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RESUM

L’embassament de Sau

L’embassament de Sau és un ecosistema eutròfic (208 mg de

clorofil·la a m-2, mitjana anual pel període 1994-2000); monomíctic (es

barreja des de desembre fins al març); amb una morfologia corresponent

a un embassament de tipus canó, és a dir, llarg, estret i profund (18.5 km

de llargada; 1.5 km d’amplada màxima i 63 m de fondària a la presa);

amb temps de residència de l’aigua relativament llargs (90 dies, mitjana

pel període 1996-2000); i amb unes càrregues molt elevades de nutrients

que introdueix el riu Ter (10 g m-2 any-1 de fòsfor reactiu soluble  i  514 g

m-2 any –1 de nitrogen inorgànic dissolt, mitjanes del període 1994-2000).

Les característiques morfològiques de Sau i la influència de l’entrada del

riu Ter, carregat de nutrients, per la capçalera de l’embassament,

expliquen la gran heterogeneïtat longitudinal en aquest ecosistema.

Aquesta heterogeneïtat espacial fou objecte del present estudi al llarg del

període 1996-2000. Tant els aspectes físics, com els químics i els

biològics que descriuen l’ecosistema planctònic de l’embassament de

Sau es veuen fortament influenciats pel gradient ambiental que s’estén

per l’eix espacial riu-presa.

Gradients longitudinals físico-químics

El tipus de circulació longitudinal del Riu Ter a través de

l’embassament de Sau és el resultat de les diferències de densitat entre

les masses d’aigua del riu i la columna d’aigua de l’embassament. A

partir de les sèries de temperatures mitjanes mensuals a la superfície i al

fons de l’embassament i a l’entrada del riu a l’embassament pel període

1964-85, es va poder establir un model empíric de circulació longitudinal
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al llarg de l’any. A l’hivern el riu circula pel fons de l’embassament, doncs

l’aigua entrant és més freda que la del fons de l’embassament (en fase

de barreja). A la primavera el riu s’escalfa més ràpidament que l’aigua

superficial de l’embassament, pel que passa a circular per la superfície.

L’efecte d’aquesta circulació, és la injecció de nutrients a la capa fòtica

de l’embassament, que queda reflectida en els creixements massius del

fitoplancton a la primavera. A mida que avança la primavera, la

superfície de l’embassament es va escalfant i assoleix temperatures més

elevades que les del riu. Llavors el riu s’enfonsa progressivament a

capes per sota de la zona fòtica, és a dir, circula a una fondària

intermèdia. Durant l’estiu, el riu s’enfonsa per sota de la termoclina de

l’embassament i té un efecte d’estabilització tèrmica de la columna

d’aigua de l’embassament. Aquesta circulació intermèdia es manté fins a

la tardor, quan el riu torna a refredar-se i circular pel fons. Els tres

patrons de circulació descrits (profunda, superficial i intermèdia) es

succeeixen al llarg de cada any. Però la durada i intensitat de cadascun

es veu al mateix temps afectada per la climatologia i la quantitat d’aigua

emmagatzemada. Els hivern càlids poden reduir el temps de la circulació

profunda. Les riuades a la tardor poden accelerar la barreja de

l’embassament. D’aquesta manera, la hidrodinàmica de l’embassament

es pot caracteritzar a partir dels patrons horitzontals d’estratificació

tèrmica i la circulació del riu dins de l’embassament.

Un dels paràmetres que determina el patró de circulació del riu al

llarg de l’embassament és el punt d’enfonsament del riu. Aquest punt

separa clarament dins de l’embassament les zones amb característiques

lòtiques (de riu) de les zones amb característiques lenítiques (lacustres).

A partir de la localització d’aquest punt i, coneixent la composició

química de l’aigua abans i després, es pot calcular la quantitat d’aigua

del riu que es barreja amb l’epilimnion de l’embassament a cada

moment.

La forma en que el riu circula al llarg de l’embassament influeix

també en la distribució dels nutrients. Al llarg dels períodes de circulació

profunda, intermèdia i superficial del riu, de menys a més nutrients són

respectivament injectats a les capes superficials de l’embassament. Les

concentracions de soluts al llarg de l’embassament descriuen patrons
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decreixents que, en períodes d’estabilitat hidrològica, es poden

