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High p H and the abundances of two commonly co-occurring 
freshwater copepods (Copepoda, Cyclopoida) 

D O . H e s s e n 1 

J .P . N i l s s e n 1 

Mesoc\clops letickarti i n c r e a s e d r e l a t i v e t o Thermocyclops oilhonoides in f e r t i l i z e d e x p e r i m e n t a l e n c l o s u r e s , w h e r e a s 

Th. oilhonoides s e e m e d to o u t c o m p e t e M. leuckarii in n o n f e r t i l i z e d o n e s . T h e m o s t r e a s o n a b l e f a c t o r t o e x p l a i n the n u m e ­

r ica l r e l a t i o n s h i p b e t w e e n the t w o c l o s e l v - r e l a t e d s p e c i e s w a s a s e l e c t i v e p H e f f e c t : h igh p H f a v o u r i n g M. leuckarii a n d 

v i c e v e r s a . In the l ake the t w o s p e c i e s s h o w e d an h i s t o r i c a l d e v e l o p m e n t s u p p o r t i n g the a b o v e h y p o t h e s i s . M. leuckarii 

w a s the d o m i n a t i n g s p e c i e s w h e n the l a k e e x p e r i e n c e d h ighes t p H d u r i n g the p e a k e u t r o p h i c phase . F o l l o w i n g r e c o v e r y 

o f the lake , Th. oilhonoides is a g a i n b e c o m i n g the m o r e d o m i n a n t s p e c i e s . T h i s c o n t r a s t i n g r e l a t i onsh ip l o h i g h p H m a y 

b e the r eason f o r the v a r v i n g v e r t i c a l d i s t r i b u t i o n o f the t w o s p e c i e s in l akes . S i n c e Th. oilhonoides is r e c o r d e d b e l u w 

M. leuckarii, w i t h a l o w e r p H . t e m p e r a t u r e and f o o d a b u n d a n c e , this resu l t s in the o b s e r v e d s l o w e r d e v e l o p m e n t a n d a 

m o r e K - s e l e c t e d l i f e h i s t o r y . 

Inf luence d'un fort p H s u r l ' abondance de d e u x C o p é p o d e s coexistant d a n s les eaux douces (Copepoda, C y c l o p o i d a ) . 

L e s densités, d e p o p u l a t i o n de Mesocyclops leuckarti a u g m e n t e n t p a r r a p p o r t à c e l l e s d e Thermucyclops oilhonoides d a n s 

d e s e n c e i n t e s e x p é r i m e n t a l e s e n r i c h i e s , t and i s q u e Th. oilhonoides s e m b l e d o m i n e r M. leuckarti d a n s les e n c e i n t e s non 

e n r i c h i e s . L e f a c t e u r le p lu s v r a i s e m b l a b l e qu i pu isse e x p l i q u e r la r e l a t i o n n u m é r i q u e e n t r e c e s d e u x e spèces é t r o i t e m e n t 

l i é e s es t l ' e f f e t s é l e c t i f du p H ; les f o r t s p H a v a n t a g e a n t M. leuckarti et v i c e v e r s a . L a succes s ion d e c e s deux e s p è c e s d a n s 

le lac a p p u i e c e t t e h y p o t h è s e . M. leuckarti é tai t l ' e spèce d o m i n a n t e d u r a n t la phase e u t r o p h e l o r s q u e le lac p r é s e n t a i t 

un p H é l e v é . A u c o u r s d e la r é g é n é r a t i o n du lac , 77t. oilhonoides r e d e v i e n t l ' e s p è c e d o m i n a n t e . Ce t t e s i tua t ion a n t a g o n i s t e 

pa r r a p p o r t au p H peu t e x p l i q u e r la d i s t r i b u t i o n v e r t i c a l e de c e s d e u x e s p è c e s d a n s les l acs . L e fait q u e Th. oilhonoides 

so i t d o m i n é e p a r M. leuckarti d a n s des c o n d i t i o n s d e f a i b l e s p H , t e m p é r a t u r e et a b o n d a n c e d e n o u r r i t u r e , e x p l i q u e r a i t 

son p lu s l en t d é v e l o p p e m e n t a ins i q u e son c y c l e b i o l o g i q u e d e t y p e s t r a t è g e - K . 

1. — Introduction 

S e v e r a l i n v e s t i g a t i o n s c o n c e r n i n g p o p u l a t i o n 

d y n a m i c s o f l i m n e t i c z o o p l a n k t o n h a v e b e e n c a r r i e d 

o u t i n w h i c h p a r a m e t e r s s u c h a s t e m p e r a t u r e , o x y ­

g e n c o n c e n t r a t i o n , m e t a l i o n s , n u t r i e n t s , t o x i c s u b s ­

t a n c e s a n d v e r t e b r a t e / i n v e r t e b r a t e p r e d a t i o n h a v e 

b e e n a n a l y s e d t o e x p l a i n d i f f e r e n c e s in c o m p e t i t i v e 

a b i l i t y a n d p o p u l a t i o n d e n s i t y o f t h e v a r i o u s s p e c i e s 

o f z o o p l a n k t o n . T h e e c o l o g i c a l i m p o r t a n c e o f 

e x t r e m e p H v a l u e s , f r e q u e n t l y o b s e r v e d i n e u t r o p h i c 

l a k e s a n d p o n d s , h a s o n l y b e e n o f f e r e d m i n o r 

i n t e r e s t . 

