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T h e pr ol o n g e d i c e c o v er i n h er e nt t o al pi n e l a k es i n c urs u ni q u e c h all e n g es f or a q u ati c lif e, w hi c h ar e c o m p o u n d e d b y
r e c e nt s hifts i n t h e ti mi n g a n d d ur ati o n of i c e c o v er. T o u n d erst a n d t h e r es p o ns es of al pi n e z o o pl a n kt o n, w e a n al y z e d a
d e c a d e ( 2 0 0 9 – 2 0 1 9) of o p e n- w at er s a m pl es of D a p h ni a p ulic ari a a n d Hes pero di a pto m us s hos ho ne f or gr o wt h, r e pr o d u cti o n
a n d ultr a vi ol et r a di ati o n t ol er a n c e. D u e t o r e pr o d u cti v e di er e n c es b et w e e n t a x a, w e e x p e ct e d cl o n al cl a d o c er a ns
t o e x hi bit a m or e r a pi d r es p o ns e t o i c e- c o v er c h a n g es r el ati v e t o c o p e p o ds d e p e n d e nt o n s e x u al r e pr o d u cti o n. F or
D. p ulic ari a , bi o m ass a n d m el a ni z ati o n w er e l o w est aft er i c e cl e ar a n c e a n d i n cr e as e d t hr o u g h s u m m er, w h er e as
f e c u n dit y w as hi g h est s h ortl y aft er i c e- o . F or H. s hos ho ne , bi o m ass a n d f e c u n dit y p e a k e d l at er b ut w er e g e n er all y
l ess v ari a bl e t hr o u g h ti m e. A m o n g y e ars, i c e cl e ar a n c e d at e v ari e d b y 4 9 d a ys; y e ars wit h e arli er i c e- o ut a n d a
l o n g er gr o wi n g s e as o n s u p p ort e d hi g h er D. p ulic ari a bi o m ass a n d cl ut c h si z es al o n g wit h gr e at er H. s hos ho ne f e c u n dit y.
W hil e t h es e l ar g e- b o di e d, str ess t ol er a nt z o o pl a n kt o n t a x a w er e r el ati v el y r esili e nt t o p h e n ol o gi c al s hifts d uri n g t h e
o bs er v ati o n p eri o d, c o nti n u e d l oss es of i c e c o v er m a y cr e at e u nf a v or a bl y w ar m c o n diti o ns a n d f a cilit at e i n v asi o n b y
m o nt a n e s p e ci es, e m p h asi zi n g t h e v al u e of l o n g-t er m d at a i n ass essi n g f ut ur e c h a n g es t o t h es e s e nsiti v e e c os yst e ms.
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J O U R N A L O F P L A N K T O N R E S E A R C H V O L U M E N U M B E R P A G E S 1 – 1 5 2 0 2 0

I N T RO D U C TI O N

Al pi n e l a k es ar e c h all e n gi n g e n vir o n m e nts t h at oft e n
s u p p ort c o m m u niti es of hi g hl y s p e ci ali z e d or g a nis ms
(St o d d ar d, 1 9 8 7 ; C at al a n et al., 2 0 0 9 ). R el ati v e t o l o w er
el e v ati o n s yst e ms, t h es e l a k es e x p eri e n c e pr ol o n g e d i c e
c o v er ( Pr est o n et al., 2 0 1 6 ; C hristi a ns o n et al., 2 0 2 0 b ),
i n cre as e d e x p os ur e t o s ol ar ultr a vi ol et r a di ati o n ( U V R,
2 9 0 – 4 0 0 n m), r a pi d us hi n g, c ol d er t e m p er at ur es a n d
l o w er r es o ur c e a v ail a bilit y (Bl u mt h al er et al., 1 9 9 2 ;
Willi a ms et al., 1 9 9 6 ; R os e et al., 2 0 0 9 ; Willi a ms o n
et al., 2 0 0 9 ). I m p ort a ntl y, t h es e c h ar a ct eristi cs c a n b e
c o m p o u n d e d b y t h e e xtr e m e s e as o n al a n d i nt er a n n u al
cli m ati c v ari a bilit y t y pi c al of hi g h- el e v ati o n c at c h-
m e nts ( S a dr o et al., 2 0 1 8 , 2 0 1 9 ). F or m a n y al pi n e l a k e
e c os yst e ms , t h e o p e n w at er s e as o n —i n w hi c h l a k es ar e
c o nsi d er e d t h e m ost bi ol o gi c all y a cti v e —l asts < 2 0 %
of a gi v e n y e ar ( R utt n er, 1 9 7 3 ; O hl e n d orf et al., 2 0 0 0 ;
C ai n e, 2 0 0 2 ). D uri n g t h e r e m ai ni n g 8 0 %, i c e a n d s n o w
cr e at e a b arri er t h at p arti all y b u ers a q u ati c or g a nis ms
fr o m t h e str o n g wi n ds a n d l ar g e di ur n al t e m p er at ur e
gr a di e nts, b ut c o n c urr e ntl y li mits li g ht p e n etr ati o n a n d
o x y g e n e x c h a n g e ( O hl e n d orf et al., 2 0 0 0 ; T hi es et al.,
2 0 0 0 ; S e ast e dt et al., 2 0 0 4 ). T h e c o m bi n ati o n of s h ort
gr o wi n g s e as o ns, li miti n g t e m p er at ur es a n d l o w n utri e nt
a v ail a bilit y c a us e t h e i n h a bit a nts of al pi n e l a k es t o e xist
o n t h e “r a z or's e d g e of t ol er a n c e ” ( Willi a ms et al., 2 0 0 2 ).
A k e y k n o wl e d g e g a p is t h us t o u n d erst a n d h o w a q u ati c
c o m m u niti es ar e r es p o n di n g t o r e c e nt a n d r el ati v el y r a pi d
c h a n g es i n al pi n e e n vir o n m e nts.

R e c e nt n di n gs t h at gl o b al i c e c o v er is d e cr e asi n g d u e
t o w ar mi n g cli m at e tr e n ds (Br o w n a n d D u g u a y, 2 0 1 0 ;
S h ar m a et al., 2 0 1 9 ; C hristi a ns o n et al., 2 0 2 0 b ) hi g hli g ht
t h e i m p ort a n c e of u n d erst a n di n g h o w c h a n g es i n i c e-
p h e n ol o g y will a e ct t h es e s p e ci ali z e d t a x a. I c e c o v er f or
al pi n e l a k es, f or i nst a n c e, is d e cr e asi n g 5 0 % f ast er t h a n
f or ot h er t e m p er at e l a k es i n t h e N ort h er n H e mis p h er e
(C hristi a ns o n et al., 2 0 2 0 b ). N o n et h el ess, t h e r e m ot e
n at ur e of al pi n e s yst e ms p os es a c h all e n g e f or o bs er vi n g
t h e s e as o n al lif e hist or y str at e gi es a n d d e v el o p m e nt al
p att er ns of t h eir i n h a bit a nts u n d er n at ur al c o n diti o ns.
T h e hi g hl y v ari a bl e a n d r estri cti v e c o n diti o ns t y pi c al
of al pi n e l a k es ar e oft e n ass o ci at e d wit h si m pli e d f o o d
w e bs, c o m pris e d of f e w tr o p hi c l e v els ( W ar d et al., 1 9 0 4 ;
M c N a u g ht et al., 1 9 9 9 ) a n d r el ati v el y l o w s p e ci es ri c h n ess
(Fj ell h ei m et al., 2 0 0 9 ; L o e w e n et al., 2 0 1 9 ; L ori a et al.,
2 0 2 0 ). I n h a bit a nts of t h es e l a k es e x hi bit str at e gi es f or
p er sisti n g t hr o u g h e xt e n d e d c ol d p eri o ds a n d m a xi mi zi n g
gr o wt h a n d r e pr o d u cti o n d uri n g s h ort gr o wi n g s e as o ns.
S p e ci c all y, z o o pl a n kt o n i n al pi n e l a k es ar e c ol d- a d a pt e d,
U V R-t ol er a nt, a n d oft e n h a v e d or m a nt st a g es, s u c h as
r esti n g e g gs. P ast st u di es h a v e i d e nti e d l ar g e- b o di e d

cl a d o c er a ns ( e. g. D a p h ni a mel a ni a, D a p h ni a mi d de n dor a n a
a n d D a p h ni a p ulic ari a ) a n d c al a n oi d c o p e p o ds ( e. g.
Hes pero di a pto m us s hos ho ne ) as a m o n g t h e m ost fr e q u e ntl y
o bs er v e d a n d n u m eri c all y a b u n d a nt z o o pl a n kt o n t a x a i n
n at ur al m o u nt ai n l a k es ( F or b es, 1 8 9 3 ; W ar d et al., 1 9 0 4 ;
S h a nt z, 1 9 0 7 ; D o d ds, 1 9 1 7 ; L o e w e n et al., 2 0 1 9 ). A n al ys es
of z o o pl a n kt o n c o m m u nit y c o m p ositi o n f or m o u nt ai n
l a k es al o n g t h e w est c o ast of N ort h A m eri c a s u g g est t h es e
t a x a ar e r el ati v el y u n c o nstr ai n e d b y dis p ers al li mit ati o n,
b ut li k el y i n u e n c e d b y e n vir o n m e nt al h et er o g e n eit y i n
l o c al cli m at e a n d c at c h m e nt c h ar a ct eristi cs (L o e w e n et al.,
2 0 1 9 ).