aproximar a models de cinètica de primer ordre. Les diferències entre les

variables conservatives (alcalinitat, clorurs i conductivitat) i les no

conservatives (amoni, fòsfor reactiu soluble, i fòsfor i nitrogen totals) ens

donaren una estima de la forta activitat biològica que es desenvolupa a

l’embassament aprofitant les càrregues de nutrients entrants. Tot i que

no sempre es poden aplicar aquestes corbes de caiguda exponencial en

la concentració de soluts, de manera general, la qualitat de l’aigua

sempre millora considerablement des del riu fins a la presa. La intensitat

d’aquests gradients químics al llarg de l’eix longitudinal depèn no

solament de la quantitat d’aigua del riu que es barreja amb l’epilimnion,

sinó, també de la càrrega de nutrients que aporti el riu, pel grau

d’activitat biològica i pels processos de sedimentació dins de

l’embassament. Els nutrients que més efectivament són assimilats pels

organismes i, per tant, retirats de l’aigua al llarg de l’eix longitudinal de

l’embassament són l’amoni i el fòsfor reactiu soluble.

Gradients longitudinals biològics, de l’heterotròfia a l’autotròfia

El següent pas de l’estudi ha estat analitzar l’activitat biològica

associada a aquests gradients longitudinals observats en les variables

físico-químiques. Les comunitats planctòniques de l’epilimnion de Sau

s’han estudiat posant un èmfasi especial als processos heterotròfics

microbians, i a partir de vuit campanyes de recollida de mostres al llarg

de l’eix longitudinal (des del riu fins a la presa), que cobreixen totes les

estacions de l’any (juliol de 1996, abril, juliol, octubre i desembre de

1997, febrer i maig de 1998, i abril de 1999). Per a l’estudi, es van

establir nou punts de recollida de mostres, equidistants (uns 1’8km) al

llarg de l’embassament (18.5 km de llargada total).

La variació estacional i espacial en l’abundància i l’activitat de les

comunitats microbianes de l’epilimnion de Sau ha estat sempre fortament

influenciada pel riu. L’elevada càrrega de matèria orgànica que introdueix

el riu Ter a l’embassament, provoca una successió de les poblacions
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microbianes al llarg de l’eix longitudinal en qualsevol moment de l’any.

Les densitats màximes de bacteris, nanoflagel·lats heteròtrofs (HNF) i

ciliats es succeeixen una darrera l’altre a la cua de l’embassament. El

grau de desenvolupament de la comunitat microbiana es pot relacionar

directament amb el tant per cent d’aigua del riu que es barreja amb

l’aigua de l’epiliminion de l’embassament. En tres campanyes de

recollida de mostres (abril de 1997 i febrer i maig de 1998) s’ha observat

un elevat tant per cent de barreja entre el riu Ter i l’epilimnion (>50% de

l’aigua de l’epilimnion provenia del riu), el que significa que el riu

pràcticament circula per la superfície de l’embassament. En aquestes

campanyes s’ha trobat els valors més alts de biomassa i producció

bacterianes i, conseqüentment, un desenvolupament molt marcat de les

poblacions de protistes. Tot i que hem parlat d’una certa estacionalitat en

les condicions hidrològiques que determinen la circulació del riu per

l’embassament i la quantitat de nutrients injectats a l’epilimnion, s’ha

observat que el processos heterotròfics microbians es troben més

directament relacionats amb la hidrologia que amb l’època de l’any.

Mentre que en èpoques hivernals (ex. febrer de 1998) on les baixes

temperatures i el model de circulació del riu per l’embassament

(profunda a l’hivern) ens farien esperar una comunitat microbiana poc

important, vam mesurar justament el contrari, una biomassa de ciliats

molt elevada que consumia més del 100% de la producció bacteriana,

per causa d’una avinguda puntual que va aportar un gran tant per cent

d’aigua del riu a l’embassament.

Els màxims d’abundància i biomassa dels principals grups que

composen el plàncton de l’embassament de Sau es troben distribuïts de

forma heterogènia al llarg de l’eix longitudinal. Els resultats mostren una

successió de la cadena tròfica (bacteris, HNF, ciliats, fitoplancton i

zooplancton) des del riu fins a la presa, amb una comunitat microbiana

que es desenvolupa molt ràpidament a les estacions properes al riu

aprofitant els aports al·lòctons de matèria orgànica. El fitoplancton i el

zooplancton es desenvolupen a les estacions de transició entre la part

lòtica i la lenítica, i els seus pics sovint es troben associats al punt

d’enfonsament del riu. El fitoplancton que es desenvolupa a la zona de

transició és l’inici d’una cadena tròfica autòtrofa i alhora constitueix una
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font de carboni orgànic dissolt per a les poblacions de bacteris.