1. Zoological Institute, University of Oslo, P.O. Box 1050, Blin­
dem, Oslo 3, Norway. 

T h e f e w s t u d i e s o n t h i s s u b j e c t d e a l a l m o s t e x c l u ­

s i v e l y w i t h c l a d o c e r a n s . B o g a t o v a ( 1 9 6 1 ) ; I v a n o v a 

( 1 9 6 9 ) a n d W a l t e r ( 1 9 6 9 ) a l l c l a i m e d t h a t t h e u p p e r 

p H l i m i t f o r c l a d o c e r a n s w a s 10 .5 -11 .5 . I v a n o v a 

( 1 9 6 9 ) s h o w e d r e l a t i v e l y l a r g e d i f f e r e n c e s i n o p t i ­

m u m p H v a l u e s ( m e a s u r e d a s f i l t r a t i o n r a t e ) b e t ­

w e e n v a r i o u s c l a d o c e r a n s p e c i e s , b u t m o s t s p e c i e s 

h a d a n o p t i m a l p h y s i o l o g i c a l b a l a n c e a r o u n d n e u ­

t r a l p H . 

A s f a r a s w e a r e a w a r e , n o s t u d y has b e e n p u b l i s ­

h e d o f t h e i n v e s t i g a t i o n o f t h e r e l a t i v e a b u n d a n c e 

o f c y c l o p o i d c o p e p o d s in r e l a t i o n t o h i g h p H , e v e n 

t h o u g h a n u m b e r o f i n v e s t i g a t i o n s h a v e b e e n p e r ­

f o r m e d in e u t r o p h i c l o c a l i t i e s w i t h f a i r l y h i g h p H . 

I n t h i s s t u d y , t h e r e s p o n s e o f t h e c y c l o p o i d c o p e ­

p o d s Thermocyclops oilhonoides a n d Mesocyclops 

leukarti t o a r t i f i c i a l e u t r o p h i c a t i o n w a s t e s t e d b y 
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s h o r t - d u r a t i o n e x p e r i m e n t s in f e r t i l i z e d a n d u n f e r ­

t i l i z e d b a g s i n L a k e G j e r s j o e n . 

B o t h s p e c i e s h a v e s i m i l a r e c o l o g y a n d o f t e n c o -

o c c u r i n o l i g o t r o p h i c ( S a r v a l a 1 9 7 9 ) , m e s o t r o p h i c 

( P a t a l a s 1 9 5 4 ; F a a f e n g a n d N i l s s e n 1981) a n d e u t r o -

p h i c l a k e s ( P a t a l a s 1 9 5 4 ; G l i w i c z 1 9 6 9 ; K a r a b i n 

1 9 7 8 ) . I n o l i g o t r o p h i c a n d s l i g h t l y m e s o t r o p h i c 

l a k e s , Th. oithonoides s e e m s t o b e t h e m o r e d o m i ­

n a n t o f t h e t w o ( S a r v a l a 1 9 7 9 ; F a a f e n g a n d N i l s s e n 

1 9 8 1 ) , w h i l e t h e r e l a t i o n s h i p in e u t r o p h i c a n d h y p e -

r e u t r o p h i c l a k e s i s m o r e o b s c u r e . M. leuckarti o c c u -

r e d i n a l l k i n d s o f l a k e s i n W e s t e r n P o m e r a n i a i n 

P o l a n d , i n c l u d i n g m e s o t r o p h i c t o s t r o n g l y e u t r o p h i c 

l a k e s ( P a t a l a s 1 9 5 4 ) . W h e n M. leuckarti a n d Th. 

oithonoides c o - o c c u r e d i n e u t r o p h i c l a k e s t h e l a t t e r 

w a s m o s t f r e q u e n t l y f o u n d in d e e p e r w a t e r s ( P a t a ­

l a s 1 9 5 4 ; G l i w i c z 1 9 6 9 ) . I n l a k e G j e r s j o e n Th. oitho­

noides s t r o n g l y d o m i n a t e s o v e r M. leuckarti, a n d i s 

f o u n d d e e p e r t h a n t h e l a t t e r , i n a g r e e m e n t w i t h t h e 

a b o v e f i n d i n g s ( B r a b r a n d e t a l . i n p r e p ) . 

L a k e G j e r s j o e n h a s b e e n m o n i t o r e d s i n c e t h e e a r l y 

1 9 5 0 ' s , a n d s i n c e 1 9 5 8 b y t h e N o r w e g i a n I n s t i t u t e 

f o r W a t e r R e s e a r c h , t h u s p e r m i t t i n g i n t e r p r e t a t i o n 

o f t h e l a k e ' s h i s t o r y d u r i n g t h e l a s t t w o d e c a d e s . 

