Fixeu-vos també en les
diferencies d’escala, respecte a la figura anterior, en la densitat de femelles
mictiques. (Mh, nombre de femelles mictiques productores de mascles; M,
nombre total de femelles mictiques.)
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sexual equitativa. El problema amb la hipotesi de la probabilitat d’encontre
resideix en que no presta atencié a com s'ajusta en escala evolutiva la
relaci6 entre assignacié en mascles i densitat poblacional, ajust que deu
donar valors mitjans d’'assignacid sexual equitativa independentment de la
densitat mitjana a la qual ocorre la mixi per a cada espécie, poblacio, clon,
etc. de rotifers.

La Figura 7.4 il-lustra bé com la teoria de l'assignacio sexual és
compatible amb els efectes demografics de la densitat sobre 'assignacio
sexual. Encara que existeix una relacié negativa entre assignacié sexual i
densitat, aquesta relacid pot quedar descrita per una familia de corbes
diferents en funcié del llindar per a I'edat de fertilitzacié (panell superior de la
Figura 7.4): un valor menor per a aquest llindar permet una assignacié major
en mascles a igual densitat, ja que hi ha menys temps per a que la femella
siga fecundada. Segons el régim de densitats en el que es done la mixi
(panell inferior de la Figura 7.4), es seleccionaria un llindar per a I'edat de
fertilitzaci6 —aquell que en mitjana dona una assignacio sexual equitativa—.
Pero com dins d'un régim de densitats hi haura certa fluctuacid, s'observara
una dependencia de I'assignacié sexual en relaci6 amb la densitat en una
escala temporal curta, relacié que no alterara el resultat mitja (vegeu de nou
el panell inferior de la Figura 7.4). Per suposat, si la induccié de la mixi
ocorre a major densitat hi haura, amb la mateixa mitjana d’'assignacio
sexual, un major nombre —no proporcié— de femelles productores d’'ous de
resisténcia, pero eixe avantatge és el recollit per altres arguments (vegeu el
segon paragraf d’aquest capitol) i no es basa en la probabilitat d’encontre
sexual.

La hipotesi de que la mixi deu induir-se a altes densitats per tal
d’'incrementar la probabilitat de fecundacié compta, aixi i tot, amb un Gltim
recurs. Certament, no seria adaptatiu induir la mixi a unes densitats tan
baixes que I'encontre mascle-femella fora impossible. Aquesta puntualitzacio
també pot ser incorporada a l'esquema d'aquesta tesi. A molt baixes

densitats, per a permetre una assignacié sexual equitativa, el llindar per a
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Figura 7.4. Relacions demografiques hipotétiques entre I'efecte de la densitat
total de femelles mictiques i la proporcié de femelles mictiques productores de
mascles (ajustades a corbes de tipus y = -c In(x) + b). Les diferents corbes al
panell superior vindrien determinades pels valors del llindar per a I'edat de
fertilitzacid (T) de cada poblacié. Els valors de T vindrien a la seua vegada
determinats pel rang habitual de densitats (panell inferior) en el que es déna la
mixi en cada especie, poblacid, clon, etc. Al panell inferior es representen
només els trams de les corbes que corresponen a les densitats habituals en les
gue es donaria la reproduccié sexual per a cada cas, i que en mitjana haurien de
fer que es donara un valor d’assignacié sexual de 0'5, tal i com s’ha explicat es
calcula segons I'Apartat 6.2.3. Valors habituals de baixes densitats per a la mixi
(p.ex. cas A) provocarien un endarreriment en els valors del llindar per a I'edat
de fertilitzacio (Ta). (Mh, nombre de femelles mictiques productores de mascles;
M, nombre total de femelles mictiques.)
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I'edat de fertilitzacié hauria de demorar-se molt, per a compensar la baixa
taxa d’encontre mascle-femella per unitat de temps. Una demora elevada
podria arribar a fer que s’haguera de demorar el comencament de
I'ovoposicio —ago és, de la maduresa— i tindria un cost en termes de menors
probabilitats de supervivéncia fins la reproduccié. Es matéria d'investigacio
empirica arribar a coneixer si aquesta possibilitat és rellevant a la natura.
D’acord amb les dades de la literatura, el llindar per a I'edat de fertilitzacié és
molt més curt que l'edat de la maduresa. Snell i Childress (1987) van
mostrar que I'edat mitjana a la que perd la susceptibilitat de fertilitzacio el B.
plicatilis (soca russa) era de 7'9 hores (33% de I'edat de la maduresa), i
Hagiwara et al. (1988a) van donar un valor de 9 hores (38% de I'edat de la
maduresa) com a llindar per a I'edat de fertilitzacié per a una soca japonesa
de la mateixa especie de rotifer. Altres especies, tals com Asplanchna
sieboldi o Brachionus urceolaris, sén susceptibles de fertilitzacié durant
només les 4 hores segients al seu naixement (Buchner et al. 1967; Ruttner-
Kolisko 1974), un valor suposadament molt inferior al de I'edat a la qual
s'aconsegueix la maduresa. Aco significa que el llindar per a l'edat de
fertilitzacio pot ser modificat sense cap efecte sobre I'edat de la maduresa,
és a dir, sense cap cost per a la reproduccid, com podria ser una disminucio
del periode reproductiu (producte d’'una maduresa tardana).

Finalment, i com es demostra, la induccié de la mixi a altes densitats
probablement ha de respondre a algunes de les argumentacions exposades
(augment de la taxa de reclutament, disminuci6 de [I'estocasticitat
demografica, senyal proxim de deteriorament ambiental o esgotament de
recursos, ...), pero el que si que pareix clar és que no ha de ser per a donar
una major taxa de fertilitzacid, i per tant una major produccié d'ous de

resisténcia.






8 Y4 consideracions finals i conclusions generals

8.1. Consideracions finals i discussio general

El sexe és una de les arees dins del camp de la biologia que major atractiu
ofereix als evolucionistes i que planteja algunes de les preguntes més
interessants. Per qué va evolucionar el sexe, com és mantingut per seleccio
natural, i quines conseqiéncies té per a l'evoluci6 daltres trets son
glestions d’importancia central per tots els biolegs (Stearns 1987). | dins
d’aquestes, l'assignacio de recursos a la reproduccié sexual versus
reproduccié asexual i I'assignacié de I'esfor¢ reproductiu a funcié masculina
versus funcié femenina son dos dels temes basics dins de I'ecologia
evolutiva dels organismes que es reprodueixen sexualment (Zhang i Wang
1994). Els cicles complexos que combinen reproduccid sexual i asexual
ofereixen una oportunitat Gnica per a aplicar i contrastar les teories més
generals, i aixi, els rotifers monogononts, per les caracteristiques
biologiques i del cicle vital que posseeixen es converteixen en organismes
ideals per a I'estudi d’aquests temes (Barker i Hebert 1986). En el cas dels
rotifers, tres sén les preguntes que habitualment s’han platejat relacionades
amb la mixi: per que, quan i quant de sexe? (Snell 1987). Respecte al per
que de la reproduccio sexual en els cicles de vida heterogonics, la gliestié no
esta resolta i les hipotesis plantejades per tractar d'explicar-ho no sén
concloents. En qualsevol cas, la resposta final que es done per a aquesta
quiestié no ha de diferir en gran manera de les raons que es puguen donar
per a explicar el per qué del sexe en la resta d’éssers vius. Aquesta, de totes
les maneres, és una questié que ha quedat fora de I'objectiu d’aquest treball,
gue s’ha centrat en quan el sexe, quant de sexe, i quant entre sexes,
glestions que poden ser abordades des d'un punt de vista més empiric i

menys especulatiu.
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El treball desenvolupat en aquesta tesi és una mostra de com a
través d'estudis poblacionals es dona llum a una serie de questions
evolutives. Les questions plantejades al principi de la present tesi troben
resposta a través de la triada d'estudis (Park 1946) que es considera
conformen els “estudis poblacionals moderns”. 1) estudis de poblacions
naturals, 2) estudis de poblacions experimentals, i 3) estudis de poblacions
teoriques. A més, suposa un clar exemple de com entre els experiments de
camp o laboratori i els models ecologics es produeix un intercanvi a dues
bandes. Els experiments no sols poden ser utilitzats per a parametritzar o
comprovar les prediccions dels models i suggerir la construccié de nous
models, sind que també els models poden ser utilitzats per a indicar el
disseny dels experiments (Gillman i Hails 1997). Per Ultim, una important
part d'aquesta tesi mostra un exemple del cami pel que la continua expansio
de la investigaci6 en el camp de la teoria de les assignacions sexuals esta
fructificant per a grups d’organismes previament no estudiats. Tal i com ho
formulaven Godfray i Werren (1996), “la major part dels estudis sobre
proporcions sexuals tenen a veure amb la comprovacié qualitativa de les
prediccions de la teoria més general amb organismes especifics”. No obstant
aixo, amb el desenvolupament de models demografics fets per a que
s'ajusten a determinats taxons, qué és critic quan estan implicats cicles de
vida complexos, les prediccions d’aquesta teoria ecologica evolutiva general
poden ser quantitativament comprovades.

En la present tesi s’han desenvolupat models teorics —basats en els
coneixements empirics previs que de la biologia d'aquests organismes es
tenien— que donen explicacié 1) sobre el moment optim per a la induccié de
la reproduccio sexual en poblacions de rotifers que habitaren ambients
deterministes i sense restriccions per la densitat, 2) sobre la quantitat de
recursos destinats a la reproduccid sexual en aquest tipus d'ambients, i 3)
sobre com els recursos destinats a la reproduccié sexual s’haurien de
repartir entre funcié masculina i femenina. Seguidament s’han plantejat els

experiments corresponents de camp o laboratori adrecats a comprovar la
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validesa dels resultats teorics obtinguts. De vegades aquests experiments
han comprovat una conseqiiéncia dels models que pot ser també el resultat
d’altres hipotesis, i aixi han estat discutits.

En aquest treball s’ha ampliat el model demografic de Serra i
Carmona (1993) en el que s’estudiaven les estrategies Optimes de mixi per a
rotifers que habitaren aquests ambients amb variacions predicibles i sota la
suposicio de creixement independent de la densitat. Amb suposicions
addicionals a les de Serra i Carmona (1993) sobre la base genética dels
fenotips per als patrons de mixi s’han comprovat alguns dels resultats
apuntats per aquests autors. S’ha demostrat la possibilitat d'invasié de
I'estratégia poblacional optima per al moment d’induccié de la mixi per una
estratégia alternativa amb un moment d’induccié de la mixi anterior, i la
possibilitat del manteniment d’'un polimorfisme per al moment d’'induccié de
la mixi com a producte dels patrons d'invasid. Per contra, els resultats teorics
apunten a que una vegada induida la reproduccio sexual, aquesta hauria de
ser iniciada per tots els individus.