Te m p er a t ur e is a criti c al f a ct or f or z o o pl a n kt o n f e e di n g
r at es, gr o wt h, r e pr o d u cti o n a n d e m er g e n c e fr o m r esti n g
e g gs ( M c L ar e n, 1 9 6 5 ; Gill o ol y, 2 0 0 0 ), alt h o u g h f e w er
st u di es h a v e e x a mi n e d t ol er a n c e t o t h e e xtr e m e l o w
t e m p er at ur es c h ar a ct eristi c of al pi n e s yst e ms a n d t h os e
wit h pr ol o n g e d l a k e i c e c o v er ( M or al es- B a q u er o et al.,
2 0 0 6 ; Mill er a n d M c K ni g ht, 2 0 1 5 ). T h e s h ort d ur ati o n
of t h e gr o wi n g s e as o n hi g hli g hts t h e i m p ort a n c e of
r e pr o d u cti v e ti mi n g t o c oi n ci d e wit h o pti m al t e m p er at ur e
a n d i n cr e as e d f o o d a v ail a bilit y ( Gli wi c z et al., 2 0 0 1 ),
w hi c h is li k el y i n u e n c e d b y t h e ti mi n g a n d d ur ati o n
of i c e c o v er ( P ér e z- M artí n e z et al., 2 0 1 3 ). F or i nst a n c e,
a d ult arti c c o p e p o ds ( Le pto di a pto m us mi n ut us ) r el y o n
pr e- wi nt er pri m ar y pr o d u cti o n t o a c c u m ul at e s u ci e nt
q u a ntiti es of f att y a ci ds a n d al g al- d eri v e d c ar ot e n oi ds t o
s ust ai n t h e m t hr o u g h wi nt er a n d f a cilit at e r e pr o d u cti o n
i m m e di at el y aft er l a k e i c e cl e ar a n c e, t h er e b y all o wi n g
t h eir o s pri n g t o c a pit ali z e o n s pri n g p h yt o pl a n kt o n
bl o o ms ( S c h n ei d er et al., 2 0 1 6 , 2 0 1 7 ; Gr os b ois a n d
R a uti o , 2 0 1 8). C o n c urr e ntl y, al pi n e- a d a pt e d z o o pl a n kt o n
oft e n h a v e str at e gi es f or m e di ati n g i nt e ns e U V R e x p os ur e
(S o m m ar u g a, 2 0 0 1 ). Cl a d o c er a ns pr o d u c e m el a ni n as
a f or m of p h ot o pr ot e cti o n i n r es p o ns e t o U V li g ht
(Wei d er et al., 1 9 8 7 ; H er b ert a n d E m er y, 1 9 9 0 ), w hil e
c o p e p o ds c a n d e v el o p e xt eri or c ol or ati o n t hr o u g h
c ar ot e n oi d pi g m e nt ati o n ( B yr o n, 1 9 8 2 ; St o d d ar d, 1 9 8 7 ;
M o ell er et al., 2 0 0 5 ). F or i nst a n c e, e x p eri m e nt al e x p os ur e
t o U V R-i n d u c e d pi g m e nt ati o n e x pr essi o n f or b ot h
D a p h ni a s p p. a n d c o p e p o ds ( H a nss o n et al., 2 0 0 7 ), w hi c h
d e cr e as e d b y u p t o 4 0 % wit hi n 1 0 d a ys or r e m o vi n g U V
e x p os ur e ( H a nss o n et al., 2 0 0 7 ). Alt h o u g h cl a d o c er a ns
a n d c o p e p o ds ar e c a p a bl e of r e p airi n g U V- d a m a g e d
tiss u e (Mit c h ell a n d K ar e nt z, 1 9 9 3 ; R ei d a n d Willi a ms o n,
2 0 1 0 ), ki n eti c m e c h a nis ms of U V r e p air sl o w- d o w n i n
c ol d e n vir o n m e nts ( H ess e n, 1 9 9 6 ), s u c h t h at t h e a bilit y
t o t ol er at e t h e e xtr e m e c o n diti o ns of al pi n e s yst e ms
li k el y i n c urs a n e n er g eti c tr a d e o b et w e e n s ur vi v al a n d
r e pr o d u cti o n f or t h eir z o o pl a n kt o n i n h a bit a nts ( H ess e n,
1 9 9 6 ; Gli wi c z et al., 2 0 0 1 ; H a nss o n et al., 2 0 0 7 ; Willi a ms o n
et al., 2 0 1 1 ).
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K E L L Y A. L O RI A E T A L. P H E N O L O G Y O F A L PI N E Z O O P L A N K T O N

U n d erst a n di n g p att er ns of r e pr o d u cti o n a n d s ur vi v al
i n al pi n e z o o pl a n kt o n c a n b e i nf or m ati v e f or u n d erst a n d-
i n g h o w t h es e p o p ul ati o ns m a y alt er u n d er c o nti n u e d
cli m at e c h a n g e a n d d e cr e as e d i c e c o v er d ur ati o n
(L ott er a n d Bi gl er, 2 0 0 0 ). Al pi n e a n d ar cti c e c os yst e ms
a r e a m o n g t h e m ost r a pi dl y c h a n gi n g s yst e ms gl o b all y
a n d b as eli n e d at a ar e ess e nti al t o ill u mi n at e t h e “i n visi bl e
pr es e nt ” a n d pr o vi d e a f o u n d ati o n f or d et e cti n g f ut ur e
c h a n g es ( M a g n us o n, 1 9 9 0 ; H o b bi e et al., 2 0 0 3 ). H er e,
w e c oll e ct e d 1 0 y e ars ( 2 0 0 9 – 2 0 1 9) of d at a o n i n di vi d u al
a n d p o p ul ati o n-l e v el z o o pl a n kt o n c h ar a ct eristi cs d uri n g
t h e o p e n w at er p eri o d fr o m o n e of t h e hi g h est el e v ati o n
l a k es wit h l o n g-t er m d at a ( Gr e e n L a k e 4, i. e. G L 4, i n
t h e S o ut h er n R o c k y M o u nt ai ns, U S A, at 3 5 5 0 m a b o v e
s e a l e v el; A S L; Fi g. 1 ). As p art of t h e Ni w ot Ri d g e
L o n g-t er m E c ol o gi c al R es e ar c h Pr o gr a m, G L 4 h as b e e n
st u di e d i nt e nsi v el y si n c e t h e 1 9 6 0s f or p att er ns of i c e
c o v er a n d si n c e t h e 1 9 8 0s f or w at er q u alit y m etri cs
(t ot al diss ol v e d nitr o g e n, p h os p h or us, or g a ni c c ar b o n a n d
m aj or i o ns). O ur g o al w as t o e v al u at e h o w t w o m aj or
s p e ci es of hi g h- el e v ati o n z o o pl a n kt o n —t h e d a p h ni d
D. p ulic ari a a n d t h e c al a n oi d c o p e p o d H. s hos ho ne —
r es p o n d e d t o t his hi g hl y v ari a bl e e n vir o n m e nt ( Fi g. 2 ).
S p e ci fi c all y, w e c h ar a ct eri z e d z o o pl a n kt o n a b u n d a n c e,
si z e a n d f e c u n dit y t o u n d erst a n d p ot e nti al m et a b oli c
tr a d e o ffs a m o n g a d ult si z e, m el a ni z ati o n e x pr essi o n (f or
D. p ulic ari a o nl y) a n d r e pr o d u cti v e o ut p ut i n r el ati o n t o
t h e ti mi n g of i c e cl e ar a n c e i nt er a n n u all y as w ell i ntr a-
a n n u all y. D u e t o di ff eri n g r e pr o d u cti v e str at e gi es, U V
t ol er a n c e a n d t h er m al r es p o ns es b et w e e n cl a d o c er a ns
a n d c al a n oi d c o p e p o ds ( H ol z a pf el a n d Vi n e br o o k e, 2 0 0 5 ;
P ér e z- M artí n e z et al., 2 0 0 7 ; S c h n ei d er et al., 2 0 1 7 ; Pr est o n
et al., 2 0 2 0 ), w e e x p e ct e d t h at t h e cl o n all y r e pr o d u ci n g
D . p ulic ari a p o p ul ati o ns w o ul d e x hi bit gr e at er s e nsiti vit y
a n d m or e r a pi d r es p o ns es t o c h a n g es i n t h e a n n u al d at e
of i c e cl e ar a n c e a n d s e as o n al w ar mi n g r el ati v e t o H.
s hos ho ne, w hi c h is d e p e n d e nt o n s e x u al r e pr o d u cti o n.
We f urt h er pr e di ct e d t h at t h e fr e q u e n c y a n d i nt e nsit y
of m el a ni z ati o n i n D. p ulic ari a w o ul d c orr el at e wit h d a ys
p ost-i c e- o ff, h el pi n g t o miti g at e t h e i n fl u e n c e of hi g h
U V R e x p os ur e.