T h e r e h a v e b e e n s t r o n g o s c i l l a t i o n s i n t h e n u m e r i ­

c a l r e l a t i o n s h i p b e t w e e n t h e c l o s e l y - r e l a t e d c y c l o -

p o i d c o p e p o d s M. leuckarti a n d Th. oithonoides, p r o ­

b a b l y d u e t o c h a n g e s i n t h e t r o p h i c s t a t u s o f t h e l a k e 

( c f . F a a f e n g a n d N i l s s e n 1 9 8 1 ) . 

2. — Study area 

T h e e x p e r i m e n t s w e r e p e r f o r m e d i n t h e m e s o -

e u t r o p h i c L a k e G j e r s j o e n . S E - N o r w a y ( 5 9 ° 4 7 ' N , 1 0 ° 

4 7 ' E ) ( a r e a = 2 .7 k m 2 , m a x . d e p t h = 6 2 m ) . D u e t o 

i n c r e a s e d s e w a g e d e p o s i t i o n , t h e l a k e d e v e l o p e d 

f r o m a n o l i g o t r o p h i c l a k e i n t h e e a r l y 1 9 5 0 ' s t o 

h i g h l y e u t r o p h i c c o n d i t i o n s i n 1 9 7 2 , w h e n a s e w a g e 

t r e a t m e n t p l a n t w a s b u i l t ( F a a f e n g a n d N i l s s e n 

1 9 8 1 ) . S i n c e t h e n , t h e r e h a s b e e n a s l o w i m p r o v e ­

m e n t a n d a s l i g h t l y l o w e r p H , b u t t h e l a k e s t i l l e x h i ­

b i t s p h y t o p l a n k t o n b l o o m s b e i n g m a i n l y d o m i n a t e d 

b y b l u e - g r e e n s . 

T h e z o o p l a n k t o n c o m m u n i t y is a t p r e s e n t d o m i ­

n a t e d b y s m a l l s p e c i e s , c a u s e d b y t h e i n t e n s e p r e -

d a t i o n o f a h u g e s t o c k o f p l a n k t i v o r o u s r o a c h (Ruti-

lus rutilus) ( B r a b r a n d e t a l . 1 9 7 9 ) . A m o n g t h e c y c l o -

p o i d c o p e p o d s , Th. oithonoides i s a t p r e s e n t t h e 

d o m i n a n t s p e c i e s , a s i n t h e 1 9 5 0 ' s , w i t h Mesocyclops 

leuckarti a n d Cyclops scutifer a s s u b d o m i n a n t s . 

T h e o p p o s i t e r e l a t i o n s h i p w a s o b s e r v e d d u r i n g t h e 

e u t r o p h i c p e a k . T h e s e c h a n g e s m a y b e r e l a t e d t o t h e 

p H d e v e l o p m e n t i n t h e s a m e p e r i o d ( f i g . 1). 

flu 111 M I IjI I I 1111 B • Ml . 
1955 I 9 6 0 1 9 6 5 1970 1975 1980 

FlG. 1. L a k e Gjers joen , 1953-1980. T h e re la t ionship b e t w e e n 
Mesocyclops leuckarti ( v e r t i c a l l ines ) and Thermocy-
clops oithonoides, r e l a t e d t o p H . B l a c k d o t s : h ighes t 
r e c o r d e d p H v a l u e f r o m i n t e g r a t e d s a m p l e s 0-10 m, 
du r ing s u m m e r . T r i a n g l e s : h ighes t r e c o r d e d p H in epi-
l i m n i o n d u r i n g s u m m e r . Da ta b a s e d o n F a a f e n g and 
N i l s s e n (1981), a n d in t e rna l p u b l i c a t i o n s f r o m N o r w e ­
gian Ins t i tu te f o r W a t e r R e s e a r c h ( N I V A ) . 

3. — Materials and methods 

T h e e x p e r i m e n t s w e r e c a r r i e d o u t in p o l y e t h y l e n e 

b a g s , 135 j * m t h i c k . W e u s e d 12 b a g s w i t h a d i a m e ­

t e r o f 1.5 m , d e p t h 4 . 2 m a n d a v o l u m e o f a b o u t 7 

m \ T h e b a g s w e r e c l o s e d a t t h e b o t t o m a n d p l a c e d 

i n a w o o d e n f r a m e w o r k , a n c h o r e d in t h e p e l a g i c 

z o n e . T h e e x p e r i m e n t l a s t e d f o r f o u r w e e k s , 

2 5 . 7 - 2 8 . 8 . 1 9 8 0 . T h e b a g s w e r e f i l l e d b y m e a n s o f a 

w a t e r p u m p a n d v e r t i c a l n e t - s a m p l e s f r o m 15-0 m 

w e r e a d d e d u s i n g a 4 5 ^ m p l a n k t o n - n e t w i t h a d i a ­

m e t e r o f 2 7 c m . 