Els resultats del Capitol 4 demostren de manera clara que hi ha una
gran variabilitat individual en la sensibilitat als factors inductors de la mixi en
Brachionus. Aixi, fenotips que determinen una induccié de la mixi més
primerenca 0 més tardana poden ser interpretats com més o menys
sensibles a aquest senyal de la mixi. La novetat d’aquest treball és que la
variabilitat detectada és de tipus intrapoblacional, i té un origen
fonamentalment ambiental. L'existéncia d’aquesta variabilitat esta d’acord
amb la variabilitat existent als patrons de mixi entre diferents soques de
rotifers i que ha estat recollida en la literatura sobre el tema (Hino i Hirano
1977; Snell i Hoff 1985; Lubzens 1989; Carmona et al. 1994), si bé en
aquests casos té un origen genétic. La variabilitat observada en els
experiments d’aquest capitol estaria també d’acord amb els resultats teorics
sobre el polimorfisme per al moment d’induccié de la mixi presentats al
Capitol 3, i amb el patré de mixi continua detectat per Carmona et al. (1995)

per a algunes especies.
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Per altra banda, I'aplicacio teorica que de la teoria general de Fisher
([1930] 1958) s’ha realitzat per al cas dels rotifers ha permes en primer lloc
aclarir la confusio existent (vegeu, p.ex., Vollrath 1998; Serra i Snell 1998)
sobre qué és el que correspon a funcié masculina i que a funcié femenina en
el cas dels partenogenetics ciclics. En segon lloc, ha permés comprovar que
en aquests organismes també es dona una assignacié sexual paritaria, i que
el repartiment de recursos entre funcid6 masculina i funcié femenina és
equitatiu tal i com prediu la generalitzacio de la teoria de Fisher ([1930] 1958)
desenrotllada per Charnov (1982). Les dades empiriques, tant de camp com
de laboratori, presentades al Capitol 6 validen I'aplicacié de la teoria de les
assignacions sexuals al cas dels haplodiploides ciclics partenogenétics,
especificament per als rotifers monogononts. Els resultats han demostrat
també que I'ajust dependent de la densitat en les proporcions sexuals dels
rotifers és un efecte demografic a curt termini que no interfereix amb I'ajust
evolutiu de I'assignacid sexual, que deu ser equitativa.

Finalment, els resultats d’aquest treball deixen algunes questions per
al futur. Els suposits sobre la base genetica dels models per al moment i
taxa d'induccié de la mixi no estan comprovats. Aixi, seria interessant la
realitzacio d'estudis que aportaren detalls sobre l'arquitectura geneética
d'aquests organismes, i en particular dels loci que afecten als trets implicats
en la reproducci6 sexual.

La variabilitat individual observada per al moment d’induccié de la
mixi deixa llacunes sobre la quantificacié de la natura probable del seu
origen, sent atribuible fonamentalment a fenomens de plasticitat fenotipica
gue dominen sobre la variabilitat genética existent. La quantificacié de la
magnitud d’'aquest dos fendmens involucrats és un aspecte que caldria
estudiar amb més deteniment i amb la realitzacié d’estudis empirics més
laboriosos i complexos.

Donada I'excepcid trobada al patré d’assignacié sexual equitativa
per a un dels cicles anuals seguits al camp, i donada la manca general de

dades bibliografiques sobre assignacié sexual en rotifers, encara es
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necessita més evidéncia, en particular sobre assignacié sexual en altres
especies de rotifers i tipus d’habitats.

Per dltim, cap assenyalar que és habitual als models teorics tractar
de manera individualitzada aquell factor objecte d'estudi. Els estudis teorics
estan sotmesos a compromisos, i aixi, Maynard Smith (1974) fa la distincio
entre “simulacions” practiques per a casos particulars i “models” generals;
també May (1973) diferencia entre models “tactics” detallats i models
“estratégics” generals; i Levins (1966) parla dels “desitjos contradictoris de
generalitat, realisme i precisio¢”. Pero si bé és cert que els éssers vius no
responen a pressions individualitzades sind al conjunt, els models altament
realistes (en el sentit de que imiten de manera molt proxima alld que es creu
ocorre en la natura) resulten a vegades intractables a causa de la seua
mateixa complexitat. Arribat a aquest punt, pot ser no quede més remei que
despullar el model fins els seus components estadisticament més
significatius (Gillman i Hails 1997). En aquesta tesi s’han abordat moltes
glestions de manera individualitzada pero dins de models realistes. Aixi i tot,
tal vegada seria interessant per a un futur immediat el reunir en un mateix
model general totes les simulacions parcials. Aquest seria un model més
realista encara, i si el resultat no féra un model intractable (com advertien
Gillman i Hails [1997]), tal vegada permetria estudiar lligams entre diferents
parametres al mateix temps. No obstant aquesta unié dels models, no
s'esperaria un alt grau de variacié en els resultats obtinguts i, en tot cas,
aquests només resultarien interpretables comparant-los sobre la base dels

resultats anteriors.

8.2. Conclusions generals

A continuacié s’enumeren les principals conclusions que es poden extraure

dels resultats d’aquest treball, aixi com de la seua discussié.

1. Es possible el manteniment d’'un polimorfisme per al moment
d’'induccio de la mixi per a poblacions de rotifers amb creixement

independent de la densitat en ambients que varien d'una manera
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determinista, sent aquest polimorfisme producte d’'una seleccié dependent

de freqiiéncies.

2. En ambients deterministes i sense constriccions per la densitat,
taxes de mixi diferents d'l (després de la induccid de la mixi) soén
seleccionades en contra segons els resultats teorics. No obstant aix0, una
taxa de mixi intermedia, entre 0 i 1, és predicible al nivell de la poblacid, com

a resultat de I'estrategia “bang-bang” i de la induccié no sincronica de la mixi.

3. Una barreja de genotips per al moment d’induccié de la mixi pot
donar una major produccié6 d'ous de resistencia que una poblacio
monomorfica. AgO pot ser interpretat com a causat per la millorada sincronia
entre la producci6 de mascles i femelles fertilitzables (aco és, recent

nascudes) en una poblacié amb polimorfisme per a la induccié de la mixi.

4. Individus de I'espécie Brachionus plicatilis directament eclosionats
a partir d'ous de resistencia extrets del sediment del Prat de Cabanes-
Torreblanca mostren una alta variabilitat en la sensibilitat als factors
inductors de la mixi. La component ambiental prima sobre la genética en

I'origen d’aquesta variabilitat.

5. En el cas dels rotifers monogononts, la prediccio fisheriana d'igual
nombre de mascles que de femelles pren la forma d’igual nombre de
femelles mictiques productores de mascles que de femelles mictiques
productores d'ous de resistencia. L'aplicacié de la teoria de Fisher al cas
dels haplodiploides ciclics partenogenétics demostra que en el cas dels
rotifers la funci6 masculina queda representada (indirectament) per les
femelles mictiques productores de mascles, i que la funcié femenina queda
representada (directament) per les femelles mictiques productores d’'ous de
resistencia. Els resultats teorics d'aquest treball mostren que aquesta
assignacié sexual paritaria és també d'esperar per als partenogenetics

ciclics haplodiploides, a pesar de la complexitat del seu cicle de vida.
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6. La predicci6 d'una assignaci6 sexual paritaria que produeix
I'equifrequiencia d’ambdés tipus de femelles mictiques es compleix al final
del periode de susceptibilitat de fertilitzaci6, moment en el que queda

definitivament fixat el desti reproductiu d'una filla mictica.

7. El llindar per a I'edat de fertilitzacié que és evolutivament estable i
gue dona lloc a l'assignacié sexual paritaria no necessariament correspon
amb el llindar que maximitza la produccié d’'ous de resisténcia, aco és, I'edat
a la qual s’arriba a la maduresa, sind que en general és molt anterior.
Aquesta prediccié és consistent amb les dades empiriques que es tenen de
rotifers, ja que la fertilitzaci6 només es dona amb femelles mictiques

immadures molt jévens.

8. En situacions de no-equilibri demografic, la predicci6 d'una
assignacié sexual paritaria s'aconsegueix quan al final de l'estacid de
creixement s’han invertit la meitat dels recursos reproductius en la produccio
de femelles mictiques productores de mascles i I'altra meitat en la produccio
de femelles mictiques productores d'ous de resistencia. En aquestes
situacions, sén d’'esperar desviacions puntuals del valor d’assignacié sexual

paritari.

9. Els estudis d'assignacio sexual en poblacions de camp i laboratori
del rotifer Brachionus plicatilis confirmen que en ambdds tipus de poblacions

es dona I'assignacié sexual paritaria predita per la teoria.

10. La teoria de Fisher aplicada al cas dels rotifers exigeix una
reformulacio de I'argumentacié classica que explica la induccié de la mixi a
altes densitats poblacionals com un mecanisme per a produir una major
proporcié de femelles mictiques fecundades respecte a les productores de

mascles.
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I'area d’estudi

A causa del caracter d’aquesta tesi no s’ha considerat oportd introduir amb
anterioritat els detalls —complementaris als ja exposats— que sobre la
biologia del Brachionus plicatilis, i I'area d'estudi del Prat de Cabanes-
Torreblanca, es passen a descriure a continuacié ja que no soén
indispensables per a la comprensié del present treball. No obstant aixo, s’ha
considerat convenient presentar-los per tal de completar aquest treball i
facilitar aquesta informacio als lectors interessats, encara que aix0 si, a
manera d'apendix per tal de no distraure al lector amb aquesta informacio

accessoria.

A.1.1. Detalls sobre Brachionus plicatilis

Estatus taxonomic

El rotifer Brachionus plicatilis O.F. Muller 1786 (sinonims: B. muelleri
Ehremberg 1834, B. hepatotomus Gosse 1851 i B. orientalis Rodewald
1937) pertany a la familia Brachionidae, ordre Ploimida, classe
Monogononta, filum Rotifera. La sistematica dels rotifers entranya
nombrosos problemes ja que no queda clar quin és el concepte d'espécie
gue cal aplicar a aquests organismes (per a una amplia discussié vegeu en
Gomez 1996). Aix0 ha fet que aquesta especie haja estat revisada
recentment per Segers (1995), i fruit d’aquest treball haja estat dividida en
dues espécies: I'actual especie Brachionus plicatilis que inclouria els antics
morfotips L (de large), i I'especie Brachionus rotundiformis que inclouria als
antics morfotips S (de small). Aixi i tot, el mateix Segers (1995) reconeixia

gue possiblement més espécies podrien formar part del complex Brachionus
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plicatilis, i treballs recents (Serra et al. 1998) recolzen la possibilitat de
subdivisié en noves espeécies.

En aquesta tesi s’ha treballat amb el Brachionus plicatilis sensu
stricto (antics morfotips L). No obstant aix0, alguns dels detalls que a
continuacié es passen a descriure poden no correspondre exactament a
I'especie B. plicatilis siné al complex d'especies, que englobaria també al B.
rotundiformis, ja que algunes vegades la literatura no ha reflectit amb la
suficient claredat el morfotip de I'organisme estudiat. Aquest problema ha
pogut trobar-se també a I'hora d'introduir, analitzar i discutir algunes de les

parts que formen aquesta tesi.