M A T E RI A L S A N D M E T H O D

Fi el d s a m pli n g

Gr e e n L a k e 4 is l o c at e d at 3 5 5 0 m A S L wit hi n t h e Gr e e n
L a k es Vall e y ( G L V), a gl a ci at e d b e dr o c k b asi n i n n ort h-
c e ntr al C ol or a d o, U S A, w hi c h s er v es as t h e h e a d w at ers of
N ort h B o ul d er Cr e e k ( Fi g. 1 ). T h e l a k e h as a s urf a c e ar e a
o f 5. 3 h a wit h a m e a n d e pt h of 4. 1 m, a m a xi m u m d e pt h
of 1 3. 5 m, a n d r e m ai ns u nst o c k e d a n d n at ur all y fis hl ess
(B ar o n a n d C ai n e, 2 0 0 0 ; Willi a ms et al., 2 0 0 1 ). W hil e

Fi g. 1. M a p of t h e G L V, C O U S A wit h Gr e e n L a k e 4 ( 3 5 5 0 m
A S L) i n di c at e d b y a st ar. C o nt o urs pr o vi d e d b y st a m e n m a p t err ai n-
b a c k gr o u n d m a p l a y er.

Fi g. 2. Mi cr os c o p e p h ot os of a d ult H. s hos ho ne (A ) a n d D. p ulic ari a (B )
fr o m Gr e e n L a k e 4 wit h s c al e b ar i n m m.

r e c or ds of i c e c o v er a n d w at er q u alit y f or t his l a k e d at e
b a c k t o 1 9 6 0s a n d 1 9 8 0s, r es p e cti v el y, r e g ul ar m o nit ori n g
of t h e z o o pl a n kt o n c o m m u nit y b e g a n i n 2 0 0 9. Si n c e
2 0 0 9, G L 4 h as b e e n s ur v e y e d a p pr o xi m at el y si x ti m es
d uri n g J ul y a n d A u g ust usi n g a n i n fl at a bl e r aft at t h e
d e e p est p oi nt i n t h e l a k e as p art of t h e Ni w ot Ri d g e
L o n g Ter m E c ol o gi c al R es e ar c h pr o gr a m. D uri n g e a c h
visit, w e m e as ur e d t e m p er at ur e a n d p H at 1- m d e pt h
i nt er v als usi n g a Y SI m ulti- pr o b e m et er (Pr est o n et al.,
2 0 1 6 ; M c k ni g ht et al., 2 0 2 0 ), p h ot os y nt h eti c all y a cti v e
ra di ati o n ( P A R; usi n g a Li- C or m et er at 1- m i nt er v als wit h
a q u a nt u m s e ns or pr o b e) a n d w at er cl arit y wit h a S e c c hi
dis k ( 3 0 c m wi dt h) t o 0. 2 5 m r es ol uti o n. A d diti o n all y, w e
c oll e ct e d w at er s a m pl es fr o m t h e s urf a c e ( 0), 3 a n d 9 m,
usi n g a Va n D or n v erti c al s a m pl er f or diss ol v e d or g a ni c
c ar b o n ( D O C, m g L − 1 ), t ot al diss ol v e d nitr o g e n ( T D N,
µ M N L − 1 ), t ot al diss ol v e d p h os p h or us ( T D P, µ M P L − 1 )
a n d c hl or o p h yll- a c o n c e ntr ati o ns ( µ g L − 1 ).

We filt er e d e a c h w at er s a m pl e i n pr e p ar ati o n f or
n utri e nt ( 1 0 0 m L f or T D N a n d T D P or 1 2 5 m L f or D O C)
a n d c hl or o p h yll- a ( 5 0 0 m L) a n al ysis t hr o u g h pr e-ri ns e d
Milli p or e 4 7 m m G F / F filt ers ( 0. 7 µ m p or e si z e) i nt o
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hi g h- d e nsit y p ol y et h yl e n e b ottl es f or n utri e nt a n al ysis, or
t hr o u g h pr e- c o m b ust e d W h at m a n 4 7 m m G F / F lt ers
( 0. 7 µ m p or e si z e) i nt o n e w a ci d- w as h e d, pr e- c o m b ust e d
a m b er gl ass b ottl es f or D O C a n al ysis. We p erf or m e d all
D O C a n d c hl or o p h yll- a ltr ati o n a n d a n al ysis i n a d ar k
a ci d-fr e e e n vir o n m e nt. F or c hl or o p h yll- a, w e e xtr a ct e d
r esi d u e fr o m lt ers usi n g a 9 0 % b u er e d a c et o n e r e a g e nt
a n d a n al y z e d f or b ot h u n- a ci di e d a n d a ci di e d r e pli c at es
wit h a n I S A J o bi n Yv o n- S P E X Fl u or o m a x- 2 wit hi n 2 4 h
of e xtr a cti o n. We st or e d all lt er e d a n d l eft o v er r a w w at er
s a m pl es at 4 C. T h e Ari k ar e e E n vir o n m e nt al L a b or at or y
p erf or m e d c h e mistr y a n al ys es ( T D N, T D P, D O C) i n
a c c or d a n c e wit h st a n d ar d m et h o ds ( htt ps: / /i nst a ar. c ol o
r a d o. e d u /r es e ar c h /l a bs- gr o u ps / ari k ar e e- e n vir o n m e nt a
l-l a b /fr e e- pl a y; M c k ni g ht et al., 2 0 2 0 ).

We c al c ul at e d t h e att e n u ati o n of di us e P A R i n t h e
w at er c ol u m n ( K d P A R , m 1 ) (B uit e v el d, 1 9 9 5 ). K d P A R is
i nv ers el y r el at e d t o w at er c ol u m n tr a ns p ar e n c y a n d is
c o m m o nl y us e d t o p ar a m et eri z e t h e v erti c al p artiti o ni n g
of r a di ati v e e n er g y i n t h e w at er c ol u m n ( R e a d et al.,
2 0 1 5 ). L astl y, w e c al c ul at e d t h e n u m b er of d a ys p ost i c e
cl e ar a n c e ( w h e n t h e l a k e w as 1 0 0 % cl e ar e d of i c e) fr o m
o bs er v ati o ns of i c e p h e n ol o g y ( C ai n e, 2 0 1 9 ; C hristi a ns o n
et al., 2 0 2 0 b ).

Z o o pl a n kt o n c o m m u nit y c o m p o siti o n a n d
t r ait a n al y si s

D uri n g e a c h s ur v e y, w e c oll e ct e d z o o pl a n kt o n s a m pl es
usi n g a 8 0 µ m m es h Wis c o nsi n n et ( o p e n si z es: 1 0 c m
fr o m 2 0 0 9 t o 2 0 1 1 or 2 0 c m fr o m 2 0 1 2 t o 2 0 1 8) fr o m
t h e d e e p est p oi nt i n t h e l a k e i n t w o v erti c al t o ws a n d pr e-
s er v e d t h e c o nt e nts i n et h a n ol. We a n al y z e d t h es e s a m pl es
usi n g a n Ol y m p us S Z X 1 0 st er e o diss e cti o n mi cr os c o p e i n
a c c or d a n c e wit h st a n d ar d m et h o ds ( J o h ns o n et al., 2 0 2 0 ;
L ori a et al., 2 0 2 0 ). We m e as ur e d i n di vi d u al z o o pl a n kt o n
si ze ( m m) as t h e l e n gt h of t h e c ar a p a c e or c hiti n o us b o d y
str u ct ur e f or t h e rst 5 0 i n di vi d u als of e a c h t a x o n o mi c
gr o u p ( D. p ulic ari a, H. s hos ho ne, as w ell as j u v e nil e st a g es
of e a c h n e o n at es a n d n a u plii r es p e cti v el y) w h e n pr es e nt.
F or D. p ulic ari a w e cl assi e d a d ults b as e d o n d e v el o p m e nt
of t h e br o o d c h a m b er, w hi c h is u n d e v el o p e d i n n e o n at es
(E b ert, 2 0 0 5 ), w hil e w e di er e nti at e d a d ult H. s hos ho ne
fr o m n a u plii b as e d o n d e v el o p m e nt al st a g e (H a n e y et al.,
2 0 1 3 ). F or m e as ur e d a d ult z o o pl a n kt o n, w e als o e v al u at e d
i n di vi d u al s e x ( m al e or f e m al e), r e pr o d u cti v e st at e ( gr a vi d
or n ot), cl ut c h si z e a n d f or cl a d o c er a ns t h e pr es e n c e of
m el a ni n. We esti m at e d z o o pl a n kt o n bi o m ass a n d st a n-
d ar di z e d it f or s a m pli n g e ort t o a c c o u nt f or n et v ari ati o n
( g L 1 ) usi n g est a blis h e d r e gr essi o ns f or i n di vi d u al si z e
a n d bi o m ass ( L afr a n ç ois, 2 0 0 6 ) a n d di vi di n g b y t h e l a k e
w a t er v ol u m e ( L) s a m pl e d a cr oss t h e t w o v erti c al t o ws
a n d ass u mi n g 1 0 0 % s a m pli n g e ci e n c y of o ur n et f or

a n al ysis, ( L ori a et al., 2 0 2 0 ) w hil e t h e c a pt uri n g e ort of
n ets us e d w as li k el y b et w e e n 6 0 a n d 9 0 % e ci e nt ( M a c k
et al., 2 0 1 2 ).