T w i c e a w e e k z o o p l a n k t o n s a m p l e s w e r e t a k e n , 

w h i l e p h y t o p l a n k t o n - s a m p l e s w e r e t a k e n t h r e e l i m e s 

d u r i n g t h e e x p e r i m e n t . A l l s a m p l e s w e r e t a k e n f r o m 

0 , 1, 2 a n d 4 m d e p t h s u s i n g a m o d i f i e d v a n D o r n 

s a m p l e r a s d e s c r i b e d b y B l a k a r ( 1 9 7 8 ) . W a t e r f r o m 

a l l d e p t h s w a s m i x e d , a n d t w o 5 1 s a m p l e s w e r e f i l ­

t e r e d t h r o u g h a 4 5 M m n e t f o r c o l l e c t i n g t h e z o o ­

p l a n k t o n . 1 0 0 m l w a t e r f r o m t h e m i x e d s a m p l e w a s 

t a k e n f o r p h y t o p l a n k t o n - a n a l y s i s . B o t h z o o - a n d 

p h y t o p l a n k t o n w e r e f i x e d w i t h L u g o l ' s s o l u t i o n . C h e ­

m i c a l a n a l y s e s o f N H 4 w a s c a r r i e d o u t a t t h e N o r ­

w e g i a n I n s t i t u t e f o r W a t e r R e s e a r c h b y r e a c t i o n 

w i t h h y p o c h l o r i t e in a n a l k a l i n e s o l u t i o n , a n d m e a ­

s u r e d b y a T e c h n i c o n a u t o a n a l y z e r . 
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A s o l u t i o n o f a m m o n i u m n i t r a t e a n d a m m o n i u m 

h y d r o g e n p h o s p h a t e , w h i c h g a v e a f i n a l c o n c e n t r a ­

t i o n o f 3 2 0 0 a n d 6 6 0 ^ g I " 1 r e s p e c t i v e l y , w a s 

a d d e d t o h a l f t h e b a g s . 

P r e - a d u l t r o a c h ( 5 - 7 c m ) w e r e a d d e d t o t w o o f t h e 

b a g s in o r d e r t o d e t e c t a p o s s i b l e s e l e c t i v e p r é d a ­

t i o n o n t h e t w o s p e c i e s . 12 f i s h w e r e a d d e d t o e a c h 

b a g . 

4. — Results 

Phytoplankton : A r e l a t i v e l y s t a b l e t o t a l v o -

l u m e o f a l g a e w a s o b s e r v e d in u n f e r t i l i z e d b a g s 

t h r o u g h o u t t h e e x p e r i m e n t a l p e r i o d , w h e r e a s t h e 

f e r t i l i z e d b a g s s h o w e d a c o n s i d e r a b l e i n c r e a s e ( f i g . 

2 ) . A t f i r s t t h e r e w a s a b l o o m o f Synedra s p p . , b u t 

t h i s s o o n c o l l a p s e d . T h e n t h e r e w a s a s u d d e n 

i n c r e a s e o f c h l o r o p h y c e a n s , s u c h a s Collodictyon tri-

ciliatum, Golenkia s p p . , Scenedesmus quadricauda 

a n d s m a l l , e l l i p s o i d , u n i d e n t i f i e d g r e e n a l g a e ( c a . 4-5 

x 3 ^ m ) . T h e r e w a s a l s o a m a r k e d i n c r e a s e o f 

t h e c r y p t o p h y c e a n s , e s p e c i a l l y Cryptomonas c f . pyre-

noidifera. T h e C y a n o p h y c e a e o c c u r e d i n s i m i l a r d e n ­

s i t i e s a n d s p e c i e s c o m p o s i t i o n in b o t h f e r t i l i z e d a n d 

u n f e r t i l i z e d b a g s , a s d i d t h e D i n o p h y c e a e a n d 

C h r y s o p h y c e a e ( T a b . I ) . 

I D I N O P H Y C E A E 

J C R Y P T O -

: : ] C H R Y S O -

j B A C I L L A R 1 0 -

1 C H L O R O -

] C Y A N O P H Y C E A E , 

HIM 

O 

28 .8 

U N F E R T I L I Z E D F E R T I L I Z E D 

F i g . 2. D e v e l o p m e n t of the d i f f e r e n t a lga l g r o u p s in fe r t i ­
l i z e d a n d u n f e r t i l i z e d b a g s . M e a n values o f 5 b a g s f o r 
e a c h g r o u p . 

T a b l e 1. T o t a l ce l l v o l u m e ( m m 3 m J ) o f the d i f f e r e n t a lga l g r o u p s in u n f e r t i l i z e d ( U 1 - U 5 ) a n d f e r t i l i z e d ( F 1 - F 5 ) b a g s . 