Distribucié i ecologia

El complex d’'espécies del grup B. plicatilis ha estat considerat un grup de
distribucié cosmopolita que es troba a totes les regions biogeografiques a
excepci6é de I'Antartida (Pejler 1977), encara que és més abundant a aiglies
epicontinentals subtropicals. B. plicatilis és un organisme planctonic que
habita preferentment ambients atalassohalins —d’elevada alcalinitat—
(Margalef 1955; Pejler 1974; Walker 1981), sent freqlient la seua preséncia
en llacunes endorreiques (Margalef 1955), aixi com en llacunes litorals
salabroses (Berzins 1960). Donada la seua facilitat dispersiva
—fonamentalment a través dels ous de resisténcia— la seua presencia en un
determinat habitat depén sobretot de la tolerancia als factors ambientals i de
la seua eficacia sota distintes condicions ecologiques.

El grup ha estat observat sota amplis rangs per a la majoria dels
parametres fisico-quimics, caracteritzant-se sobre tot com a eurihali i
politermic (Walker 1981). Suporta valors de salinitat d’entre 0’5 i 97 g/L (Ito
1956, 1960; Miracle et al. 1987), i variacions sobtades per a aquest
parametre (Epp i Winston 1977). La tolerancia a concentracions baixes
d’'oxigen (Walker 1981) indicada per les altes salinitats que és capac¢ de
suportar ha estat corroborada a través d’experiencies de laboratori (Esparcia

et al. 1989). Quant a temperatura, a la natura ha estat observat entre valors
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que varien entre 5°C (Walker 1973) i 30°C (S. Lapesa, comunicacio
personal), i en laboratori arriba a tolerar els 40°C (Pascual i Yifera 1983).

El medi intern de B. plicatilis segueix de prop les variacions salines
del medi extern, si bé és sempre lleugerament hiperosmaotic respecte al medi
circumdant. Es per tant un organisme osmoconformador (Epp i Winston
1977), i si no suporta aiglies amb una salinitat inferior a 0'5 g/L és perque es
provoca que la concentracid salina del seu medi intern caiga per davall dels

nivells minims requerits per a un correcte funcionament metabolic.

Etologia alimentaria

B. plicatilis és un organisme filtrador que crea corrents per mig de la corona
de cilis situada a la regio apical a través de les quals atrau les particules de
les que s'alimenta. Es un organisme polifag i poc selectiu que consumeix
d'una gran varietat d'aliments: algues planctoniques verdes, marrons o
roges, cianobacteris, llevats i bacteris (Ito i Iwai 1957; Ito 1960; Hirata i Mori
1967; Theilaker i McMaster 1971; Hirayama et al. 1973; Pourriot 1977; Hirata
1980; Yasuda i Taga 1980; Yufera et al. 1983; Lubzens 1987; Vadstein et al.
1993). En canvi, és possible que realitze una seleccié per la grandaria i per
I'activitat de les particules que captura (Chotiyaputta i Hirayama 1978; Hlawa
i Heerkloss 1994; Hansen et al. 1997). La grandaria maxima de les
particules que pot ingerir arriba als 28 pm (Hino i Hirano 1980) i és
dependent de la grandaria de la boca de I'animal, mentre que particules
inferiors als 2 pm no son atrapades per falta d'eficiencia de captura en

aquesta especie de rotifer.

Descripcié morfologica i anatdomica

Els rotifers sén organismes pseudocelomats de mida microscopica. Per la
seua organitzaci6 morfologica i anatomica aquests animals s6n models
reduits de metazous complexos. Normalment no s6n majors que els
protozous, per0 posseeixen una organografia animal quasi completa.
Presenten una organitzacid cel-lular fonamentalment sincitica (Clément

1977) i s6n de desenvolupament eutelic, és a dir, tota I'activitat mitotica té
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lloc durant la embriogénesi i no hi ha regeneracié cel-lular en I'organisme
adult (Ruttner-Kolisko 1974; Barrows i Kokkonen 1985).

La morfologia i organitzacié anatomica interna dels rotifers ha estat
revisada recentment en gran detall per Clément i Wurdak (1991) i Wallace i
Snell (1991). El cos de la femella de Brachionus plicatilis és semitransparent
i pot dividir-se en tres parts: una breu regio anterior o cap, un tronc llarg, i un
apéendix posterior anomenat peu terminal.

A la zona apical, el més destacable és I'0rgan rotatori, format per
una corona de cilis, amb funcions locomotores i de captura d’aliment.
Aquesta corona ciliada tipica de tots els rotifers és la que déna nom al grup
per la impressio que dona de portar una roda que gira (rotifer, del llati rota
'roda’ i ferre 'portar’). Aquesta corona pot invaginar-se dins del tronc
mitjangant I'accié d’un muscul retractor. A més de la corona, al cap es troben
la boca i diversos oOrgans sensorials (és visible I'ull cerebral, i destaca
'antena dorsal).

El tronc forma la major part de cos del rotifer. Esta protegit per una
closca escleroproteinica, o lorica, formada en Brachionus per dues plaques,
una dorsal i l'altra ventral, que es solden lateralment. Totes dues presenten
prolongacions i dentacions a les vores, aixi com ornamentacions externes
amb valor taxonomic. A la vora anterior de la placa dorsal so6n
caracteristiques 6 prolongacions agudes o espines d'aspecte i llargaria
variable, i a la vora anterior de la placa ventral de la lorica hi apareixen 4
[obuls més o menys pronunciats que constitueixen la caracteristica més
clarament definitoria de I'espécie. La morfologia de la lorica pot estar
subjecta a variacié, i aquest caracter s’ha emprat per establir formes
taxonomiques. La grandaria dels rotifers es mesura habitualment per la
llargaria de la lorica, i en Brachionus plicatilis oscil-la tipicament entre 125 i
315 um (Walker 1981). Al tronc es troben també un parell de petites antenes
sensorials laterals.

El peu és anellat, retractil, de forma allargada, i acaba en dues

prolongacions (dits), en cadascuna de les quals s'obre una glandula



Apendix A.1. Detalls sobre la biologia dels rotifers i 'area d’estudi 113

La
Ce

Pt
Mrc

Pc
Gv Ss
Mrp Ci
) . Ce
Tdy Oc
Ad
Pc
- Mrc
Es o Te
" Go
Gl
Pi Gr
De -

Pe "

Figura A.1.1. Morfologia de B. plicatilis: a) femella, aspecte ventral, i b) mascle,
aspecte lateral (figura cedida per A. Gémez, de Gémez 1996; figures a la seua
vegada redibuixades i modificades a partir de Koste 1980 i Clément i Wurdak
1991). Ad, antena dorsal; Al, antena lateral; Bo, boca; Ce, cervell; Ci, cingol; Cl,
cloaca; De, dit; Es, espermatozous; Eso, esofag; Est, estébmac; Gg, glandula
gastrica; Gl, glandula pédia; Gp, glandula prostatica; Gv, germovitel-lari; Gr,
granuls; In, intesti; La, lobuls anteriors de la lorica; Ma, mastax; Mrc, muscul
retractor de la corona; Mrp, muscul retractor del peu; Oc, ull cerebral; Ov, ovocit
en creixement; Pc, paret del cos; Pe, penis; Pi, peu; Ps, pseudotrocus; Pt,
protonefridi; Ss, sedes sensorials; Tdv, tub digestiu vestigial; Te, testicle; Tr,
trofi; Vd, vasos deferents; Ve, veixiga urinaria.

(glandula pédia) que segrega una substancia cimentant amb la que el rotifer
pot fixar-se temporalment al substrat. Aquesta part del cos és la que doéna el
nom de Brachionus plicatilis a I'espéecie (del grec brachién 'brac' i del llati
plicare 'plegar’].

La Figura A.1.1 mostra 'organitzacié anatomica del B. plicatilis, la
gual es passara a descriure a continuacio.

L'esquelet dels rotifers és periféeric, pero no extracel-lular. La paret

del cos és transparent i esta formada per una cuticula, un tegument sincitic i
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un sistema de musculs subepidermics. La cuticula, que és extracel-lular, no
té funcions esquelétiques (Clément i Wurdak 1991), i és sintetitzada pel
citoplasma del tegument, sent de natura proteino-polisacarida (Clément
1969). El tegument posseeix una lamina intracitoplasmatica de natura
escleroproteinica que forma I'exoesquelet del rotifer, i on es produeixen les
insercions musculars. La lamina consta de dues capes, la interna que és més
prima, i una externa, més grossa i consistent. La capa interna, que esta més
desenrotllada en els individus jovens, entra en regressié en els adults, on la
capa externa es fa predominant (Clément i Wurdak 1991). En el génere
Brachionus, l'estructura d'aquesta lamina consisteix en la juxtaposicio
d’estructures tubulars verticals (Clément 1977). Bioquimicament, aquesta
lamina esta formada per dues proteines semblants a la queratina, unides
entre si per enllacos disulfur (Bender i Kleinow 1988; Kleinow 1993). El gruix
de la lamina intracitoplasmatica varia en les diferents parts del cos i
augmenta amb l'edat de I'animal. Es especialment grossa en el tronc, on
forma l'anomenada lorica, i Ss’aprima en el peu, especialment a les
articulacions dels segments anulars que permeten la retraccio telescopica
del mateix. A la part anterior de I'animal, la placa intracitoplasmatica del
tegument és molt ténue permetent d’aquesta manera la contracci6 de
I'animal per invaginacio d'aquesta part del tronc.

El tegument del cap presenta a més una ciliaci6 caracteristica,
formada per dos anells de cilis concentrics, que constitueixen I'aparell
rotatori. En Brachionus plicatilis aquest aparell presenta un camp bucal ciliat
ben desenrotllat, amb forma d’embut, en el vertex del qual es situa la boca.
L'anell de cilis més intern ve delimitat per les vores supraorals del camp
bucal, les quals s’estenen formant tres Iobuls proveits de cirrus disposats en
plomalls que constitueixen 'anomenat pseudotrocus. El pseudotrocus limita
el camp bucal, excepte en la zona ventral on es situa la boca, i amb els seus
moviments dirigeix les particules alimentaries cap a aquesta. La vora del cap
presenta cinc I0buls poc marcats en els que s’insereix una banda ciliada o

cingol —I'anell extern—, els cilis de la qual baten metacronicament. El cingol i
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el pseudotrocus, que sobresurt centralment, delimiten una zona nua
denominada camp apical, i que en el genere Brachionus és molt reduida
(Koste i Shiel 1987). En ella s’observen organs sensorials mecanics (sedes) i
guimics (fossetes vibratils).

Al sincit del tegument es troben vinculats nombrosos organs
glandulars, en particular les glandules pedies.