F or a s u bs et of 5 y e ars ( 2 0 0 9, 2 0 1 0, 2 0 1 4, 2 0 1 5 a n d
2 0 1 6), w e m a d e a d diti o n al o bs er v ati o ns o n t h e d e gr e e
of m el a ni z ati o n f or m e as ur e d n o n- gr a vi d a d ult f e m al e
D. p ulic ari a. F or t his s u bs et, w e i n di vi d u all y is ol at e d t h e rst
e n c o u nt e d 2 0 D. p ulic ari a ( w h e n pr es e nt), pl a c e d e a c h i n di-
vi d u al o n a w hit e b a c k gr o u n d, a n d p h ot o gr a p h e d it t hr e e
ti m es vi a t h e mi cr os c o p e u n d er c o nst a nt li g ht c o n diti o ns
i n or d er t o c al c ul at e gr a ys c al e- b as e d m el a ni z ati o n s c or es
usi n g t h e o p e n-s o ur c e s oft w ar e “ GI M P ” ( GI M P D e v el-
o p m e nt Te a m, 2 0 1 8 ). We t h e n c o n v ert e d all t hr e e i m a g es
t o gr a ys c al e, cr o p p e d e a c h i m a g e usi n g t h e “fr e e dr a w
t o ol ” t o is ol at e t h e h e a d a n d c ar a p a c e of t h e i n di vi d u al
D. p ulic ari a , a n d o bt ai n e d a gr a ys c al e v al u e s c or e f or t h e
cr o p p e d i m a g e. As D. p ulic ari a ar e p arti all y tr a ns p ar e nt,
w e als o o bt ai n e d gr a ys c al e v al u es fr o m t h e u p p er m ost
l eft c or n er of e a c h pr e- cr o p p e d i m a g e b a c k gr o u n d. We
s u btr a ct e d t h e b a c k gr o u n d v al u e of a gi v e n i m a g e fr o m
t h e cr o p p e d gr a ys c al e D. p ulic ari a i m a g e t o st a n d ar d-
i z e t h e i m a g e b a c k gr o u n d i n or d er t o r e m o v e a n y n o n-
pi g m e nt ati o n pi x els fr o m t h e b a c k gr o u n d. We t h e n a v er-
a g e d t h e gr a ys c al e v al u es of a gi v e n D. p ulic ari a a cr oss
t h e t hr e e r e pli c at e d p h ot os f or a n al m el a ni z ati o n s c or e.
Hi g h er s c or es r e pr es e nt e d m or e m el a ni z ati o n i nt e nsit y
f or a gi v e n i n di vi d u al. A d diti o n all y, w e us e d t his gr a ys c al e
a n al ysis t o cr e at e a q u alit ati v e r ati n g f or m el a ni z ati o n
fr o m 0 (r ef erri n g t o gr a ys c al e v al u es of 0 – 1 5, al m ost n o
pi g m e nt) t o 5 (r ef eri n g t o gr a ys c al e v al u es of 9 0 – 1 2 0 ,
e xtr e m el y pi g m e nt e d).

St ati sti c al a n al y si s

We us e d g e n er ali z e d li n e ar mi x e d- e e cts m o d els
( G L M Ms) t o e v al u at e p att er ns of z o o pl a n kt o n a b u n d a n c e
a n d tr ait e x pr essi o n d uri n g t h e o p e n w at er s e as o ns of
e a c h s a m pl e y e ar. O ur g o al w as t o c h ar a ct eri z e s e as o n al
v ari ati o n wit hi n z o o pl a n kt o n bi o m ass, f e c u n dit y (j u v e nil e
bi o m ass, pr o p orti o n gr a vi d, cl ut c h si z e a n d pr o p orti o n
of m al es f or H. s hos ho ne ) as w ell as m el a ni n e x pr essi o n f or
D. p ulic ari a ( pr o p orti o n a n d i nt e nsit y) a n d wit hi n t h e l a k e
h a bit at ( S e c c hi d e pt h, K d P A R , w at er t e m p er at ur e, p H,
D O, c hl or o p h yll- a, D O C, T D N a n d T D P). A d diti o n all y,
t o esti m at e h o w t his s yst e m mi g ht r es p o n d t o e arli er i c e-
o ut, w e a n al y z e d h o w t h e ti mi n g of i c e cl e ar a n c e ( I Cl e ar )
w as r el at e d t o t h e s a m e z o o pl a n kt o n m etri cs us e d i n o ur
i niti al c h ar a ct eri z ati o n of s e as o n al d y n a mi cs.

All m o d els w er e b uilt wit h t h e l m e 4 p a c k a g e ( B at es et al.,
2 0 1 4 ), i m pl e m e nt e d i n R v ersi o n 3. 0. 1 (R D e v el o p m e nt
C or e Te a m, 2 0 1 3 ), a n d t it er ati v el y usi n g m a xi m u m-
li k eli h o o d b as e d esti m ati o n, w hi c h w as a bl e t o a c c o m-
m o d at e a r a n g e of r es p o ns e v ari a bl e distri b uti o ns, h a n dl e
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K E L L Y A. L O RI A E T A L. P H E N O L O G Y O F A L PI N E Z O O P L A N K T O N

u n b al a n c e d d esi g ns, a n d i n cl u d e a c o m bi n ati o n of x e d
a n d r a n d o m e e cts, t h er e b y i n c or p or ati n g s o ur c es of
n o n-i n d e p e n d e n c e ( e. g. s ur v e y y e ar) ( B ol k er et al., 2 0 0 9 ).
S p e ci c all y, w e us e d li n e ar m o d els ( L Ms) wit h G a us-
si a n r es p o ns e distri b uti o ns a n d a r a n d o m i nt er c e pt f or
y e ar t o c h ar a ct eri z e h o w z o o pl a n kt o n a b u n d a n c e a n d
tr ait e x pr essi o n c h a n g e d i nt er a n n u all y i n r el ati o n t o i c e
cl e ar a n c e as w ell i ntr a- a n n u all y t hr o u g h o ut t h e o p e n
w at er s e as o n. F or i ntr a- a n n u al (s e as o n al) c h ar a ct eri z a-
ti o ns, w e i n cl u d e d a t er m f or d a ys p ost i c e- o ( I D a y )
i nst e a d of J uli a n d at e d u e t o t h e wi d e r a n g e i n i c e- o ti m-
i n g o bs er v e d d uri n g d at a c oll e cti o n. As s e as o n al d y n a mi cs
c a n b e n o n-li n e ar, w e c h e c k e d t o s e e if m o d el t i m pr o v e d
b y a d di n g a q u a dr ati c t er m f or d a ys p ost i c e- o (I D a y2 ).
F or r es p o ns es t h at r el at e d s e as o n al v ari ati o n wit hi n t h e
l a k e h a bit at t h at w er e o bs er v e d o n t h e s a m e d a y at m ul-
ti pl e d e pt hs ( w at er t e m p er at ur e, p H, D O, c hl or o p h yll- a,
T D N, T D P a n d D O C), m o d els i n cl u d e d a n a d diti o n al
r a n d o m e e ct of c oll e cti o n d e pt h ( e pili m ni o n: 0 – 3 m,
m et ali m ni o n: 3 – 7 m a n d h y p oli m ni o n: > 7 m). C ert ai n
r es p o ns es w er e l o g 1 0 tr a nsf or m e d ( wit h t h e a d diti o n of

1 f or a n y tr a nsf or m e d v ari a bl es t h at i n cl u d e d z er os) t o
a c c o u nt f or s k e w e d r a w d at a distri b uti o ns. F or z o o pl a n k-
t o n f e c u n dit y, w e us e d a bi n o mi al distri b uti o n wit h a l o git-
li n k f u n cti o n t o m o d el t h e n u m b er of f e c u n d v ers us n o n-
f e c u n d a d ults ( c o m bi n e d usi n g t h e “ c bi n d ” f u n cti o n i n R).
F or all m o d els, w e c h e c k e d f or v ari a n c e i n ati o n usi n g
VI F (i m pl e m e nt e d i n t h e c ar p a c k a g e) ( F o x a n d Weis b er g,
2 0 1 9 ) a n d esti m at e d t h e si g ni c a n c e ( P > 0. 0 5) of i n di-
vi d u al t er ms a n d us e d m a n u al c o m p aris o ns of m o d el t
(r esi d u al distri b uti o ns a n d AI C s c or es i m pl e m e nt e d i n t h e
l m er Test p a c k a g e) (F o x a n d Weis b er g, 2 0 1 1 ; K u z n ets o v a
et al., 2 0 1 7 ). A p pr o xi m at e R 2 v al u es f or t h e n al m o d els
w er e o bt ai n e d usi n g t h e f u n cti o n rs q u ar e d gl m m ( B art o n
a n d B art o n, 2 0 1 5 ).