Els microorganismes a l’embassament de Sau

L’abundància i composició de les poblacions planctòniques

microbianes (bacteris, HNF i ciliats) registrades a  l’embassament de Sau

són similars a les descrites en altres llacs i embassaments eutròfics. Els

màxims d’abundància i biomassa de bacteris, HNF i ciliats, així com les

taxes de producció bacteriana i bacterivoria de protistes més elevades,

es varen mesurar a la primavera i l’estiu prop de l’entrada del riu a

l’embassament. Les poblacions de HNF i ciliats es desenvolupen en

aquesta part de l’embassament, ingerint els bacteris del riu, tal i com

indiquen les abundàncies i les taxes de bacterivoria d’aquests protistes a

les estacions properes al riu. Associat al pic de bacterivoria dels

protistes, es va poder observar un canvi significatiu en la composició del

bacterioplancton a l’embassament de Sau, amb diferències en les

estructures morfotípiques i genotípiques d’aquestes poblacions. També

es va observar un descens del volum mitjà cel·lular dels bacteris, al

temps que els principals grups de la classe Proteobacteria, mostraven un

descens aigües avall en les proporcions de la subclasse β-

Proteobacteria i el grup de Citòfags/Flavobacteris. Una bacterivoria

selectiva per part dels protistes podria explicar aquest canvi significatiu

en la mida i l’estructura de la comunitat de les bactèries, indicant de fet

l’existència de dos poblacions diferents de bacterioplancton: l’al·lòctona i

l’autòctona.

Quan la mortaldat del bacterioplancton és bàsicament deguda a la

depredació del protozooplancton, llavors la bacterivoria total dels

protistes hauria de quedar compensada amb la producció bacteriana, tal

i com succeeix a l’embassament de Sau. Els protistes, especialment els

HNF i els ciliats estan reconeguts com els principals consumidors de

bacteris. Fent la mitjana, els protistes de l’embassament de Sau

consumeixen el 95% de la producció bacteriana. Si es consideren els

diversos trams de l’embassament, HNF i ciliats retiren el 40 i el 47%,
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respectivament, del total de la producció bacteriana a la part riveriana, on

els HNF són més abundants. Aigües avall, especialment a les estacions

intermèdies, els ciliats incrementen en nombre i passen a ser els

principals protites en el consum de bacteris, retirant el 64-74% del total

de la producció bacteriana, mentre que el consum degut a HNF es

redueix 24-37%. Un paràmetre important en els balanços entre la

producció bacteriana i la mortaldat de bacteris per la depredació dels

protistes és el factor de conversió de la incorporació de timidina. Per tal

d’obtenir estimes reals de la producció bacteriana, és necessari

l’obtenció d’un factor de conversió empíric ajustat a cada sistema.

Encara que en els estudis preliminars s’esperava trobar una gran

variabilitat en els factors de conversió empírics, aquests no van mostrar

diferències significatives al llarg de l’eix longitudinal de l’embassament ni

per les diferents èpoques de l’any. Per aquest motiu, s’ha utilitzat un únic

factor de conversió per a l’embassament de Sau: 4.7·1018 de cèl·lules

produïdes per mol de timidina incorporada. Cal destacar que aquest

factor empíric és més de dos vegades superior al considerat com teòric

(2·1018 cèl. mol-1) i a altres factors de conversió empírics mesurats en

diversos ecosistemes aquàtics continentals.

Entre els HNF de l’embassament de Sau, els principals

consumidors de bacteris són els crisomònids, els bodònids i els

coanoflagel·lats. Mentre que a la comunitat pelàgica de ciliats, els

Oligotrics de mida <30µm (Halteria i Rimostrombidium), els Peritrics

Vorticella i Epistylis, i l’Escuticociliat Cyclidium són els principals

depredadors de bacteris. Altres ciliats pelàgics capaços de consumir

bacteris tenen poca importància, donades les seves baixes abundàncies

o les seves baixes taxes de retirada de bacteris de l’aigua. Aquests

resultats concorden amb la composició dels ciliats bacterívors descrites

en altres llacs i embassaments eutròfics.

Els ciliats com a principals bacterívors

Encara que els HNF estan considerats com els principals
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consumidors de bacteris en la major part d’aigües dolces, a

l’embassament de Sau els principals consumidors de bacteris són els

ciliats, tal i com es ve constatant en els darrers treballs a altres

ecosistemes eutròfics. Per aquest motiu atribuïm un paper clau als ciliats

en la transferència de carboni des del picoplancton cap a nivells tròfics

superiors. En aquest flux de carboni destaquen determinats gèneres (ex.

Halteria) i certs moments a l’embassament amb creixements massius de

ciliats (ex. Rimostrombidium al febrer de 1998 i Epistylis cada

primavera).