U l U 2 U3 U 4 US 

Da te 1.8 14.8 28.8 1.8 1 4 . 8 28.8 1.8 14.8 28.8 1.8 1 4 . 8 28.8 1.8 14.8 21.8 

D i n o p h y c e a e 699 402 113 410 8 7 5 715 815 530 330 18 6 5 2 164 695 947 105 
C r y p t o p h y c e a e 57 33 23 427 2 5 8 137 542 204 363 55 2 4 98 643 31 25 
C h r y s o p h y c e a e 242 371 1005 347 1 4 9 3 603 197 162 450 296 7 9 5 317 34 = 720 1718 
B a c i l l a r i o p h y c e a e 886 140 76 740 3 9 1 191 795 366 186 184 3 9 5 22 994 512 195 
C h l o r o p h y c e a e 108 99 187 67 2 0 8 218 63 166 203 69 1 6 8 294 194 80 242 
C y a n o p h y c e a e 527 346 28 747 3 8 4 1117 820 231 2066 663 5 3 9 209 991 500 239 

F I F 2 F3 F 4 F5 

Da te 1.8 14.8 28.8 1.8 1 4 . 8 28.8 1.8 14.8 28.8 1.8 1 4 . 8 28.8 1.8 14.8 28.8 

D i n o p h y c e a e 49 18 86 41 87 414 416 2 8 8 105 
C r y p t o p h y c e a e 320 1277 3650 134 2 4 9 7 891 392 1029 2554 26 7 7 1 978 392 1386 1526 
C h r y s o p h y c e a e 208 454 52 142 2 5 2 76 176 804 480 1 63 35 184 1394 359 
B a c i l l a r i o p h y c e a e 1742 8 94 541 3 5 33 1386 190 208 586 3 1 7 3 549 1762 75 77 
C h l o r o p h y c e a e 191 2832 3115 159 4 0 9 2 2309 257 819 7037 101 1 0 4 9 9394 366 3764 4142 
C y a n o p h y c e a e 763 4684 574 674 9 6 7 770 1 174 2292 2709 380 1 7 3 0 576 1071 875 319 
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S p e c i e s c o m p o s i t i o n w a s a l m o s t i d e n t i c a l i n a l l 

t h e h a g s , b u t a g r e a t v a r i a n c e i n t h e t o t a l v o l u m e 

o f t h e v a r i o u s s p e c i e s w a s o b s e r v e d , T h e o n l y s p e ­

c i e s o f a l g a e w h i c h o c c u r e d a l m o s t s o l e l y in f e r t i l i ­

z e d b a g s w a s t h e s m a l l e l l i p s o i d g r e e n a l g a e . T h e y 

w e r e r e c o r d e d in h u g e n u m b e r s in a l l f e r t i l i z e d b a g s , 

w i t h a r e c o r d e d m a x i m u m o f 4 6 X 1 0 7 c e l l s 1 ~ 1 o r 

9 3 9 4 m m 3 m 3 . 

pH : S i m u l t a n e o u s l y w i t h t h e i n c r e a s e d a l g a l b i o -

m a s s i n f e r t i l i z e d b a g s , t h e r e w a s a n i n c r e a s e i n p H . 

W h e n t h e s t u d y w a s i n i t i a t e d a l l t h e b a g s h a d a p H 

o f a b o u t 9 .5-9 .7 , w h i c h a g r e e d w i t h t h e p H in t h e l a k e 

e p i l i m n i o n a t t h a t t i m e . I n u n f e r t i l i z e d b a g s a s l i g h t 

i n c r e a s e i n p H w a s f o u n d d u r i n g t h e f i r s t w e e k ( u p 

t o 1 0 . 0 ) , b e f o r e t h e p H b e c a m e s t a b l e a t a b o u t 9 .5 

( f i g . 3 ) . I n f e r t i l i z e d b a g s , h o w e v e r , a s u d d e n i n c r e a s e 

i n p H t o o k p l a c e a n d w i t h i n a w e e k t h e p H b e c a m e 

s t a b l e a t a b o u t 10 .6-10 .7 . T h e h i g h e s t r e c o r d e d m e a n 

v a l u e w a s 1 0 . 7 , w i t h u p p e r a n d l o w e r v a l u e s o f 10.5 

a n d 1 0 . 9 r e s p e c t i v e l y . A l s o b e t w e e n f e r t i l i z e d b a g s , 

t h e r e w a s f a i r l y g o o d a g r e e m e n t b e t w e e n p H r e a ­

d i n g s . T h e d e v e l o p m e n t o f p H a n d s p e c i e s c o m p o ­

s i t i o n o f c y c l o p o i d c o p e p o d s ( m e a n v a l u e s ) i s s h o w n 

i n f i g . 4 . 

Zooplankton : T h e o n l y c r u s t a c e a n s w h i c h s h o w e d 

a s t r o n g r e s p o n s e d u r i n g th i s s h o r t - t e r m e x p e r i m e n t 

w e r e Th. oithonoides a n d M. leuckarti. I n t h e u n f e r ­

t i l i z e d b a g s t h e f o r m e r o f t h e s e s p e c i e s a c c o u n t e d 

f o r a b o u t 7 0 - 9 0 % o f t h e c y c l o p o i d n u m b e r s , a s i n 

t h e l a k e . I n f e r t i l i z e d b a g s , h o w e v e r , t h e r e w a s a 

s t r o n g d e c r e a s e o f Th. oithonoides f o l l o w i n g t h e p H 

i n c r e a s e . A f t e r t h e f i r s t 10 d a y s , b o t h s p e c i e s s h o ­

w e d l o w d e n s i t i e s , t h e n a s u d d e n i n c r e a s e o f M. leuc-

karti w a s o b s e r v e d . A t t h e e n d o f t h e e x p e r i m e n t M. 

leuckarti a c c o u n t e d f o r 9 0 - 1 0 0 % o f t h e c o p e p o d s 

i n 4 o f t h e 5 f e r t i l i z e d b a g s ( T a b . 2 ) . I n b a g F 2 , t h e 

f e r t i l i z e d b a g h a v i n g l o w e s t p H ( f i g . 3 ) , t h e r e l a t i o n ­

sh ip b e t w e e n the t w o w a s 1 : 1. I n b a g s F4 a n d F5, w h i c h 

e x p e r i e n c e h i g h e s t p H , Th. oithonoides d i s a p p e a r e d . 