R E S U L T S

I nt e r a n n u al a n al y si s: i n u e n c e of i c e
p h e n ol o g y

B et w e e n 2 0 0 9 a n d 2 0 1 9, i c e- o ut o c c urr e d as e arl y as
J u n e 1 2 ( d a y of y e ar: 1 6 8) a n d as l at e as A u g ust 5
( d a y of y e ar: 2 1 7; Fi g. 3 a ). Ty pi c all y, t h e o p e n w at er
s e as o n r a n g e d fr o m 8 2 t o 1 3 4 d a ys, wit h a n a v er a g e
i c e-fr e e d at e of J ul y 8 ( S D = 1 4. 4 9 d a ys). T h e a v er a g e
o ns et of i c e c o v er o c c urr e d o n O ct o b er 2 5, wit h
a n arr o w er S D of 4. 9 7 d a ys r el ati v e t o i c e- o . We
o bs er v e d n e g ati v e c orr el ati o ns b et w e e n i c e cl e ar a n c e
d at e a n d w at er cl arit y (i. e. S e c c hi d e pt h [ I Cl e ar :

0. 5 5 6 0. 1 8 5, P = 0. 0 0 5, R 2 c = 0. 1 8 1, n = 4 2] a n d K P A R

[ I Cl e ar : 0. 0 3 9 0. 0 1 3, P = 0. 0 0 7, R 2 c = 0. 2 6 6, n = 2 5];
Fi g. 3 a ), c hl- a c o n c e ntr ati o ns ( ICl e ar : 0. 7 5 0 0. 3 0 3,

P = 0. 0 1 5, R 2 c = 0. 0 9 4, n = 1 3 6; Fi g. 3 a ), w at er t e m p er-
a t ure ( I Cl e ar : 0. 5 6 7 0. 0 9 9, P < 0. 0 0 1, R 2 c = 0. 4 1 6,
n = 1 5 5; Fi g. 3 a ) a n d T D N ( I Cl e ar : 1. 9 1 8 0. 0 9 9,
P < 0. 0 0 1, R 2 c = 0. 1 0 0, n = 1 2 5; Fi g. 3 a ). We als o o bs er v e d
m ar gi n al c orr el ati o ns b et w e e n i c e- o ut d at e T D P ( I Cl e ar :
0. 0 1 8 0. 0 1 0, P = 0. 0 7 3, R 2 c = 0. 0 2 8, n = 1 1 4; Fi g. 3 a )
a n d D O C ( I Cl e ar : 0. 1 0 9 0. 0 4 6, P = 0. 0 1 9, R 2 c = 0. 0 7 6,
n = 1 2 5; Fi g. 3 a ).

F or D . p ulic ari a, e arli er i c e- o ut w as ass o ci at e d wit h
gr e at er bi o m ass ( I Cl e ar : 4 6. 8 9 1 6. 2 0, P = 0. 0 1 3 6,
R 2 c = 0. 3 5 9; Fi g. 4 ). F or e x a m pl e, w h e n i c e- o ut o c c urr e d
b ef or e J u n e 3 0, t h e rst q u artil e of i c e cl e ar a n c e
d at es, a v er a g e a d ult D. p ulic ari a st a n d ar di z e d bi o m ass
( m e a n S D; 1 5 1. 5 2 1 5 6. 9 2 g L 1 ) w as 9 0 % hi g h er
t h a n f or y e ars i n w hi c h i c e- o ut o c c urr e d aft er J ul y 1 4,
t h e t hir d q u artil e of i c e cl e ar a n c e d at es ( 1 4. 6 1 1 0. 1 7 g
L 1 ). A d diti o n all y, e arli er i c e- o ut w as ass o ci at e d wit h a
m ar gi n al i n cr e as e i n cl ut c h si z e ( I Cl e ar : 1. 5 4 1 0. 6 8 1,
P = 0. 0 7 0, R 2 c = 0. 1 7 5; Fi g. 4 b ), b ut w e f o u n d n o n-
si g ni c a nt or m ar gi n al r el ati o ns hi ps ( P > 0. 0 7 0) b et w e e n
t h e d at e of i c e cl e ar a n c e a n d t h e pr o p orti o n of gr a vi d
a d ults, n e o n at e bi o m ass, m el a ni n i nt e nsit y a n d t h e
pr o p orti o n of m el a ni z e d a d ult D a p h ni a . C o n c urr e ntl y,
e arli er i c e- o ut w as n ot ass o ci at e d wit h a c h a n g e i n bi o m ass
f or H. s hos ho ne , cl ut c h si z e or t h e pr o p orti o n of m al es.
I nst e a d, e arli er i c e- o ut w as r el at e d t o gr e at er pr o p orti o ns
of gr a vi d a d ults ( I Cl e ar : 0. 5 7 5 0. 1 9 7, P = 0. 0 0 4,
R 2 c = 0. 1 6 8; Fi g. 4 b ) as w ell as m ar gi n all y l o w er n a u plii
bi o m ass ( I Cl e ar : 0. 5 6 3 0. 2 6 8, P = 0. 0 6 7, R 2 c = 0. 2 8 8;
Fi g. 4 b ).

I nt r a- a n nu al a n al y si s: s e a s o n al i n-l a k e
c o n diti o n s

G e n er all y, f oll o wi n g i c e cl e ar a n c e o v er all w at er t e m-
p er at ur e i n cr e as e d ( I D a y : 0. 9 1 8 0. 0 8 4, P < 0. 0 0 0 1,
R 2 c = 0. 7 5 2, n = 1 5 8; Fi g. 3 b ). W at er t e m p er at ur es n e ar
t h e s urf a c e ( 0 – 7 m) t y pi c all y i n cr e as e d q ui c kl y t h e n
st a bili z e d ( I D a y : 0. 8 4 5 0. 0 9 9, P < 0. 0 0 0 1, R 2 c = 0. 6 2 9),
w hil e d e e p er w at er ( > 7 m) t e m p er at ur e i n cr e as es
w er e m or e gr a d u al a n d li n e ar ( I D a y : 1. 0 6 9 0. 0 8 9,
P < 0. 0 0 1, R 2 c = 0. 9 1 3). Si mil arl y, diss ol v e d o x y g e n
c o n c e ntr ati o ns ( m g L 1 ) d e cr e as e d wit h ti m e p ost i c e
cl e ar a n c e ( I D a y : 0. 1 9 3 0. 0 9 0, P = 0. 0 3 4, R 2 c = 0. 4 6 7,
n = 1 4 7; Fi g. 3 b ), li k el y i n ass o ci ati o n wit h w ar m er w at er
t e m p er at ur es. Al o n gsi d e s e as o n al w ar mi n g, c hl or o p h yll-
a c o n c e ntr ati o ns at 9 m als o i n cr e as e d wit h d a ys p ost
i c e- o ( I D a y : 0. 1 0 0 5 0. 0 4 2, P = 0. 0 1 7, R 2 c = 0. 5 7 5,
n = 1 3 6; Fi g. 3 b ), h el pi n g a c c o u nt f or t h e d e e p- w at er
c hl or o p h yll- a m a xi m a i n G L 4, w hi c h ar e als o c o m m o n
t o ot h er al pi n e l a k e s yst e ms (R o d h e et al., 1 9 6 6 ). N o
s u ch s e as o n al i n cr e as e i n c hl or o p h yll- a w as d et e ct e d f or
d e pt hs < 9 m. C o n c urr e ntl y, T D N c o n c e ntr ati o ns a n d

5
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J O U R N A L O F P L A N K T O N R E S E A R C H V O L U M E N U M B E R P A G E S –