Musculatura esquelética i musculatura visceral constitueixen els dos
tipus existents en els rotifers. La musculatura visceral s’estén al llarg del tub
digestiu i rodeja altres organs interns. Els musculs esquelétics controlen la
forma del cos, el moviment, i el desplacament espacial de I'animal. La
musculatura esquelética no esta constituida per masses continues siné per
menuts musculs de fibra llisa o estriada orientats circular o longitudinalment i
constituits per una o dues cellules (Clément i Amsellem 1989). La cavitat
visceral esta creuada per musculs longitudinals que s'insereixen en la paret
del cos i formen dos grups: els musculs retractors cefalics (dos parells:
retractors dorsals i retractors centrals) i els retractors peédics (un parell).
Cada muscul esta adaptat de forma molt precisa per a dur a terme una
funcio concreta en la conducta de I'organisme.

No existeix una coberta dermomuscular, ni endoteli peritoneal
mesodérmic. La cavitat corporal no és un celoma, siné I'equivalent a un
blastocel. Aquesta cavitat pseudocelomatica es troba delimitada
externament pel tegument i internament pels epitelis dels diferents sistemes
d'organs. El pseudoceloma no conté ceél-lules ni col-lagen lliure (Clément i
Wurdak 1991).

El sistema digestiu s’inicia amb la boca, que s’obre ventralment, en
'anomenat camp bucal, entre el cingol i el pseudotrocus. El conducte bucal
és ciliat i es troba separat de la faringe muscular per un vel tenue que
impedeix el retrocés de I'aliment ingerit. En la cara ventral de la faringe, i
allotjat en una invaginacio del tub digestiu que forma una espécie de bossa
blana o pap, es troba el mastax o aparell mastegador. Caracteristic de tots

els rotifers esta constituit per un conjunt de peces dures quitinoses (vegeu
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en Kleinow 1993) que es troben sempre en moviment gracies a la presencia
d’'una musculatura molt desenrotllada. EI mastax inclou unes mandibules
transldcides, els trofi, que consten de set peces articulades entre elles, i que
tenen com a funci6 mastegar el menjar. La variabilitat entre els trofi de
diferents families, o fins i tot entre les especies d’'una mateixa familia, els ha
fet considerar com a elements taxonomics de gran valua. Brachionus
plicatilis posseeix un tipus de mastax poc especialitzat, el denominat malejat.
Les parets de la cambra on es troba el mastax contenen glandules salivals
gue produeixen secrecions que van a linterior de la mateixa, aixi com
sensors nerviosos. A la faringe la segueix un curt esofag ciliat que
desemboca en I'estdbmac. L'estdbmac és un sac ciliat constituit per un nombre
constant de cél-lules i rodejat d’'una delicada malla de musculs longitudinals i
circulars. Al seu interior desemboquen un parell de glandules gastriques
(Clément 1977) que segreguen enzims per a la digestid, la qual és
extracel-lular. Un intesti globos, curt, de parets sincitiques, fines i densament
ciliades, segueix I'estdbmac, i a través de I'anus desemboca en una cloaca
dorsal que s'obre en la base del peu, en la que també desemboquen
l'oviducte i la veixiga (Beaumont i Cassier 1981). Un esfinter piloric separa
I'estomac de l'intesti.

L’aparell excretor és protonefridial i esta constituit per dos conductes
principals ramificats —cadascun amb una rama anterior i una posterior— ,
situats a cada banda del cos, els canals secundaris dels quals acaben en
cel-lules flamigeres que realitzen una funcio filtradora; el genere Brachionus
presenta 4 cel-lules terminals en cada conducte (Koste i Shiel 1987). Els
conductes dels protonefridis desemboquen en una veixiga ventral,
voluminosa en Brachionus plicatilis, que es contrau ritmicament i expulsa les
excretes. Els protonefridis, a més d’eliminar les substancies d'excrecio,
tenen un paper osmoregulador segons alguns autors (Clément i Wurdak
[1991]; Wallace i Snell [1991]).

Els rotifers no presenten aparell circulatori ni respiratori; el fluid del

pseudoceloma que banya els organs interns realitza aquestes funcions.
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El sistema nervios, a pesar de la seua simplicitat, conté més d'un
10% del total de les cél-lules del rotifer (Clément i Wurdak 1991). Una massa
més o menys bilobulada, el gangli cerebral o cervell, que es situa en posicio
dorsal respecte del mastax, constitueix la part central del sistema nervios.
Del cervell surten un parell de nervis faringis que innerven la paret del
mastax, formant un plexe nervios en el que destaca el gangli del mastax; i
un parell de nervis longitudinals que arriben fins el peu i presenten nombrosos
ganglis en els seu trajecte (Wallace i Snell 1991). Els musculs i organs
sensorials de la regi6 apical es troben innervats per nervis que surten
directament del cervell. A més, és notable la clara separacié entre elements
sensorials i motors.

B. plicatilis presenta diversos tipus de receptors sensorials
(mecanoreceptors, quimioreceptors i fotoreceptors). Entre els organs
sensorials cal destacar unes protuberancies dotades de sedes tactils
denominades antenes. Brachionus posseeix una antena dorsal, situada al
cap, entre les espines mitges dorsals, i dues antenes laterals en la part mitja
anterior de la lorica. La taca ocular o ull cerebral, que apareix en posicio
anterodorsal, i que presenta una pigmentacié rogenca (Clément et al. 1983),
€s una altra estructura sensorial important. La capacitat del sistema nervios
de B. plicatilis per a coordinar reaccions o respostes de tipus fototactic i
geotactic ha estat descrit per Ito i lwai (1957). A més, existeixen nombrosos
quimioreceptors i sensors tactils situats majoritariament al camp apical.

A I'aparell reproductor o germovitel-lari existeix una clara dissociacio
entre la funcidé germinativa i la vitel-logénica. La gonada és bilobulada, amb
una porci6 ovarica i l'altra vitel-logena, ambdues envoltades per una
membrana. Aixi, I'aparell reproductor de la femella consta de tres parts, el
vitel-lari, I'ovari, i la capa follicular (Gilbert 1983a; Clément i Wurdak 1991).
El vitel-lari produeix el vitel i és la major glandula dels rotifers. Es sincitic i
conté un nombre fix de nuclis poliploides grans. Els productes del vitel-lari
passen a I'ovocit en desenrotllament mitjancgat ponts citoplasmatics (Clément

i Wurdak 1991). L'ovari o germari conte els ovocits, el nombre dels quals és
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fix des del naixement. Els ovocits maduren seqiencialment durant la vida de
'animal i van separant-se de l'ovari, abans de passar a l'exterior. La fina
capa fol-licular rodeja tot I'aparell i es prolonga en un oviducte, que acaba en
la cloaca. En les femelles de Brachionus plicatilis existeixen a més glandules
sexuals accessories que segreguen un material que adhereix I'ou al cos de
la mare després de ser expulsat a I'exterior (Sudzuki 1957).

El dimorfisme sexual en Brachionus plicatilis, igual que en molts
altres rotifers monogononts, és notable (Ricci i Melone 1998). El mascle és
un organisme de vida efimera (King i Miracle 1980), de dimensions reduides
(la seua longitud varia entre un ter¢ i un quart de la longitud de la femella, i
no creix després del naixement), sexualment madur només naixer (Ricci i
Melone 1998), i molt actiu (Epp i Lewis 1979). La seua forma és conica,
menys oblonga que la de la femella, és haploide a diferéncia d'aquestes
(Jones i Gilbert 1976), i la seua organitzacié esta molt simplificada. Manca
de lorica, pero I'aparell rotatori esta ben desenrotllat, amb un cingol ben
desenvolupat que presenta dos cercles de cilis mobils, i amb funcio
locomotora. El pseudotrocus, en canvi, esta menys desenrotllat que el de la
femella, i no té camp bucal (Clément i Wurdak 1991). En el camp apical sols
hi han unes sedes sensorials. En la part posterior del cos s'observa un peu
molt curt que es troba desplacat per un voluminds penis situat en posicio
terminal. Aquest aparell copulador és retractil i presenta cilis sensorials. El
peu té dos dits i glandules pedies. El mascle manca de boca i no s'alimenta
durant la seua breu existéncia (Epp i Lewis 1979), aixi, el tub digestiu del
mascle esta atrofiat, desproveit de cloaca i anus, trobant-se la cavitat del cos
guasi completament ocupada per un gran testicle amb un espermiducte ciliat
que es troba flanquejat per dues masses glandulars (glandules prostatiques)
i que desemboca en un gonopor situat en I'extremitat del penis (Gilbert
1983b). En el testicle existeixen dos tipus cel-lulars: els espermatozous i un
tipus de cellules que formen bastons (cél-lules bastonoides). Els
espermatozous sén mobils, flagel-lats, extremadament prims i llargs, i es

troben recorreguts al llarg de tota la seua longitud per una membrana
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ondulant (Melone i Ferraguti 1994). Curiosament, la posicio del flagel és
anterior al nucli i el desplacament dels espermatozous es realitza d’aquesta
manera amb el flagel per davant. En B. plicatilis el testicle presenta tan sols
uns 30 espermatozous (Snell i Hoff 1987), una quantitat aparentment baixa
d’espermatozous, perd habitualment suficient per a fecundar a totes les
femelles mictiques jévens que un mascle pot trobar al llarg de la seua vida
en condicions normals de densitat poblacional (Gémez i Serra 1996). Les
cel-lules bastonoides s6n immobils, anucleades i sense flagel. Sembla que
son estructures derivades de cel-lules germinals atipiques (Clément 1977;
Gilbert 1983b) i no una especial d’espermatides tal i com es va pensar en un
principi. Es suposa que la seua funcié és facilitar la inseminacié, que es
realitza per impregnacié hipodérmica (Aloia i Moretti 1973), ja que son els
primers elements injectats pel mascle durant la copula (Clément i Wurdak

1991). El mascle posseeix aparell excretor i un cervell amb I'ull cerebral.

A.1.2. Detalls sobre el Parc Natural del Prat de Cabanes-

Torreblancai la Poza Sur

El Parc Natural del Prat de Cabanes-Torreblanca s’integra dins de la xarxa
d’espais naturals de la Comunitat Valenciana. Va ser declarat, en primer lloc,
Paratge Natural de la Comunitat Valenciana segons Decret 188/1988 de 12
de desembre (DOGV num. 990 de 24 de gener de 1989) de la Generalitat
Valenciana. La Llei 11/1994 d’espais naturals protegits de la Comunitat
Valenciana va perfilar la denominacié definitiva de tots ells aixi com va
assentar les bases per a futurs projectes. Es de destacar també que des del
1989, el Prat esta inclos en l'acord de Ramsar (Convencié sobre zones
humides d'importancia internacional) com a zona humida d’'especial
importancia com a habitat per a les aus aquatiques.