T h e r e l a t i o n b e t w e e n 77i. oithonoides a n d p H is 

s h o w n i n F i g . 5, w h e r e i t i s e v i d e n t t h a t a h i g h p H 

f a v o u r s M. leuckarti a n d v i c e v e r s a . 

T a b l e 2. Percentage of Th. oithonoides in unfertil ized 
( U 1 - U 5 ) and fertil ized ( F 1 - F 5 ) bags at start ( S ) and end 
(E) of the experiment . 

U l U2 U3 U4 U5 

s E S E S E S E S E 

95.0 98.8 91.6 71.4 80.7 99.0 71.5 8 1.0 81.8 83.0 

F l F2 F3 F4 F5 

S E S E S E S E S E 

71.4 6.9 94.0 50.5 71.1 2.2 70.1 0 58.1 0 

In t h e t w o b a g s c o n t a i n i n g f i s h , b o t h s p e c i e s w e r e 

a l m o s t e q u a l l y e l i m i n a t e d d u e t o f i s h p r e d a t i o n . 

T h e s e b a g s a r e t h e r e f o r e n o t i n c l u d e d in t h e f i g u ­

r e s a n d t a b l e s . 

W h i l e Th. oithonoides p r o d u c e s f e w c l u t c h e s w i t h 

f e w a n d l a r g e e g g s (8 -15 p e r c l u t c h ) a n d h a s a r e l a ­

t i v e l y l o n g g e n e r a t i o n t i m e ( c a . 2 m o n t h s i n L a k e 

G j e r s j o e n ) , M. leuckarti h a s a l a r g e r c l u t c h - s i z e (20-

3 0 e g g s ) , w i t h s m a l l e g g s . In f e r t i l i z e d b a g s M. leuckarti 

h a d a n e x t r e m e l y s h o r t d e v e l o p m e n t t i m e , in s o m e 

b a g s w i t h w a t e r - t e m p e r a t u r e s 1 6 - 2 0 ° C t h e d e v e l o p ­

m e n t f r o m l a t e n a u p l i i t o a d u l t f e m a l e o c c u r e d 

w i t h i n t w o w e e k s . 

pH 

705 

70.0 

9 5 

705 

700 

95 

. U 7 U2 U3 U4 U5 

F2 . F 4 F 5 

14.8 2 8 . B 1 . 8 14. B 2 B . 8 1 . B 14.B 2B.81 .8 14.8 2 8 . 8 1 . 8 14.8 28.8 

F i g . 3. V a r i a t i o n s in p H in unfertilized ( U 1 - U 5 ) a n d fertilized ( F 1 - F 5 ) bags . 
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— 3 0 -

O 2 0 -

."X 

z 

o 
E 5°f" 
V) 

MÉMT[!WmTTTTTM: 
1.8 ¿ 8 7.8 118 U S 1 8 8 21.8 25.8 28.8 

• T oithonoides 

1.8 ¿ 1 7 « 11.8 U . 6 16.8 21.8 25.8 28 .8 

Fig. 4. R e l a t i o n s h i p b e t w e e n M. leuckarii ( v e r t i c a l l ines) 

a n d Th. oithonoides in u n f e r t i l i z e d ( u p p e r ) and fe r t i l i ­

z e s b a g s ( l o w e r ) . M e a n v a l u e s . p H i n d i c a t e d as b l a c k 

d o t s . 

5. — Discussion 

S p e c i e s d o m i n a n c e w i t h i n t h e c y c l o p o i d c o m m u ­

n i t y w a s o b v i o u s l y r e l a t e d t o n u t r i e n t p e r t u r b a t i o n s , 

b o t h r e g a r d i n g l o n g t e r m c h a n g e s i n t h e l a k e a n d 

s h o r t - d u r a t i o n e x p e r i m e n t s in t h e b a g s . S e v e r a l f a c ­

t o r s m a y h a v e c a u s e d t h i s : 

a ) A s e l e c t i v e t o x i c e f f e c t c a u s e d b y a l g a l b l o o m s . 

b ) S e l e c t i v e v e r t e b r a t e o r i n v e r t a b r a t e p r e d a t i o n . 

c ) S e l e c t i v e t o x i c e f f e c t s f r o m t h e f e r t i l i z e r s a d d e d . 

d ) A c h a n g e i n a v a i l a b l e f o o d , t h u s f a v o u r i n g o n e 

o f t h e s p e c i e s . 

e ) A n i n c r e a s e in p H , a f f e c t i n g o n l y o n e o f t h e 

s p e c i e s . 