Els resultats detallats sobre les taxes de consum de bacteris, els

volums cel·lulars i les taxes de neteja de bacteris de l’aigua per a cada

un dels principals gèneres de ciliats localitzats en aquest embassament

eutròfic, aporten informació no només d’aquests valors específics, sinó

que serveixen per donar una idea del seu diferent paper ecològic en el

plàncton. D’aquesta manera, s’ha constatat que l’Oligotric Halteria és el

més voraç consumidor de bacteris de la comunitat de ciliats. Aquest petit

ciliat que menja per filtració, és una espècie omnívora. Halteria té taxes

d’incorporació i de neteja de bacteris de l’aigua dos ordres de magnitud

més grans que les taxes d’incorporació in situ dels HNF, el que significa

que és un seriós competidor pels flagel·lats. Aquest gènere ha estat

identificat com un consumidor de bacteris molt abundant en llacs meso- i

eutròfics. A més, Halteria sembla tenir una vulnerabilitat inferior a altres

espècies comunes de ciliats com a presa per al metazooplankton. Totes

aquestes particularitats ens porten a afirmar que Halteria juga un paper

clau en l’estructuració de les cadenes tròfiques microbianes de Sau.

Importància de la xarxa tròfica microbiana
a la comunitat planctònica de Sau

Tots els grups planctònics de l’embassament de Sau tenen més

biomassa a la primavera i l’estiu que a la tardor i l’hivern.

Les proporcions relatives dels grups microbians i les seves activitats

en la zona pelàgica de l’embassament varien tant temporalment com
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espacialment. Tot i que és sabut que les abundàncies dels

microorganismes augmenten amb els aports de nutrients i la producció

primària, es creu que la contribució relativa de la xarxa tròfica microbiana

al flux total de carboni disminueix en augmentar l’eutròfia. No obstant

això, el present estudi documenta clarament que els microorganismes

són els principals components de la xarxa tròfica a la part lòtica d’aquest

ecosistema eutròfic. En aquestes zones és on es troben les majors

biomasses i activitats microbianes. Això suposaria que en aquesta part

de l’embassament existeix una important transferència del carboni

orgànic a través dels microorganismes cap a nivells tròfics superiors

(zooplancton).

A la zona lacustre de l’embassament, no directament afectada per

la contaminació orgànica entrant, les biomasses dels microorganismes

són inferiors que les trobades aigües amunt. Tot i així, les activitats

microbianes eren elevades, indicant que podien ser una via significativa i

eficient en la transferència de carboni del bacterioplancton al

zooplancton. Això només és podria demostrar amb mesures directes que

confirmin la importància de la ingestió de microorganismes per part del

zooplancton. Però diverses observacions ens condueixen cap a aquesta

hipòtesi. Per una banda, la major biomassa de zooplankton es troba a

les zones de transició i lacustre de l’embassament. Per altra banda, es

van mesurar valors molt elevats de producció bacteriana a les zones

lacustres a la primavera i l’estiu, què no es poden explicar per la

depredació per part dels protistes. Així, a la zona lacustre de les

campanyes de juliol de 1997, maig de 1998 i abril de 1999, els protistes

consumien escassament un 11% del total de la producció bacteriana.

Altres grups situats tròficament darrera dels protistes (els rotífers,

cladòcers i fitoflagel·lats) poden ser també importants consumidors de

bacteris.

Les proporcions relatives dels grups microbians dins la xarxa tròfica

pelàgica de la zona lacustre augmenten a la tardor i l’hivern. En altres

sistemes eutròfics s’ha descrit al protozooplancton com el principal

regulador de les bactèries durant les èpoques fredes. Mentre que, des

de principis d’estiu, la influència del metazooplankton sobre la xarxa

tròfica microbiana és important. També s’ha observat a l’embassament
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de Sau el que s’anomena Fase Clara. Aquest fenomen es deu al

creixement massiu del zooplancton (dominat per Daphnia) aprofitant els

pics primaverals del fitoplancton. En aquesta fase, l’abundància de

bacteris i protistes és molt baixa, al igual que la biomassa de

fitoplancton. Tots aquests grups són depredats pel zooplancton.

Què controla les poblacions de protistes?

Encara que tant el recursos alimentaris (bacterioplancton) com la

depredació (zooplancton) controlen conjuntament les poblacions de

protistes (HNF i ciliats), la importància relativa dels dos tipus de control a

l’embassament canvia al llarg de l’eix longitudinal. Tal i com hem vist, els

aports de matèria orgànica, elevats a l’entrada de l’embassament,

desencadenen una important xarxa heteròtrofa microbiana. Per això, els

recursos alimentaris controlen les poblacions de protistes a la part fluvial.