El Prat de Cabanes-Torreblanca —també conegut com Prat d'Albalat
dels Anecs o Estanys d’Albalat i Miravet, entre d’altres— queda enclavat dins
dels termes municipals d'aquestes dues poblacions que li donen nom

—Cabanes i Torreblanca, al nord de la provincia de Castell6 (Figura A.1.2)—,
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Figura A.1.2. Localitzaci6 del Prat de Cabanes-Torreblanca i de la Poza Sur. a)
Localitzaci6 del Prat de Cabanes-Torreblanca en la Peninsula Ibérica. b)
Extensido de la zona humida (entramat). c) Requadre de (b) ampliat amb
indicacié en detall del punt de mostreig i llocs proxims on s’ha detectat la
preséncia de B. plicatilis (A, Poza Sur, punt de mostreig habitual; B, Poza Norte;
C, Canal Central). Les linies continues indiquen sequies. (Figura cedida per A.
Gomez, modificada a partir de Gémez 1996.)
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si bé per la seua localitzacio es situa a la plana costanera que uneix els
nuclis de poblacio de Torreblanca i Orpesa, una plana aquesta que queda
limitada cap a l'interior pels contraforts muntanyosos de les serres d'Irta (al

nord) i de les Santes (al sud).

Historia geologica i caracteristiques actuals

Aquesta estreta franja protegida de marjal pantanosa, pegada al mar, i
formada per diposits d'origen quaternari ocupa una extensid de 821'8
hectarees. Aquesta zona humida era una antiga albufera, comunicada amb
el mar, i de major extensio que I'actual zona de marjal. L'extensio6 del Prat a
mitjans del segle XIX era d'unes 3.100 hectarees, i probablement, en temps
més antics, ocupava una extensio d'uns 20 km de costa (actualment només
8), i anava des de la rambla de les Coves fins el penyal d'Orpesa.
Actualment, el con al-luvial de la rambla del Xinxilla separa I'Albufera
d’'Orpesa del Prat de Cabanes-Torreblanca, mentre que en temps passats
deurien formar part d’'una mateixa unitat (Rossell6 1993). Hui en dia, el
paisatge caracteristic del Prat de Cabanes-Torreblanca és el d'una plana
litoral separada del mar per un cordd o restinga de graves i codols, amb
algunes zones de dunes arenoses (Sanjaume et al. 1990). La formaci6 del
cordé de graves i codols es va veure accelerat pels aportaments de les
rambles de les Coves i del Xinxilla, i entre els segles XVII i XVIII es va
produir el tancament definitiu al mar. A partir d’aquest moment comencga un
procés natural de terraplenament, que confereix al Prat les caracteristiques
de zona humida que hui presenta. No obstant aixd, segons ha quedat
constatat a través de datacions de C** i registres pol-linics, aquest paratge té
una antiguitat aproximada de 6.200 anys (Menéndez Amor i Florschutz
1961a, b). El terraplenament de la marjal es realitza per sediments de
caracter alluvial (acumulacions de codols calcaris amb potents
intercalacions argiloses) procedents dels accidents orografics circumdants.
Aquest terraplenament també ha estat accelerat recentment com a resultat
dels usos agricoles i processos de dessecacio artificial als que fins fa poc va

estar sotmes el Prat, i que amb la construccio de seéquies, canals, ... encara
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drenen aquest paratge. Fruit de les deposicions de sediments deltaics i
costers del quaternari, a la marjal s'acumula un diposit de torba amb un
espessor de fins 4'5 metres. Aquesta torba s’extrau des de mitjanies del
segle XIX, perd no va ser fins als finals de la década dels 1950 que
I'extraccié es va produir de manera industrial, sent aquesta, junt amb la
ramaderia, les practigues productives més habituals dins del Prat.
Actualment, a la zona nord del Parc, més de 60 hectarees han estat
transformades com a consequieéncia d'aquesta activitat minera.

El Prat de Cabanes-Torreblanca és una zona deprimida en la que
I'estat de terraplenament fa que presente una lamina d’aigua —normalment
salada— permanent en alguns llocs i estacional en altres. La zona de les
torberes, com a resultat de I'extraccid de la torba, és la que presenta el
major espessor en la columna daigua. La inundacid periddica de
determinades parts de la marjal és produeix com a consequéncia de les
variacions en el nivell freatic, que pot arribar a la superficie. El Prat no rep
cap aportament fluvial de régim continu, i aixi, I'aigua prové principalment de
precipitacions, d'ullals d’aigua dolca (que contribueixen al manteniment de
zones inundades permanents; Rosselld 1993), i de la intrusié d’aigua marina,
bé per infiltracid, bé directament sobre la restinga en époques de temporal, 0

bé a través de les boques dels mateixos canals de desguas.

Vegetacio
El cromatisme de 'espai ve dominat per les tonalitats verd-obscures fruit de
les abundants masses vegetals formades per un pasturall-joncar que
destaca sobre un substrat de llims grisos i torbes estacionalment inundat. No
obstant aix0, tres sén els tipus de comunitats vegetals que es donen al Parc
a causa de les caracteristiques d'aquest: la dels saladars, la propia del cordd
litoral, i I'aquatica i palustre.

La vegetaci6 tipica de saladar ocupa sols amb elevada salinitat i
estacionalment entollats. Esta representada per una serie de plantes amb
diferents estrategies per acumular o excretar els excessos de sals. Sén

tipigues especies com les cirialeres (Salicornia ramosissima, Sarcorconia
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fruticosa i Arthrocnemum macrostachyum), Puccinellia festuciformis, i el jonc
(Juncus subulatus).

Al cordé litoral son tipiques les plantes que creixen sobre I'arena
com [I'Euphorbia paralias, I'agropir (Elymus farctus), el borr6 mari
(Ammophila arenaria), l'alfals mari (Medicago marina), la melera (Ononis
natrix), el rave mari (Cakile maritima), la campaneta de mar (Calystegia
soldanella) o I'Otanthus maritimus. O espécies que creixen entre els codols i
graves, en zones on s’acumula la matéria organica, com el cascall mari
(Glaucium flavum) o el fenoll mari (Crithmum maritimum).

La comunitat vegetal aquatica la constitueixen diferents formacions
de plantes. Es la llentilla d’aigua (Lemna gibba) I'espécie més caracteristica
dins de la vegetaci6 flotant, i tipica també una altra espécie similar, el pa de
granota (Lemna trisulca). Més variacié presenten les formacions de plantes
aquatiques que arrelen en el fons i presenten la major part submergida a
excepcid de les fulles superiors i oOrgans sexuals. A la comunitat
d’herbassars subaquatics d'aiglies dolces, poc profundes, i que arrelen en el
fons, es troben espécies com Potamogeton nodosus, P. pectinatus, P.
natans, P. crispus i Ceratophyllum submersum. De zones més proximes al
mar, permanentment inundades, i aiglies salobres és caracteristica la
Ruppia maritima. La vegetaci6 palustre la composen plantes
semiaqglatiques, amb l'arrel i la base de la tija submergides. Son tipiques
d'aquestes formacions els canyissars on destaca el senill (Phragmites
australis i P. maximus), la boga (Typha angustifolia) i el jonc d’estany
(Scirpus lacustris). També son interessants els mansegars, que ocupen els
mateixos ecotops que els canyissars, i que com a espéecie més caracteristica
presenten la mansega (Cladium mariscus). Finalment, els joncars sén les
comunitats que ocupen les zones més salabroses i amb major periode
d’inundacio. En aquestes formacions son tipics el jonc (Scirpus compactus),
el jonc mari (Juncus maritimus), el donzell mari (Artemisia coerulescens) o el

plantatge de platja (Plantago crassifolia).
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A banda, son de destacar algunes espécies floristiques que resulten
interessants per la seua distribucié molt localitzada dins de la Comunitat
Valenciana. Aquestes espécies son el ginebre de mar (Juniperus oxycedrus
subsp. macrocarpa), ['Aristolochia clematitis, I'ensopegall (Limonium
angustebracteatum) o fins i tot endemismes exclusivament valencians com

el Thalictrum maritimum.

Fauna

Entre les aus nidificants, destaca la carregada (Glareola pratincola), una au
escassa i amenacada que presenta a aquest paratge la major colonia de la
Comunitat Valenciana; interessants sén també el arpellot cendrés (Circus
pygargus), la xitxarra coronada (Acrocephalus melanopogon), que presenta
al Parc una de les majors poblacions ibériques, la camallonga (Himantopus
himantopus), el gomet (Ixobrychus minutus), la mongeta (Sterna albifrons),
el corriol camanegre (Charadrius alexandrinus), el sivert (Netta rufina) o la
fotja comuna (Fulica atra). Entre les aus que hivernen destaca la presencia
habitual del corb mari gros (Phalacrocorax carbo), I'arpellot de marjal (Circus
aeruginosus), l'aligot comu (Buteo buteo), el blauet (Alcedo atthis) o el
teixidor (Remiz pendulinus). A banda, és possible observar altres aus que
visiten el Prat en les seues rutes migratories com el roncadell (Anas
guerquedula), I'aguila pescadora (Pandion haliaetus), el pigre gris (Pluvialis
squatarola) o el coliblanc gris (Oenanthe oenanthe), entre d’altres.

Als canals i séquies de desguas son habituals peixos com el llobarro
(Dicentrarchus labrax), la llisa (Liza aurata), o el gobit tacat (Pomatochistus
microps). Entre els crustacis també son habituals el carranc roig america
(Procambarus clarkii), o un altre endemisme com la gambeta (Paleomonetes
zariquieyi). Als canals amb menor salinitat, aixi com a les basses originades
per I'extraccié6 de la torba, destaquen altres dues espécies de peixos
endemiques: el fartet (Aphanius iberus) i el samaruc (Valencia hispanica).

Entre els mamifers és poden mencionar la rata d'aigua (Arvicola
sapidus), el conill (Oryctolagus cuniculus) i la mostela (Mustela nivalis).

Altres espécies animals que es poden trobar son la tortuga d'aigua o
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d’estany (Emys orbicularis) i la serp d’aigua (Natrix maura) entre els reptils i
la granota verda o comuna (Rana perezi) entre els amfibis.

Per dltim, a les diferents masses d'aigua, tant estacionals com
permanents, és facil trobar tota classe de macro i microinvertebrats aquatics

(amfipodes, ostracodes, corixids, rotifers, etc.).