Fig . 5. R e l a t i o n b e t w e e n p H and Th. oithonoides (as p e r 
cent of total n u m b e r o f c y c l o p o i d copepods ) . O p e n squa 
res : u n f e r t i l i z e d b a g s . F i l l e d squa res : f e r t i l i z e d b a g s . 

a ) R e l e a s e o f t o x i c s u b s t a n c e s f r o m c e r t a i n b l u e -

g r e e n s is k n o w n f r o m t h e e a r l y 1950 ' s ( L e f e v r e 1 9 5 0 ) 

a n d l a t e r v e r i f i e d b y s e v e r a l a u t h o r s ( S h i l o 1 9 6 4 ; 

G e n t i l e a n d M a l o n e y 1 9 6 9 ; A r n o l d 1971) . T h e b l u e -

g r e e n s p e c i e s f o u n d i n t h e b a g s w e r e Anabaena c f . 

tenericaulis, Anabaena solitaria, Oscillatoria agardhii 

a n d Oscillatoria limnetica. T h e o c c u r r e n c e o f t h e s e 

s p e c i e s w a s , h o w e v e r , v e r y s i m i l a r in b o t h f e r t i l i z e d 

a n d u n f e r t i l i z e d b a g s . T h e b i o m a s s o f b l u e g r e e n s 

w a s i n f a c t h i g h e r i n s o m e o f t h e u n f e r t i l i z e d t h a n 

s o m e o f t h e f e r t i l i z e d b a g s . 

T h e o n l y a l g a l g r o u p s w h i c h a l w a y s o c c u r e d i n 

g r e a t e r n u m b e r s in f e r t i l i z e d b a g s , w e r e t h e 

C r y p t o p h y c e a e ( r e p r e s e n t e d b y Cryptomonas s p p . 

a n d Rhodomonas lacustris) a n d t h e C h l o r o p h y c e a e 

( r e p r e s e n t e d m a i n l y b y s m a l t e l l i p s o i d a n d c o c c o i d 

s p e c i e s ) . W i t h i n t h e c h l o r o p h y c e a n s , s o m e s p e c i e s 

m i g h t b e s u s p e c t e d t o c a u s e t o x i c e f f e c t s ( S k u l b e r g 

p e r s . c o m m . ) . N e v e r t h e l e s s , a n a l g a l t o x i n a f f e c t i n g 

Th. oithonoides b u t n o t t h e c l o s e l v - r e l a t e d s p e c i e s 

M. leuckarti w o u l d b e a n i n t e r e s t i n g o b s e r v a t i o n i n 

i t s e l f a n d w i l l b e p u r s u e d in f u r t h e r s t u d i e s . D u r i n g 

t h e h i s t o r i c a l d e v e l o p m e n t o f L a k e G j e r s j o e n n o 

i n c r e a s e i n t h e a b o v e a l g a e w a s o b s e r v e d h o w e v e r , 

s o m e t h i n g w h i c h m a y i n d i c a t e t h a t a h i g h p H i s 

m o r e i m p o r t a n t f o r t h e n u m e r i c a l r e l a t i o n s h i p b e t ­

w e e n t h e t w o s p e c i e s . 
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b ) F i s h p r e d a t o r s c o u l d h a v e f a v o u r e d M. leuc-

karii, t h e l a r g e r o f t h e t w o s p e c i e s . I n t h e t w o b a g s 

w i t h f i s h a d d e d , h o w e v e r , b o t h s p e c i e s w e r e a l m o s t 

e q u a l l y r e d u c e d . I n v e r t e b r a t e p r e d a t o r s l i k e Lepto-

dora kindtii, Chaoborus a n d l a r g e c y c l o p o i d c o p e -

p o d s o c c u r r e d o n l y s p o r a d i c a l l y a n d in s i m i l a r d e n ­

s i t i e s i n a l l b a g s . 

c ) T h e s a m e a m o u n t s o f a m m o n i u m d i h y d r o g e n -

p h o s p h a t e a n d a m m o n i u m n i t r a t e w e r e a d d e d t o 

s i m i l a r b a g s in a s p r i n g a n d a u t u m n e x p e r i m e n t 

w i t h o u t l e t h a l e f f e c t s o n e i t h e r Th. oithonoides o r 

o t h e r s p e c i e s { H e s s e n u n p u b l . ) . H o w e v e r , in t h e s e 

e x p e r i m e n t s , m a x i m u m p H n e v e r e x c e e d e d 9 .0 in 

a n y b a g . 

d ) O n e c o u l d e x p e c t a f a i r l y s i m i l a r f o o d c h o i c e 

f r o m t w o s u c h c l o s e l y r e l a t e d s p e c i e s , w i t h r e s u l ­

t i n g s t r o n g c o m p e t i t i o n . A d v a n c e d s t a g e s o f d e v e ­

l o p m e n t a r e o m n i v o r o u s w i t h f o o d i t e m s i n c l u d i n g 

a l g a e , n a u p l i i , s m a l l c o p e p o d i d s t a g e s o f c y c l o p o i d s , 

s m a l l c l a d o c e r a n s a n d r o t i f e r s ( F r y e r 1957 ; G l i w i c z 

1 9 6 9 ; K a r a b i n 1 9 7 8 ; N i l s s e n 1978) . C o n s i d e r i n g t h e 

l a r g e n u m b e r s o f s m a l l a n d m e d i u m - s i z e d a l g a e ( 5 - 5 0 

^ m ) a n d t h e l a r g e n u m b e r o f r o t i f e r s , o n e w o u l d 

e x p e c t a n a d e q u a t e f o o d s u p p l y f o r b o t h s p e c i e s . 