Fi g. 3. D e pi ct e d i n t h e pl ot is t h e e ff e ct of eit h er ( a ) i c e cl e ar a n c e d at e (s c al e d) or (b ) s e as o n alit y (i. e. d a ys p ost i c e cl e ar a n c e, als o s c al e d) o n e a c h of
t h e f oll o wi n g r es p o ns e v ari a bl es: S e c c hi d e pt h i n m K P A R ( m− 1 ), l o g 1 0 ( D O C + 1) ( m g C L − 1 ), T D P a n d T D N ( µ M L− 1 ), c hl or o p h yll- a ( µ g L− 1 ),
p H, D O ( m g L − 1 ), a n d t e m p er at ur e (◦ C), b as e d o n i n di vi d u al G L M Ms i n w hi c h eit h er ( a) i c e cl e ar a n c e d at e or ( b) d a ys p ost i c e cl e ar a n c e is a fi x e d
n u m eri c pr e di ct or. P oi nts t h us r e pr es e nt t h e b et a c o e ffi ci e nts, w h er e s h a p e r ef ers t o a si g ni fi c a nt r el ati o ns hi p f or e a c h p h ysi o c h e mi c al r es p o ns e a n d
t h e h ori z o nt al b ars i nt ers e cti n g e a c h p oi nt r e pr es e nt t h e st a n d ar d err or.

p H l e v els d e cr e as e d t hr o u g h o ut t h e o p e n w at er s e as o n
(β I D a y : − 0. 0 5 1 ± 0. 0 1 0, P < 0. 0 0 0 1, R 2 c = 0. 7 6 7, n = 1 5 8;
Fi g. 3 b ) (β ID a y : − 0. 1 4 2 ± 0. 0 5 9, P = 0. 0 1 7, R 2 c = 0. 6 2 2,
n = 1 4 3; Fi g. 3 b ), a c c o m p a ni e d b y a m ar gi n al i n cr e as e
in D O C ( β I D a y : 1. 2 8 7 × 1 0 − 0 2 ± 6. 7 3 × 1 0 − 0 3 , P = 0. 0 5 8,
R 2 c = 0. 2 1 3, n = 1 5 8; Fi g. 3 b ). T h es e r el ati o ns hi ps w er e
str o n g est i n d e pt hs d e e p er t h a n 9 m, w hi c h c o ul d
b e e vi d e n c e of h ei g ht e n e d h et er otr o p hi c r es pir ati o n.
L astl y, w at er cl arit y i n cr e as e d t hr o u g h o ut t h e o p e n w at er
s e as o n, as i n di c at e d b y i n cr e asi n g S e c c hi d e pt h (β I D a y :
0. 0 7 9 ± 0. 0 1 6, P < 0. 0 0 0 1, R 2 c = 0. 6 3 0, n = 4 5; Fi g. 3 b ),
a n d d e cr e asi n g K P A R (β I D a y : − 0. 0 2 9 ± 0. 0 0 9, P = 0. 0 0 4,
R 2 c = 0. 6 7 4, n = 2 6; Fi g. 3 b ).

Int r a- a n n u al a n al y si s: s e a s o n al z o o pl a n kt o n
bi o m a s s

A cr oss 5 1 s e as o n al s a m pl es, t h e bi o m ass of a d ult
D. p ulic ari a (µ g L − 1 ) i n cr e as e d si g ni fi c a ntl y t hr o u g h o ut
t h e o p e n w at er s e as o n (β I D a y : 0. 2 0 8± 0. 0 7 3, P = 0. 0 0 7,
R 2 c = 0. 6 4 7; Fi g. 5 a ) a n d c orr el at e d p ositi v el y wit h
w at er t e m p er at ur e ( β Te m p : 0. 1 4 4± 0. 0 6 7, P = 0. 0 3 8,
R 2 c = 0. 6 4 7). O n a v er a g e, t h e st a n d ar di z e d bi o m ass of
D. p ulic ari a w as t y pi c all y l o w est ( 5. 9 3 µ g L − 1 ) i m m e di at el y
aft er i c e- o ut — a tr e n d t h at w as pri m aril y dri v e n b y
d e nsit y r at h er t h a n a v er a g e b o d y si z e r es ulti n g i n
d e ns e p o p ul ati o ns of s m all er b o di e d a d ults. Si mil arl y,
t h e bi o m ass of a d ult H. s hos ho ne i n cr e as e d m ar gi n all y
wit h d a ys p ost i c e cl e ar a n c e ( β I D a y : 0. 0 7 6± 0. 0 4 0,

P = 0. 0 6 2, R 2 c = 0. 6 9 0), a n d als o c orr el at e d p ositi v el y wit h
w at er t e m p er at ur e ( β Te m p : 0. 1 2 6 ± 0. 0 4 2, P = 0. 0 0 0 4,
R 2 c = 0. 7 1 1). F or H. s hos ho ne, h o w e v er, t h er e w as e vi d e n c e
t h at t h e s e as o n al p att er n i n bi o m ass w as n o n-li n e ar:
st a n d ar di z e d bi o m ass ( 1 0 3. 9 8 µ g L − 1 ) t y pi c all y o c c urr e d
ar o u n d 3 0 d a ys p ost i c e- o ff b ef or e s u bs e q u e ntl y d e cli ni n g,
s u c h t h at i n cl u di n g a q u a dr ati c t er m f or d a ys p ost i c e- o ff
(P = 0. 0 0 4, R 2 c = 0. 6 8 5, q u a dr ati c m o d el d elt a AI C = 4;
Fi g. 5 b ) i m pr o v e d m o d el fit. O n a v er a g e, a d ult D . p ulic ari a
st a n d ar di z e d bi o m ass ( m e a n± S D, 6 6. 6 1 ± 1 0 0. 3 9 µ g L − 1 )
w as 2 4 % l o w er t h a n a v er a g e H. s hos ho ne st a n d ar di z e d
bi o m ass ( 8 7. 1 6 ± 6 7. 3 0 µ g L − 1 ). A d diti o n all y, t h e bi o m ass
of D. p ulic ari a a n d H. s hos ho ne w er e n ot si g ni fi c a ntl y
c orr el at e d wit h K P A R , p H, c hl or o p h yll- a or D O C.

I nt r a- a n n u al a n al y si s: s e a s o n al z o o pl a n kt o n
r e p r o d u cti o n

P att er ns of z o o pl a n kt o n r e pr o d u cti o n li n k e d cl os el y wit h
i c e cl e ar a n c e f or b ot h D. p ulic ari a a n d H. s hos ho ne . T h e
p e a k i n t h e pr o p orti o n of gr a vi d D. p ulic ari a t y pi c all y
o c c urr e d s h ortl y aft er i c e- o ff, w hi c h t h e n d e cr e as e d n o n-
li n e arl y t hr o u g h o ut t h e s e as o n (β I D a y : − 0. 2 6 5 ± 0. 0 6 9,
P < 0. 0 0 0 1; Fi g. 5 e ). F or e x a m pl e, o n a v er a g e, 2 5 %
(S D = 2 2 %) of a d ults w er e f e c u n d wit hi n 2 0 d a ys of
i c e cl e ar a n c e, w hi c h t h e n dr o p p e d t o 1 4 % ( S D = 1 1 %)
b et w e e n 2 0 a n d 4 0 d a ys, a n d sli g htl y i n cr e as e d t o 1 6 %
( S D = 1 8 %) aft er 4 0 d a ys. T h us, i n cl usi o n of a q u a dr ati c
t er m i m pr o v e d t h e m o d el r el ati v e t o a stri ctl y L M
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K E L L Y A. L O RI A E T A L. P H E N O L O G Y O F A L PI N E Z O O P L A N K T O N

Fi g. 4. (a ) T h e i nt er a n n u al v ari ati o n i n i c e p h e n ol o g y a n d a v er a g e z o o pl a n kt o n bi o m ass f or D. p ulic ari a a n d H. s hos ho ne . T h e d a y of i c e cl e ar a n c e
r a n g e d fr o m 1 6 8 t o 2 1 7 (t h e l eft y- a xis) a n d is d e pi ct e d i n bl u e. Bi o m ass f or D. p ulic ari a a n d H. s hos ho ne (t h e ri g ht y- a xis) r a n g e d fr o m 0 t o 2 2 6. 9 3
( µ g L− 1 ) a n d 1. 3 7 t o 2 8 4. 2 7 ( µ g L− 1 ), r es p e cti v el y. (b ) D e pi ct e d i n t h e pl ot is t h e e ff e ct of i c e cl e ar a n c e d at e o n e a c h of t h e f oll o wi n g r es p o ns e
v ari a bl es: st a n d ar di z e d bi o m ass ( µ g L − 1 ) of l o g 1 0 (D. p ulic ari a + 1), l o g 1 0 ( n e o n at e + 1), l o g 1 0 ( H. s hos ho ne + 1), a n d l o g 1 0 ( n a u pli us + 1); t h e
pr o p orti o n of gr a vi d a d ult z o o pl a n kt o n; cl ut c h si z e f or gr a vi d i n di vi d u als; a n d f or D. p ulic ari a , t h e pr o p orti o n m el a ni z e d; a n d f or t h e pr o p orti o n of
m al e H. s hos ho ne b as e d o n i n di vi d u al G L M Ms f or i c e cl e ar a n c e d at e o c c urr e d (s c al e d). P oi nts t h us r e pr es e nt t h e b et a c o e ffi ci e nts, w h er e s h a p e r ef ers
t o a si g ni fi c a nt r el ati o ns hi p f or e a c h z o o pl a n kt o n r es p o ns e a n d t h e h ori z o nt al b ars i nt ers e cti n g e a c h p oi nt r e pr es e nt t h e st a n d ar d err or. R es p o ns es
ass o ci at e d wit h D. p ulic ari a ar e c ol or e d i n y ell o w (li g ht er), a n d r es p o ns es ass o ci at e d wit h H. s hos ho ne ar e c ol or e d i n r e d ( d ar k er). T h es e d at a i n di c at e
si g ni fi c a nt e ff e ct of i c e cl e ar a n c e d at e o n D. p ulic ari a bi o m ass, cl ut c h si z e a n d t h e pr o p orti o n of gr a vi d H. s hos ho ne ; t h us f or y e ars wit h l at er i c e
cl e ar a n c e d at es D. p ulic ari a bi o m ass is l o w er a n d t h eir cl ut c h si z es ar e hi g h er, a n d t h e pr o p orti o n of gr a vi d H. s hos ho ne is l o w er.