Punt de mostreig — La Poza Sur

La Poza Sur (vegeu la Figura A.1.2), denominat aixi després dels treballs de
GOmez et al. (1995) i Gomez (1996), és un toll d'aigua semipermanent. Es
situa al sud del Parc Natural del Prat de Cabanes-Torreblanca, i és on s’han
dut a terme els treballs de camp presentats en aquesta tesi. L'origen
d’aquest toll és huma, i és el resultat d’excavacions realitzades en el llit de la
marjal amb finalitats cinegétiques. La terra extreta per a formar aquest
bassal s’acumula a les vores, formant un dic que protegeix l'interior de
l'acci6 del vent. Té forma aproximadament rectangular i les seues
dimensions s6n d’'uns 30 m de llarg per uns 7 d'amplada. La fondaria varia
segons el nivell d'aigua i pot arribar fins a 1'5 m quan és completament ple.
El procés habitual d’'ompliment del toll comenca amb les primeres pluges de
la tardor, mentre que a l'estiu, amb la baixada del nivell freatic, es sol
assecar per complet. Presenta per tant un elevat nivell d’heterogeneitat
espacial i temporal, que es reflexa també en la fisico-quimica i parametres
limnologics del lloc. Durant el periode d'estudi d’aquesta tesi (1996/1998),
els valors de salinitat van variar entre ~2 i ~50 g/L, observant-se
habitualment una estratificacio vertical en hivern, amb variacions de fins a 30
g/L entre l'aigua de la superficie (més dolca) i la del fons (més salada). Els
valors de temperatura van oscil-lar entre 9 i 30°C, també amb variacions
verticals quan apareixia I'estratificacid, amb un gradient de més de 10°C
(més calent en el fons). El valors per al pH van oscil-lar entre 6’2 i 9'11, sent
habitualment superior a 7'0, i amb diferéncies sempre menors d'l grau de
pH entre la superficie i el fons. Els valors per a I'oxigen van variar entre 3'1 i
25’7 mg/L, també amb fortes diferéncies entre els valors superficials i els del

fons quan s’observava I'estratificacio. Gomez (1996) encara ha donat alguns
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valors més extrems per a alguns d'aquests parametres en aquest mateix
lloc.

En les proximitats de la Poza Sur hi ha altres tolls o canals on també
s’ha detectat la preséncia del rotifer B. plicatilis (vegeu la Figura A.1.2) i que

han estat objecte d'altres estudis (vegeu, p.ex., Gomez 1996).



A.2 1/2Estratégia optima per a la maximitzacio

de la produccié dous de resistencia: edat de

maduracio i llindar de fertilitzacio

En aquest apéndix s'analitza el cas del llindar per a I'edat de fertilitzaci6 i de
'edat de maduracié que maximitza la produccié d'ous de resistencia per a
una poblaci6 de rotifers. Cal fer notar, no obstant, que I'evolucié per seleccio
natural no té per qué maximitzar eixa produccio, i en general no ho fara, com
s’ha demostrat al Capitol 5.

Al Capitol 5 s’ha demostrat que la maxima produccié d'ous de
resisténcia es dona quan T = M (T: llindar per a I'edat de fertilitzacid; M: edat
de la maduresa). No obstant aixo, també s’ha vist que la teoria de Fisher
(J[1930] 1958) aplicada al cas dels rotifers prediu que T pot ser menor que M,
i quan es parametritza el model, prediu que T << M (vegeu al Capitol 5), un
resultat aquest que també esta d'acord amb les dades obtingudes en
poblacions de laboratori.

La possibilitat de la maximitzaci6 de la producci6 dous de
resisténcia en la poblacid (fertilitzacié fins a I'edat de la maduresa), només
seria d’'esperar si a les poblacions de rotifers no operaren els mecanismes
de seleccioé dependent de freqiiencies que sobre la proporcié sexual imposa
la panmixia, combinada amb la variacié genética. Només si, per exemple,
les poblacions estigueren formades per clons genéeticament uniformes, o si
'aparellament es produira entre individus amb el mateix genotip per a la
proporcié sexual, es podria donar la suspensié de la seleccié dependent de
freqliéncies. En aquesta situacid, el resultat seria llavors una poblacio
dominada per femelles mictiques productores d’'ous de resisténcia durant la

fase sexual, i en la qual el nombre de femelles mictiques productores de
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mascles seria baix pero suficient com per a produir un nombre de mascles
capac d’'assegurar la fertilitzacié del maxim nombre de femelles mictiques.

Sota la suposicid de I'existéncia d'una poblacié6 monomorfica com la
descrita, és possible estudiar la relacio entre la produccié d'ous de
resisténcia i els valors combinats de T i M. En tal poblacié s’acomplira la
suspensi6 de la seleccié dependent de freqlieéncies i per tant es seleccionara
T = M, que és la condici6 que maximitza la produccié d’'ous de resistencia
(vegeu al Capitol 5). Aleshores, un allargament en M portaria associat un T
major, i caldria preguntar-se si eixe allargament causaria que el nhombre de
femelles mictiques fertilitzades i la produccié d’ous de resistencia tendiren a
créixer també.

La Figura A.2.1 mostra els resultats de resoldre numéricament el
model desenrotllat al Capitol 5, sota les condicions suposades en els
paragrafs anteriors, i utilitzant valors realistes per a la resta de parametres
en el model.

A la Figura A.2.1 es comprova que, per a qualsevol valor d’M, quan
major siga el valor de T, major és el nombre de femelles mictiques
productores d'ous de resistencia (F,) i per tant la produccié d'ous de
resisténcia, sent T = M el valor que en qualsevol cas maximitza la produccio.
Aquest és un resultat que ja s’havia establert analiticament al Capitol 5. La
novetat que mostra la Figura A.2.1 radica en que indica I'existencia d'un
valor per a I'edat de la maduresa (M) que maximitza la produccié d'ous de
resisténcia.

Aquest valor optim per a I'edat de maduracié ve determinat pels
efectes que aquesta edat té sobre F, (vegeu a la Figura 5.1 el diagrama de
flux que esquematitza la fase sexual del cicle reproductiu dels rotifers
monogononts). Entre els costos comunament acceptats per a la demora de
la maduresa estan la prolongacio del temps de generacié, i una péerdua de
I'exit reproductor (menor vida reproductiva). Per contra, un avantatge
habitualment acceptat per a una demora en la maduresa és una major

fecunditat especifica de I'edat, ja que una maduraci®6 més tardana deixa
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Figura A.2.1. Efecte combinat del llindar per a I'edat de fertilitzacié (T) i de
'edat de maduresa (M) sobre el nombre de femelles mictiques productores
d’'ous de resisténcia (F;). Les corbes indiquen el nombre de femelles mictiques
productores d’'ous de resistencia en relacié al llindar per a I'edat de fertilitzacid.
Cada corba resulta de la suposicié d’'una edat diferent a la qual s’arriba a la
maduresa. Aquestes edats (expressades en hores) es mostren a la ma de dalt
de les corbes. Els valors per als parametres van ser: B = 1 individu L™ h™, m=
04d", e=004Ld" mascle®, m =07 d"im= 15 mascle femella® d".

temps a una fase de creixement somatic en la que s’arriba a una major
grandaria corporal i aixi a una major fecunditat (Sibly i Calow 1986). A més a
més, en el cas de les femelles mictiques dels rotifers, una demora en la
maduresa reporta un increment del periode de fertilitzacié. En aquest model
no s’ha tingut en compte l'avantatge comunament acceptat per a la
maduresa primerenca dels curts terminis de generacio, ja que els ous de
resisténcia passen normalment per un periode de quiescéncia. Ni tampoc
s’ha tingut en compte el cost habitualment descrit per a la maduresa
primerenca d'una menor fecunditat especifica de I'edat. Degut a aquesta
Ultima apreciacio, la Figura A.2.1 no pot ser utilitzada per a establir quina és
I'edat optima de maduracio, un problema que queda fora del focus d’aquest
treball. No obstant aix0, la maxima densitat de femelles mictiques
productores d’'ous de resistencia (vegeu de nou la Figura 5.1) pot ser entesa

com el resultat de dos processos: primer, una maduracié primerenca
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provoca que un major nombre de femelles arribe a la maduresa; segon, una
maduracid primerenca disminueix el temps d’exposicid a la fertilitzacio, i per
tant provoca que s'arribe a una menor densitat de femelles mictiques
productores d'ous de resistencia. Aquest fet s’observa clarament a la Figura
A.2.1, on apareix que 14 hores és el temps Optim per a I'edat de maduracié
per a una poblacié amb les caracteristiques que s’han descrit.

Finalment cal dir que una poblaci6 amb les caracteristiques
exposades (monomorfica per al lindar en l'edat de fertilitzaci6, amb
aparellament intraclonic, i baixa taxa de mutacid) no és probable que
existisca. La fase partenogeneética implica estretes relacions de parentesc
entre gran nombre d’individus en la poblacié. Durant aquesta fase, en la que
els trets relacionats amb la reproduccidé sexual no s’expressen, els portadors
d’'un genotip per a I'edat de la maduresa poden incrementar el seu nombre
simplement per “deriva clonal”’, que per estocasticitat demografica podria
eliminar genotips i produir una poblaci6 monomorfica. A pesar d’'aixo, degut
als curts temps de generacio i elevades grandaries poblacionals, és
d’esperar que la mutacié produisca variabilitat genética (King 1980; Ruttner-
Kolisko 1989), i que els fenomens d'estocasticitat demografica no
conduisquen al monomorfisme. Aixi, és realista suposar que sorgisca
variacio per al llindar en l'edat de fertilitzaci6 en qualsevol poblacio de
rotifers.

El valor d'aquest apéendix no és per tant demostrar com
evolucionaran T i M en la generalitat de poblacions, ja que aquest és un
model de condicions restrictives, i per tant molt infreqlients. Siné que el seu
principal valor és que demostra que l'increment en I'edat de fertilitzacio (a
través de lincrement en l'edat de la maduresa) no continuara tenint
avantatges indefinidament, és més, I'edat a la que s’arriba a la maduresa
hauria de ser relativament primerenca, ja que molt aviat apareixerien els

desavantatges associats a la maduresa tardana.



GLOSSARI

El seguent glossari recull les definicions d'aquells termes emprats al llarg
d'aquesta tesi i que s’ha considerat poden resultar més estranys o
desconeguts al lector, per ser molt especifics o d'us restringit. L'accepcié, o
accepcions, que es faciliten per a cada terme son les que corresponen als
sentits amb que s’han utilitzat aquest terme en el context d’'aquesta tesi, i
aixi, pot haver altres accepcions que no s’han indicat. Alguns termes s’han
definit de nou, i altres han estat recollits, adaptats o modificats a partir

diverses fonts. (Abreviatures: adj., adjectiu; ANAT, anatomia; ANIM, animal; BIOL,
biologia; BIOQ, bioquimica; CIT, citologia; dim., diminutiu; ECOL, ecologia; EMBR,
embriologia; ENTOM, entomologia; f., femeni; GEN, genética; GEOMORF, geomorfologia; gr.,
grec; I, llati; m., masculi; MAT, matematica; pl., plural; v.tr., verb transitiu; ZOOL, zoologia.)

Afids [del gr. aphis, aphidos 'pugd] m. ENTOM pl. Familia d'insectes
homopters fitdfags el representant més conegut de la qual és el pugbé.

Al-lel [del gr. allelon 'reciproc] m. GEN Cadascuna de les formes
alternatives que pot presentar un gen que ocupa el mateix lloc en un
cromosoma determinat o en dos cromosomes homolegs, i que expressa
diferentment un mateix caracter.