Per contra, a la zona lacustre, les abundàncies elevades del zooplankton

sempre es relacionen amb una menor biomassa relativa dels microbis,

fent intuir un control dels depredadors sobre la xarxa tròfica microbiana.

Aquest control exercit pel zooplancton a la zona lacustre es va

poder constatar amb un experiment curt de microcosmos al maig de

2000. Es va dissenyar un experiment per comprovar els dos tipus de

control (recursos i predació). Els resultats van demostrar el control dels

metazous sobre els protistes, sobretot sobre els nanoflagel·lats

heteròtrofs. Segons el nostre coneixement de la bibliografia, les taxes

màximes de creixement de HNF i ciliats, en absència de zooplankton al

llarg d’aquest experiment, són les més altes mesurades fins al moment.
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CONCLUSIONS

1. El patró anual de la circulació del riu Ter al llarg de l’embassament de Sau
es caracteritza per tres fases: circulació profunda a l’hivern, circulació
canviant entre superficial o intermèdia la primavera, i circulació intermèdia
situada al nivell de la termoclina a l’estiu i la tardor. 

2. La concentració de nutrients de l’epilimnion al llarg de l’embassament
disminueix des del riu fins a la presa i, en situacions d’estabilitat hidrològica,
es pot aproximar a un model de cinètica de primer ordre. Les concentracions
d’amoni i de fòsfor reactiu soluble sempre són les més eficientment
reduïdes.

3. L’elevada càrrega de nutrients i matèria orgànica alòctona que aporta el riu
Ter a l’embassament és la base per al desenvolupament d’una cadena
alimentària heteròtrofa composada pels següents esglaons tròfics: bacteris,
nanoflagel·lats heteròtrofs i ciliats. Les densitats màximes d’aquests
organismes, així com les seves activitats associades (producció bacteriana i
bacterivoria per part del protistes), es desenvolupen successivament des de
l’entrada del riu. 

4. El grau de desenvolupament de les comunitats microbianes a
l’embassament de Sau depèn directament de la hidrologia, i més
concretament, del tant per cent de barreja de l’aigua del riu Ter amb l’aigua
de l’embassament. Les biomasses i activitats dels microorganismes que es
desenvolupen a Sau són més importants a tants per cents elevats de barreja
(>50%).

5. Seguint la xarxa microbiana heteròtrofa, un gradient autòtrof (fitoplancton i
zooplancton) es desenvolupa a la resta de l’embassament, amb els seus
màxims d’abundància a la zona de transició entre la part riveriana i la
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lacustre. Aquest és el punt de partida d’una xarxa tròfica basada en la
producció de matèria orgànica autòctona.

6. A l’embassament de Sau, dos grans fonts de carboni orgànic mantenen el
creixement bacterià: una font al·lòctona a partir dels aports del riu i una font
autòctona a partir de la producció primària del fitoplancton.

7. El factor de conversió empíric per a la incorporació de timidina tritiada de les
poblacions bacterianes de l’embasament Sau és de 4.7·1018 cèl·lules mol-1

de timidina. Aquest factor no presenta variacions significants ni en l’espai ni
al llarg del temps.

8. Els protistes de l’embassament de Sau consumeixen, de mitjana, el 95% del
total de la producció bacteriana. A les zones més properes al riu domina la
bacterivoria deguda als nanoflagel·lats heteròtrofs. Mentre que a la resta de
l’embassament són els ciliats els majors consumidors de bacteris (consumint
el 64-74% de la producció bacteriana). Els ciliats van tenir un paper destacat
com a bacterívors. 

9. Dins la comunitat pelàgica dels ciliats, els principals gèneres depredadors de

bacteris són: els Oligotrics de mides <30µm (Halteria i Rimostrombidium),

els Peritrics Vorticella i Epistylis i l’Escuticociliat Cyclidium, ordenats en ordre
d’importància segons densitat i consum de bacteris.

10. Halteria és un gènere clau dins la xarxa tròfica microbiana, tant per la seva
presència quasi permanent i dominant dins la comunitat de ciliats, com per
les seves taxes de bacterivoria.

11. Els aports de matèria orgànica a la part fluvial de l’embassament afavoreixen
el desenvolupament d’una xarxa heteròtrofa microbiana que controla el
plàncton d’aquesta zona. Per contra, el zooplancton controla les poblacions
microbianes a la zona lacustre de l’embassament.
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