(P < 0. 0 0 0 1, q u a dr ati c m o d el d elt a AI C = 3 0; Fi g. 5 e ).
S i mil arl y, f or gr a vi d a d ult D. p ulic ari a (n = 3 5 7), cl ut c h
si z e or t h e a v er a g e n u m b er of e g gs p er e g g- b e ari n g
f e m al es ( m e a n± S D, 7. 1 4 ± 5. 2 2 e g gs) t e n d e d t o d e cr e as e
t hr o u g h o ut t h e o p e n w at er p eri o d, wit h a n a v er a g e
cl ut c h of 4. 1 8 ( S D = 1. 9 2) e g gs aft er 4 0 d a ys p ost i c e-
o ff. T his r el ati o ns hi p als o t e n d e d t o b e n o n-li n e ar a n d
a d di n g a q u a dr ati c t er m i m pr o v e d m o d el fit ( P = 0. 0 3,

R 2 c = 0. 2 0 3, q u a dr ati c m o d el d elt a AI C = 5; Fi g. 5 g ).
C l ut c h si z e w as als o w as p ositi v el y c orr el at e d wit h
w at er t e m p er at ur e ( β Te m p : 1. 1 4 2± 0. 3 8 2, P = 0. 0 0 3,
R 2 c = 0. 3 6 0). I nt er esti n gl y, t h e o c c urr e n c e of m al e
D. p ulic ari a a n d r esti n g e g gs w as e x c e pti o n all y r ar e; o nl y
o n e m al e w as f o u n d o n 1 0 J ul y 2 0 1 8, a n d i n di vi d u al a d ult
f e m al es wit h r esti n g e g gs w er e o bs er v e d 2 1 J ul y 2 0 0 9 a n d
7 A u g ust 2 0 1 2.
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J O U R N A L O F P L A N K T O N R E S E A R C H V O L U M E N U M B E R P A G E S –

Fi g. 5. P a n el of s e as o n al or i ntr a- a n n u al z o o pl a n kt o n c o m m u nit y d y n a mi cs. D a p h ni a p ulic ari a p o p ul ati o n tr aits ar e s h o w n i n y ell o w (l eft; Fi g. 5 a,
Fi g. 5 c, Fi g. 5 e, Fi g. 5 g a n d Fi g. 5i), w hil e Hes pero di a pto m us s hos ho ne p o p ul ati o n tr aits ar e i n r e d (ri g ht; Fi g. 5 b, Fi g. 5 d, Fi g. 5f, Fi g. 5 h a n d Fi g. 5j).
G e n er ali z e d li n e ar mi x e d- e ff e cts m o d els f or β I D a y ar e i n cl u d e d w h e n si g ni fi c a nt, a n d t h e p ol y n o mi al tr e n d is dis pl a y e d w h e n si g ni fi c a nt. P oi nt s h a p e
c orr es p o n ds t o z o o pl a n kt o n s e x st at us eit h er n o n- gr a vi d ( cl os e d cir cl e), gr a vi d (tri a n gl e) or pr o p orti o n ( o p e n cir cl e). C o n diti o n al r s q u ar e d v al u es
ar e r e p ort e d f or e a c h m o d el w h e n si g ni fi c a nt, a n d n ot r e p ort e d f or pr o p orti o n al d at a d u e t o t h e bi n o mi al distri b uti o n ( Fi g. 5 e, Fi g. 5f, Fi g. 5i a n d
Fi g. 5j).

D
o

w
nl

o
a
d
e
d fr

o
m 

htt
ps://

ac
a
d
e

mic.
o
u
p.c

o
m/

pl
a
nkt/

a
dv

a
nc

e-
articl

e/
d
oi/

1
0.

1
0
9
3/

pl
a
nkt/f

b
a
a
0
5
0/

5
9
5
2
3
0
2 

by 
U
niv 

of 
C
ol

or
a
d
o 

Li
br

ari
es 

us
er 

o
n 

0
3 

N
ov

e
m
b
er 

2
0
2
0



K E L L Y A. L O RI A E T A L. P H E N O L O G Y O F A L PI N E Z O O P L A N K T O N

F or a d ult H. s hos ho ne , t h e pr o p orti o n of gr a vi d
i n di vi d u als als o i n cr e as e d n o n-li n e arl y wit h d a ys p ost
i c e cl e ar a n c e a n d w as p ositi v el y ass o ci at e d wit h w at er
t e m p er at ur e ( Te m p : 0. 2 8 8 0. 0 8 2, P = 0. 0 0 0 4). Fe c u n-
dit y w as r el ati v el y st a bl e e arl y i n t h e o p e n w at er s e as o n,
t h e n i n cr e as e d m o n ot o ni c all y fr o m ar o u n d 1 7 % t o
ar o u n d 2 8 % b et w e e n 2 0 a n d 4 0 d a ys p ost i c e cl e ar a n c e
(P < 0. 0 0 0 1, q u a dr ati c m o d el d elt a AI C = 2 0; Fi g. 5f ).
Si mil ar l y, f or f e c u n d H. s hos ho ne (n = 2 2 6), a v er a g e cl ut c h
si z e ( 2 0. 9, S D = 5. 4 8 e g gs) m ar gi n all y i n cr e as e d wit h
d a ys p ost i c e cl e ar a n c e ( I D a y : 0. 6 8 3 0. 3 7 0, P = 0. 0 6 6,
R 2 c = 0. 2 1 0; Fi gs 4 h a n d 5 h ). T h e pr o p orti o n of m al e
H. s hos ho ne w as hi g h ( 2 0 %, S D = 2 2 %) aft er i c e- o ,
d e c e as e d b et w e e n 2 0 a n d 4 0 d a ys ( 9 %, S D = 1 0 %),
a n d i n cr e as e d t o w ar d t h e e n d of t h e s e as o n ( 2 0 %,
S D = 1 7 %); a g ai n t his r el ati o ns hi p w as n ot li n e ar a n d
a d di n g q u a dr ati c t er m i m pr o v e d m o d el t (P < 0. 0 0 0 1,
q u a dr ati c m o d el d elt a AI C = 4 8 0; Fi g. 5j ).

I n c orp or ati n g t h e a b u n d a n c e of j u v e nil e pl a n kt o n
f or b ot h of t h es e gr o u ps, w e f o u n d t h at t h e bi o m ass
of j u v e nil e D. p ulic ari a, or n e o n at es, w as m ar gi n all y
c orr el at e d wit h d a ys p ost i c e- o (Fi g. 5 c ), s u c h t h at p e a k
bi o m ass ( 1. 7 6 5 g L 1 ) o c c urr e d a p pr o xi m at el y 3 0 d a ys
p ost i c e- o . T his r el ati o ns hi p i m pr o v e d m o d el t wit h
t h e a d diti o n of a q u a dr ati c t er m (P = 0. 0 3 8, R 2 c = 0. 4 5 9,
q u a dr ati c m o d el d elt a AI C = 2; Fi g. 5 c ). C o n v ers el y,
H. s hos ho ne n a u plii bi o m ass d e cr e as e d li n e arl y t hr o u g h-
o ut t h e o p e n w at er s e as o n ( I D a y : 0. 1 1 2 0. 0 2 9,
P = 0. 0 0 0 3, R 2 c = 0. 5 0 0, Fi g. 5 d ) a n d w as als o n e g-
ati v el y c orr el at e d wit h w at er t e m p er at ur e ( Te m p :

0. 7 8 0 0. 2 0 6, P = 0. 0 0 0 4, R 2 c = 0. 3 5 6).