Albufera [de l'arab al-buhéira 'estany’, dim. de bahr 'mar] f. GEOMORF
Llacuna d’'aigua salabrosa o salada separada del mar per un cord® litoral.

Algorisme [del gentilici al-hwarizmi, sobrenom del matematic irania arabitzat
Muhammad ibn Musa (segle 1X), natural de Corasmia (hwarizmi),
introductor de l'algebra a I'Europa medieval amb les seues traduccions]
m. LOGICA /MAT Procediment de calcul que consisteix a acomplir un
seguit ordenat i finit d’instruccions que condueix, un cop especificades les
dades, a la solucio que el problema geneéric en questid té per a les dades
considerades.

Ameiosi [de a- | meiosi] f. GEN Meiosi atipica en que no hi ha una reducci6
del nombre de cromosomes, com en la partenogénesi.

Ameiotic adj. GEN Relatiu o pertanyent a la ameiosi.
Amictic [del gr. a- 'sense' i miktos 'mesclat] adj. S’aplica als ous que no

poden ser fertilitzats i que es desenrotllen partenogenéeticament, donant
lloc a femelles; s'aplica també a les femelles productores de tals ous.
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Assignacio reproductiva Part dels recursos disponibles que es dediquen a
la reproducci6 a expenses del propi creixement continuat o
supervivencia.

Assignacio sexual Repartiment que es fa dels recursos destinats a la
reproduccio entre funci6 masculina i funcid6 femenina. La rad
d’assignacié sexual en el cas dels rotifers és calculada dividint el
nombre de femelles mictiques productores de mascles pel nombre total
de femelles mictiques (productores de mascles i productores d'ous de
resisténcia).

Atalassohali [del gr. a 'no’, thalassa 'mar' i halinos 'salat’] Aiglies salades
d’origen no mari. Masses d’'aigua salada continentals.

Blastocel [del gr. blastos 'rovell de I'ou' i koilos ‘fofo, tou’] m. EMBR Cavitat
formada a linterior de la blastula, anomenada també cavitat de
segmentacio. Cavitat central d’'una blastula, formada en un estadi primari
de la segmentaci6 d’'un ou.

Blastula [del Il. dim. del gr. blastos 'rovell de I'ou’] Esfera cel-lular fofa,
generalment amb una capa espessa com a paret, formada per divisio del
zigot. f. EMBR Fase del desenvolupament embrionari compresa entre la fi
del periode de segmentacio i I'inici de la gastrulacié.

Cecidomids m. ENTOM pl. Familia de dipters nematocers integrada per
individus de petites dimensions amb el cap petit, globular i lleugerament
aplatat, amb moltes espécies productores de cecidis o gales.

Celoma [del gr. koildma 'fofo, tou’] m. EMBR Cavitat corporal secundaria que
s’estén per complet dins de la mesoderma.

Cianobacteris [de ciano- i bacteri] m. BOTANICA Microorganisme de la
classe de les esquizoficies. Classe de microorganismes procariotics
d'organitzaci6 semblant a la dels bacteris. Entre els quatre ordres
coneguts es destaquen el de les croococcals i el de les hormogonals.

Cili [del II. cilium 'parpella’] m. BIOL Cadascun dels péls o els apéndixs
filiformes que en conjunt formen una franja marginal. CIT Prolongacié
citoplasmatica de forma cilindrica acuminada que emergeix de la
superficie de moltes cél-lules.

Cingol [del Il. cingulum 'cinturd] Qualsevol estructura que €s com un cinturo;
la banda ciliada externa de la corona dels rotifers.

Cinipids m. ENTOM pl. Familia dinsectes himenopters de petites
dimensions i de colors poc vistents, molts dels quals son productors de
cecidis.



Glossari 133

Citoplasma [del gr. kytos ‘fofo, tou' i plasma 'motle’l] m. BIOL Constituent
fonamental de la cellula, delimitat per la membrana plasmatica i la
membrana nuclear, on van inclosos tots els restants elements cel-lulars.

Cladocers m. ZOOL pl. Grup de crustacis branquidopodes que posseeixen
una closca formada per dues valves de la qual surt només el cap i que
compren la puga d’aigua.

Cloaca [del Il. cloaca] Cambra comuna a la que s’obren els canals urinari,
genital i intestinal de vertebrats, excepte en la majoria dels mamifers;
extrem posterior del tracte intestinal de certs invertebrats.

Clon [del gr. klon, klonoés 'brot, plancdl m. BIOL Conjunt d'organismes
originats per multiplicacié asexual a partir d'un de sol.

Clonal [de clon] adj. BIOL Relatiu o pertanyent a un clon.

Cohort [del Il. cohors 'cercat] Grup d'individus d'una mateixa especie
nascuts dins d’'un mateix interval de temps molt curt.

Col-lagen [del gr. kolla ‘cola’ i genos 'descendencia’l Denominacié generica
d’'una familia de proteines que tenen un alt contingut d’hidroxiprolina, que
contenen hidroxilisina perd manquen de cisteina, cistina i triptofan;
escleroproteina que es troba com a constituent principal de les fibres de
teixit connectiu blanc i de la part organica de I'os, denominant-se oseina,
també d’algunes escames de peixos.

Conespecific Que pertany a la mateixa espécie.

Cuticula [del II. cuticula, dim. de cutis 'pell]l Pell externa o pel-licula;
epidermis, especialment quan és impermeable a I'aigua; capa complexa,
impermeable i resistent, que es diposita sobre la superficie externa de les
cel-lules epidérmiques de les plantes, n'ailla I'interior i evita la pérdua
d’'aigua i en bona part també la de gasos; capa de material que es
diposita sobre I'epidermis dels animals; capa protectora quitinosa, que
revesteix el cos dels animals anomenats inferiors (anél-lids, artropodes).

Determinista adj. Fixat exactament.

Diapausa f. BIOL Periode d'interrupcié del desenvolupament i I'activitat
fisiologica embrionaris o postembrionaris caracteristic de nombroses
espéecies d'insectes o altres invertebrats.

Diaspora [del gr. diaspora 'dispersio’; de dia ‘apart' i spora ‘'llavor'] Qualsevol
llavor, espora, fruit o altra part de la planta quan es dispersa i és capac
de produir una nova planta.
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Dioic —a [de di- i el gr. oikos 'casa’l adj. De sexes separats en individus
distints.

Diploide adj. CIT Dit de la cel-lula el nucli de la qual té 2n cromosomes o de
la fase d'un cicle biologic en que les cél-lules sén diploides.

Duna [del francés dune, i aquest, del neerlandés duin, antic dlnen, idem] f.
GEOMORF Promontori de sorra d’origen eolic que es forma en llocs arids
i desertics o a les platges.

Ecotip [de eco- i -tip] m. ECOL Subdivisié d'una espécie ecologica, deguda
a una adaptacioé genética a condicions ambientals locals determinades.

Embriogenesi [del gr. embryon 'embri¢’ i genesis 'descendencia’]l f. EMBR
Formacio i desenvolupament de I'embrio.

Endogamia [del gr. endon 'dins de' i gamos 'matrimoni'l] GEN Reproduccid
sexual en quée els gametes provenen d’'un tronc comd, d'uns individus
emparentats o d’'un mateix individu.

Endorreic adj. HIDROLOGIA Dit de les regions afectades d’endorreisme,
fenomen pel qual la xarxa hidrografica d’'una regi6 no desemboca a la
mar, sind que ho fa en depressions interiors on constitueixen estanys i
aiguamolls.

Endoteli [del gr. endon 'dins de' i theke 'caixa’]l m. HISTOLOGIA Teixit intern
de les seroses, de I'aparell circulatori i de les cavitats sinovials compost
de cel-lules planes, poligonals i disposades en forma de mosaic.

Epistasi [del gr. epi 'sobre' i stasis 'que esta dempeus, plantat’] Dominancia
d’un gen sobre un altre no al-lélic.

Epizoont m. [del gr. epi 'sobre' i zdon 'animal’] BIOL Que viu sobre el cos
d’altres animals.

Esfinter [del gr. sphigkter 'baga, lligam', derivat de sphiggo 'estrenyer] m.
ANAT Mdscul en forma d’'anell que és al voltant de I'orifici d’entrada o de
sortida de certes cavitats naturals (p.ex. veixiga, boca, anus, vagina, etc.)
i que, en contreure’s, el tanca.

Especie cosmopolita [del frances cosmopolite, i aquest, del gr.
kosmopolites, compost de kdsmos 'mén' i polites 'ciutada’]l adj. Que és
propia de totes les regions del globus o que hi habita.

Espermatida [del gr. sperma 'llavor’] f. CIT En I'espermatogénesi, cel-lula
haploide que es transforma en un espermatozoide.
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Etologia [del gr. ethos 'costum’ i logos 'tractat’] f. Ciencia dels costums. BIOL
Branca de la biologia que estudia el comportament dels animals, sota les
condicions de I'habitat natural, i els mecanismes que en determinen el
comportament.

Eurihali [del gr. eurys 'ampli' i halinos 'salat] adj. i m. ECOL Dit de
I'organisme aquatic que es pot adaptar a un ampli marge de salinitats.

Exoesquelet [del gr. exo 'sense' i skeletos 'dur] Estructura dura de
sosteniment segregada per I'ectoderma o pell i exterior a ella.

Fenotip [de feno- i -tip] m. GEN Conjunt de caracters visibles —o cadascun
d’ells per separat— que un organisme presenta com a resultat de la
interaccio entre el seu genotip i el medi ambient (génic, fisic, hormonal,
etc.).

Feromona f. BIOL Substancia quimica segregada per un organisme que
actua com un senyal en els seus congéneres i que indueix una reaccio
caracteristica en aquests.

Flagel [del II. flagellum ‘fuet’] CIT Prolongacid citoplasmatica filiforme, llarga
i contractil, Gnica o multiple, que serveix com a organ de la locomoci6 en
protozous, gametes mobils, bacteris, etc.

Gameta [del gr. gamete 'muller] m. BIOL Cadascuna de les cel-lules
haploides que en la reproduccié sexual es fusionen i donen lloc al zigot.

Gangli [del . tarda ganglion 'tumor menut', i aquest, del gr. gagglion, idem]
m. ANAT ANIM Engruiximent de forma i grandaria variables situat en el
trajecte d'un vas limfatic o d'un nervi. Massa de cossos cel-lulars
nerviosos que origina fibres nervioses.

Gen [del gr. génos 'naixement, raca, genere, descendéencial] m. GEN
Cadascuna de les unitats hereditaries elementals de funcid fisiologica.
Factor hereditari que consta d’'un fragment curt de DNA cromosomic, i
gue té un efecte particular sobre el fenotip. Es considera que el fragment
de DNA conté la informacio per a la sintesi d’'una proteina o d’'una cadena
polipeptidica.

Genotip m. GEN Conjunt del contingut genétic d'un organisme, 0 per a un
caracter.