I t i s i m p o r t a n t t o n o t e t h a t a l l s t a g e s o f d e v e l o p ­

m e n t o f Th. oithonoides s h o w e d a s t r o n g d e c l i n e 

d u r i n g t h e f i r s t w e e k , w h i l e i n c r e a s e o f M. leuckarti 

w a s f i r s t o b s e r v e d in t h e l as t h a l f o f t h e e x p e r i m e n ­

t a l p e r i o d ( c f . f i g . 3 a n d 4 ) . A t h e o r v b a s e d o n c o m ­

p e t i t i v e e x c l u s i o n t h e r e f o r e h a s t o b e r e j e c t e d in t h i s 

c a s e . 

e ) O f a l l p o s s i b l e e x p l a n a t i o n s , t h e p H s e e m s t o 

b e t h e m o s t r e a s o n a b l e t o a c c o u n t f o r t h e o b s e r v e d 

p a t t e r n s in t h e b a g s . M o r e o v e r , a s f a r a s t h e l o n g -

t e r m c h a n g e s i n L a k e G j e r s j o e n a r e c o n c e r n e d , p H 

a n d a l g a l b i o m a s s a r e t h e o n l v p a r a m e t e r s w h i c h a r e 

c l o s e l y - r e l a t e d t o t h e o b s e r v e d c h a n g e s w i t h i n t h e 

c y c l o p o i d c o p e p o d s ( c f . F a a f e n g & N i l s s e n 1 9 8 1 ) . 

E v e n i f t h e p H s e e m s t o b e o f m a j o r i m p o r t a n c e , 

i t i s u n c l e a r w h e t h e r t h e p H - e f f e c t s a c t d i r e c t l y o r 

i n d i r e c t l y , o r o n l y a s a n a d d i t i o n a l s t r e s s - f a c t o r . T h e 

p h y s i o l o g i c a l e f f e c t s o f h i g h p H a r e n o s t r a i g h t f o r ­

w a r d , b u t i t i s c l e a r t h a t t h e i o n - e x c h a n g e a m o n g 

m a n y z o o p l a n k t o n s p e c i e s is s t r i c t l y p H d e p e n d e n t 

( P o t t s & F r y e r 1 9 7 9 ; N i l s s e n & a l . 1 9 8 3 ) . M a n y c o p e -

p o d s s h o w e d a g o o d s o d i u m b a l a n c e u p t o a b o u t p H 

= 9 .5 ; a b o v e t h i s p H t h e y s h o w e d a n e t l o s s ( N i l s -

s e n & a l . 1 9 8 3 ) . 

T h e e q u i l i b r i u m O H " + N H 4

+ = N H 4 O H is 

s t r o n g l y i n f l u e n c e d b y t h e p H , a n d t h u s w i l l p r o d u c e 

m o r e N H 4 O H a t a h i g h p H ( H u t c h i n s o n 1 9 5 7 ) . A t 

p H = 7 . t h e N H 4 : N H 4 O H r e l a t i o n s h i p is 3 0 0 : 1, 

w h e r e a s t h e c o r r e s p o n d i n g v a l u e a t p H = 9 .5 is 1 : 

1. N H 4 O H w a s t o x i c f o r a n u m b e r o f t e s t e d o r g a ­

n i s m s ( T r u s s e l 1 9 7 2 ) . I n f e r t i l i z e d b a g s t h e c o n c e n ­

t r a t i o n o f N H 4 — H e x c e e d e d 2 0 0 ^ g l A s t r o n g l y 

s e l e c t i v e t o x i c e f f e c t d u e t o t h e c o m b i n a t i o n o f h i g h 

p H a n d h i g h c o n c e n t r a t i o n o f N H 4 - N m i g h t t h e r e ­

f o r e b e a r e a s o n a b l e e x p l a n a t i o n i n t h e s h o r t -

d u r a t i o n e x p e r i m e n t s . D u r i n g t h e p o l l u t i o n p e a k in 

t h e l a k e , h o w e v e r , N H 4 - N n e v e r e x c e e d e d 100 M g 

1 " ' . T h e i n f l u e n c e f r o m p H a l o n e s e e m s t h e r e f o r e 

t o b e t h e d e c i s i v e f a c t o r a f f e c t i n g t h e n u m e r i c a l r e l a ­

t i o n s h i p b e t w e e n t h e s u r v e y e d p o p u l a t i o n s o f Th. 

oithonoides a n d M. leuckarti. 
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