Glicoproteina f. BIOQ Qualsevol de les proteines que presenten unides
lateralment diverses cadenes d'oligosacarids.

Gonopor [del gr. gone 'llavor' i poros 'canal’] Apertura reproductora.
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Haplodiploidia [del gr. haplos 'simple’, diploos 'doble' i eidos ‘forma’]
S’aplica a la diferenciacié sexual on el mascle és haploide i la femella
diploide.

Haploide adj. i m. GEN Dit de I'organisme o de la cél-lula que posseeix una
dotacié cromosomica formada per una sola série (n) de cromosomes.

Heterogonia Partenogenesi ciclica. BIOL Alternanca entre generacions
amfigoniques (per reproduccio sexual) i partenogenetiques.

Hiperosmotic [del gr. hyper 'per damunt de' i osmos ‘'impuls’] En els
animals, quan la pressio osmotica del medi corporal intern és major que
la del medi extern.

Homogamia [del gr. homos 'mateix' i gamos 'matrimoni] Endogamia
provocada per algun tipus d’aillament.

Lligament GEN Tendencia de certs gens a romandre associats a través de
varies generacions ja que es troben situats al mateix cromosoma.

Llim [del Il. limus, idem] Fang; fraccidé del sol integrada per les particules
compreses entre 0'02 i 0°'002 mm. Sediment constituit en la seua major
part per Ilim.

Lorica [del Il. lorica 'cuirassa’] Closca escleroproteinica que forma la coberta
protectora externa del rotifers.

Marjal [de I'arab marg 'prat; barrella d’aiguamoll’, amb aglutinaci6 de I'article
al provinent d’'una combinacio, com ara marg al-ruzz 'marjal de I'arros']
Terreny d’aiguamolls vora la mar.

Mastax [del gr. mastax 'mandibules’] m. ANAT ANIM Morella o moli faringi
dels rotifers; aparell mastegador contingut a la faringe dels rotifers i que
és format per peces quitinoses mabils.

Meiosi [de meio- i -osi] f. CIT/GEN Procés de divisio cel-lular consistent en
dues divisions nuclears successives en els quals només hi ha una divisié
longitudinal dels cromosomes, i que dona com a resultat la reduccié del
nombre cromosomic diploide a I'haploide.

Meiotic adj. GEN Relatiu o pertanyent a la meiosi.
Metabolit m. BIOQ Nom genéric dels composts quimics, existents en els

éssers vius, que participen en les reaccions quimiques del metabolisme
intermediari 0 hi s6n produits.
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Metazous [del gr. meta 'després' i zoon 'animall] m. ZOOL pl. Subregne
d’animals que tenen el cos format per cel-lules organitzades en teixits i
coordinades per un sistema nerviés, i que inclou a tots els animals
excepte a Protozous, Parazous i possiblement també a Mesozous.

Mictic adj. Relatiu o pertanyent a la mixi.

Mitosi [de mito- i -osi] f. CIT Procés de divisié de les cel-lules somatiques
dels eucariotes, que consisteix, fonamentalment, en una divisid
longitudinal dels cromosomes i en una divisio del citoplasma, donant com
a resultat dos nuclis fills que presenten el mateix nombre de cromosomes
gue el nucli parental.

Mixi [de mixis 'que mescla’] CIT/GEN Fusi6 de gametes; cariogamia i
cariomixi; fecundacid. Fase de reproduccio sexual en els rotifers.

Monomorfic adj. GEN Relatiu a la caréncia de variabilitat genética.

Morfotip [del gr. morphe 'forma’ i typos 'patré’] Especimen tipus d’'una de les
formes que una especie polimorfica.

Ninxol ECOL Cadascun dels llocs que poden ésser ocupats per individus
pertanyents a especies d'exigéncies alimentaries i abiotiques semblants
en I'estructura d’'una comunitat ecologica.

Ontogeénesi, ontogénia [del gr. on 'ser' i genesis 'descendéencia f. BIOL
Seguit de transformacions sofertes per un organisme animal o vegetal
des de la fecundacié fins que ateny el seu estat madur. Historia del
desenvolupament d’un individu.

Osmoconformador Que té una osmolaritat en els seus fluids interns que
varia d'acord amb la del medi circumdant.

Osmolaritat f. BIOQ Mesura de la concentracid d'una dissolucié aquosa
osmoticament activa.

Osmosi [del gr. osmos 'impuls'] Difusié d'un solvent, generalment aigua, a
través d’'una membrana semipermeable des d'una solucid diluida a una
altra més concentrada, o des del solvent pur a una solucid.

Ovocit [del gr. oon 'ou' i kytos 'fofo, tou'] Ou abans de la formacié del primer
cos polar; en els Protozous estadi del conjugant femeni abans de que es
prepare per a la fecundacié.

Panmixi [del gr. pan 'tot' i mixis 'que mescla’] f. GEN Interreproduccio
indiscriminada, manca de selecci6é en I'aparellament entre els individus de
diferent sexe d’una poblacio.



138 Estrategies reproductives i assignacio sexual en rotifers

Parametre [de para- i -metre] m. MAT Constant arbitraria cadascun dels
valors particulars de la qual caracteritza un membre particular d'un
sistema d’expressions, funcions, corbes, superficies, etc. MAT Variable
tal que altres variables podien ésser expressades per funcions d'ella.

Parametritzar v.tr. MAT Determinar, fixar (d’'un objecte matematic, com una
corba o una superficie) una descripcié paramétrica (acoO és, representada
per equacions que contenen parametres).

Partenogenesi f. BIOL Reproduccié de I'espécie sense el concurs directe
del sexe masculi.

Pilor [del Il. pylorus, i aquest, del gr. pylords 'porter, pilor', compost de pyle
'‘porta’ i ora 'vigilancial m. ANAT ANIM Oirifici que comunica I'estébmac
amb el duode.

Plancton [del gr. plagktdon 'coses esgarriades’, participi neutre de plazo
'divagar, esgarriar-se'l Plantes (fitoplancton) i animals (zooplancton)
generalment menuts, en suspensid en el si de les aiglies dolces,
salabroses 0 marines, i que son arrossegats pels corrents d'aigua; també
inclou els animals amb una capacitat locomotora debil.

Plasticitat fenotipica Variabilitat que presenta un fenotip en resposta a
fluctuacions ambientals.

Plexe [del Il. plexus 'entreteixit] Xarxa de vasos, nervis, fibres, etc.
entrellacats.

Polifag [del gr. polys 'molt' i phagein 'menjar] Dit dels animals que es
nodreixen de diverses classes d’aliments.

Polimorfic adj. GEN Relatiu a la preséncia de variabilitat genética.

Politermic [del gr. polys 'molt' i therme 'calor'] Que tolera amplis rangs de
temperatura.

Protonefridi [del gr. protos 'primer' i nephros 'rony6’l m. ANAT ANIM Organ
excretor dels animals acelomats o dels celomats sense celomopors.

Protonefridial [del gr. protos 'primer' i nephros 'ronyé] Que es pareix 0
funciona com un protonefridi.

Protozous |[del gr. protos ‘primer' i zoon ‘'animal]l] m. ZOOL pl.
Embrancament del regne animal que inclou espécies generalment
unicel-lulars o bé que formen colonies on cada cél-lula conserva, tot i aixi,
la seua propia capacitat reproductora, amb estructura de cél-lula tipica
eucariota i possibilitat de moure’'s per pseudopodis o bé per organuls
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vibratils. Es divideixen en cinc classes: flagel-lats, rizopodes, esporozous,
ciliats i suctors.

Pseudocelomat [del gr. pseudes 'fals' i koiloma 'buit] Animal metazou la
cavitat corporal del qual, entre I'intesti i la paret del cos, no és un auténtic
celoma pero si un derivat d’'un blastocel persistent.

Pseudocelomats ZOOL pl. Grup sense categoria taxonomica en el qual
alguns autors inclouen els acantocéfals, els endoproctes i els
nematohelmints.

Pseudotrocus [del gr. pseudes 'fals' i trochos 'roda’] Arc de cirrus rigids en
la regi6 supraoral del camp bucal de la corona d'alguns rotifers. Forma
I'anell de cilis intern.

Quiescencia [del Il. quiescentia 'estat de repos, vida calma’] f. Qualitat de
quiescent. BIOL Interrupcié temporal en el desenvolupament d'un
organisme, o d'una altra activitat, que és deguda a factors externs i que
repren el seu curs quan aquests factors tornen a ésser favorables.

Rambla [de I'arab ramla 'areny, sorral’] . GEOMORF Llit de riu habitualment
sec per on corre un curs d’aigua intermitent que depén estretament del
regim pluvial.

Restinga [d'origen incert, potser de I'angles rock string ‘cordé de roques] f.
GEOMORF Banc de sorra i/o roques que uneix ambdés extrems d'una
badia, i que donant lloc a una barra continua o cordé litoral, separa la
badia de la mar oberta.

Salabrés adj. De salinitats intermédies entre l'aigua dolga i la marina,
habitualment entre 0’5 i 30 g/L de salinitat.

Sincit [del gr. syn 'amb' i kytos 'fofo, tou'] Massa multinucleada de
protoplasma sense diferenciar-se en ceél-lules.

Subitani [d'una modificacié del ll. subitaneus, -a, -um; de sobte] Mot emprat
en I'expressio ou subitani i que en el context dels rotifers s'utilitza amb el
sentit d'ou partenogenétic d’eclosié immediata, en contraposicié a I'ou de
resisténcia que entra en diapausa.

Taxa de mixi Proporcio de femelles sexuals (mictiques) respecte del total
(mictiques i amictiques); també, proporcié d'ous que produeix una femella
partenogeneética i que es desenrotllen en femelles sexuals.

Tegument ANAT ANIM Estructura superficial del cos d’'un animal que el
separa del medi extern.
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Torba [del frances tourbe, i aquest, del francic turba, idem] f. PEDOLOGIA
/GEOLOGIA Tipus d’humus d’estructura fibrosa, format en un medi
anaerobic i saturat d'aigua, de color negre o marrd i d’aspecte esponjds,
emprat com a combustible d'ds domeéstic, o com a fertilitzant en
agricultura.

Trematodes m. ZOOL pl. Classe de platihelmints, de cos ovalat, petits, amb
una o dues ventoses adherents, que poden tenir fins i tot ganxos o
glandules que elaboren substancies adhesives. Es divideixen en dos
ordres: monogeneétics i digenetics.

Trofi Mandibules translicides dels rotifers que consten de set peces
articulades entre si mateixa, i que tenen com a funcié mastegar el menjar.

Vitel [del Il. vitellus, -i 'rovell d’ou’] m. EMBR Rovell d’'un ou. Conjunt o diposit
de material nutritiu constituit, sobretot, per proteines, greixos, glicogen,
etc., acumulats en el citoplasma dels ous de la majoria d’animals per a la
nutricié de I'embrio.
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