I nt r a- a n n u al a n al y si s: a d diti o n al
z o o pl a n kt o n t r ait s

Aft er c o ntr olli n g f or or di n al d at e, f e c u n d i n di vi d u al
D. p ulic ari a w er e a p pr o xi m at el y 7 3 % l ar g er t h a n n o n-
f e c u n d a d ults a n d f e c u n d i n di vi d u al H. s hos ho ne w er e 2 6 %
l ar g er t h a n n o n-f e c u n d i n di vi d u als. I n di vi d u al cl ut c h si z e
w as p ositi v el y c orr el at e d wit h b ot h D. p ulic ari a ( bi o m ass :
1. 4 4 0. 2 5, P < 0. 0 0 0 1, R 2 c = 0. 3 1 0) a n d H. s hos ho ne
( bi o m ass : 2. 3 0 0. 3 8, P < 0. 0 0 0 1, R 2 c = 0. 2 8 1) bi o m ass,
r es p e cti v el y.

F or a s u bs et of o bs er v ati o ns usi n g gr a ys c al e t o
q u a ntif y m el a ni z ati o n i nt e nsit y i n n o n-f e c u n d a d ult D.
p ulic ari a (n = 5 7 7), m el a ni z ati o n i nt e nsit y r a n g e d fr o m
1. 1 7 ( al m ost n o pi g m e nt) t o 1 2 7. 6 7 ( e xtr e m el y pi g-
m e nt e d) ( m e a n S D; 5 3. 1 8 2 3. 0 4). M el a ni z ati o n i nt e n-
sit y c orr el at e d p ositi v el y wit h i n di vi d u al bi o m ass ( B M :
1 0. 4 2 0. 8 6, P < 0. 0 0 0 1, R 2 c = 0. 3 7 3) a n d t h e m or e
q u alit ati v e m el a ni z ati o n s c or es ( 0 – 5) ( B M : 0. 4 6 6 0. 0 4 5,
P < 0. 0 0 0 1, R 2 c = 0. 2 9 3). Alt h o u g h t h e pr o p orti o n of
m el a ni z e d i n di vi d u als w as f airl y st a bl e d uri n g t h e

o p e n w at er s e as o n ( Fi g. 5i ), t h e a v er a g e m el a ni z ati o n
i nt e nsit y i n cr e as e d s e as o n all y ( I D a y : 2. 6 5 4 1. 3 2 3,
P = 0. 0 4 6, R 2 c = 0. 2 0 3). T his r el ati o ns hi p i m pr o v e d wit h
a q u a dr ati c t er m f or d a ys p ost i c e cl e ar a n c e ( P < 0. 0 0 0 1,
R 2 c = 0. 6 1 9; q u a dr ati c m o d el d elt a AI C = 5 0), as a v er a g e
m el a ni n i nt e nsit y w as l o w est ( 4 8. 4 4 2 2. 4 9) b et w e e n
1 0 a n d 2 0 d a ys aft er i c e cl e ar a n c e a n d w as hi g h est
( 6 3. 0 1 1 9. 1 5) b et w e e n 3 0 a n d 4 0 d a ys aft er i c e cl e ar-
a n c e. I n r e g ar ds t o wit hi n l a k e c o n diti o ns, m el a ni z ati o n
i nt e nsit y c orr el at e d p ositi v el y wit h S e c c hi d e pt h ( S e c c hi :
4. 3 3 3 1. 3 2 9, P = 0. 0 0 1 3, R 2 c = 0. 1 1 0), c hl or o p h yll-
a c o n c e ntr ati o ns ( C hl- a : 1 2. 1 5 0 1. 9 3 1, P < 0. 0 0 1,
R 2 c = 0. 4 0 5), T D P ( T D P : 5. 4 6 6 1. 8 4 5, P = 0. 0 0 3 5,
R 2 c = 0. 2 9 6), D O ( D O : 2. 8 3 6 1. 5 2 1, P = 0. 0 6 4,
R 2 c = 0. 0 9 7) a n d n e g ati v el y wit h D O C c o n c e ntr ati o ns
( D O C : 2. 0 5 2 1. 1 4 1, P = 0. 0 7 3, R 2 c = 0. 0 8 1), a n d
T D N ( T D N : 3. 0 6 8 1. 5 4 4, P = 0. 0 4 8, R 2 c = 0. 1 7 2),
wit h n o si g ni c a nt r el ati o ns hi p t o w at er t e m p er at ur e, or
K P A R . L astl y, t h e pr o p orti o n of m el a ni z e d i n di vi d u als w as
f airl y st a bl e t hr o u g h o ut t h e o p e n w at er s e as o n (Fi g. 5i ).

DI S C U S SI O N

B as e d o n a d e c a d e of m e as ur e m e nts of t w o c o m m o nl y
o bs er v e d al pi n e z o o pl a n kt o n t a x a, w e f o u n d t h at y e ars
wit h e arli er i c e- o ut d at es w er e ass o ci at e d wit h i n cr e as es
i n D. p ulic ari a bi o m ass, li k el y d u e t o w ar m er w at er t e m p er-
at ur es a n d a n e xt e nsi o n of t h e gr o wi n g s e as o n d ur ati o n.
H o w e v er, y e ars wit h e arli er i c e- o ut w er e ass o ci at e d wit h
r el ati v el y f e w ot h er c h a n g es i n z o o pl a n kt o n r es p o ns e
m etri cs, wit h m ar gi n al or n o n-si g ni c a nt e e cts f or t h e
pr o p orti o n of gr a vi d a n d m el a ni z e d D. p ulic ari a , n e o n at e
a n d H. s hos ho ne bi o m ass, H. s hos ho ne cl ut c h si z e a n d t h e
pr o p orti o n of m al e H. s hos ho ne (Fi g. 4 ). Wit hi n y e ars, a n al-
ys es of t h e i ntr a- a n n u al or s e as o n al z o o pl a n kt o n d y n a m-
i cs i n di c at e d t h at D. p ulic ari a bi o m ass a n d m el a ni z ati o n
t e n d e d t o b e l o w est i m m e di at el y f oll o wi n g i c e cl e ar-
a n c e, w h er e as f e c u n dit y w as r el ati v el y hi g h. As t h e
s u m m er pr o gr ess e d, D. p ulic ari a bi o m ass a n d m el a ni z ati o n
i n cr e as e d li n e arl y w hil e f e c u n dit y d e cr e as e d. I n c o ntr ast,
d e m o gr a p hi c p att er ns f or H. s hos ho ne t e n d e d t o b e m or e
n o n-li n e ar, wit h p e a ks i n bi o m ass a n d f e c u n dit y ar o u n d
3 0 – 4 0 d a ys aft er i c e- o , r es p e cti v el y, a n d o v er all l ess
v ari a bilit y t hr o u g h o ut t h e o p e n w at er s e as o n r el ati v e t o
D. p ulic ari a . T h es e r es ults i n di c at e t h at t h e t w o d o mi n a nt
z o o pl a n kt o n gr o u ps li k el y di v er g e i n t h eir r e pr o d u cti v e
str at e gi es, wit h t h e m aj orit y of D. p ulic ari a r e pr o d u cti o n
li k el y o c c urri n g i n o n e e v e nt i m m e di at el y aft er i c e
cl e ar a n c e, w hil e H. s hos ho ne r e pr o d u cti o n o c c urs m or e
e v e nl y t hr o u g h o ut t h e o p e n w at er s e as o n.

R es ults of o ur p h ysi c al a n d c h e mi c al m e as ur e m e nts
fr o m Gr e e n L a k e 4 ( G L 4) e m p h asi z e t h e e xtr e m e n at ur e
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J O U R N A L O F P L A N K T O N R E S E A R C H V O L U M E 0 0 N U M B E R 0 0 P A G E S 1 – 1 5 2 0 2 0

Ta b le I: S u m m ar y st atistics for i n divi d u al e nviro n me nt al v ari a bles fro m G L 4 ( 2 0 0 9 – 2 0 1 9) collecte d
t hro ug ho ut t he s u m mer

V ari a bl e M e a n Mi n M a x S D

S urf a c e w at er t e m p er at ur e ( C) 9 . 8 4 6. 4 5 1 1. 7 2 1. 3 7

D e e p w at er t e m p er at ur e ( C) 8. 1 5 4. 9 2 1 0. 3 4 1. 3 6

S urf a c e w at er p H 7. 2 1 5. 3 2 8. 7 5 0. 6 2

D e e p w at er p H 6. 1 1 3. 7 3 7. 6 0 0. 8 0

S urf a c e c hl or o p h yll- a ( µ g L 1 ) 3. 1 6 0. 0 0 1 2. 0 1 2. 6 1

D e e p c hl or o p h yll- a ( µ g L 1 ) 4. 4 2 0. 4 0 1 5. 9 1 3. 3 6

S urf a c e T D N ( µ M L 1 ) 1 3. 6 3 1. 3 5 2 5. 5 0 5. 7 8

D e e p T D N ( µ M L 1 ) 1 2. 7 9 2. 2 7 3 0. 1 9 6. 8 4

S urf a c e T D P ( µ M L 1 ) 0. 1 1 0. 0 3 0. 3 8 0. 0 8

D e e p T D P ( µ M L 1 ) 0. 1 3 0. 0 1 0. 7 0 0. 1 3

S urf a c e D O C ( m g L 1 ) 0. 6 8 0. 3 1 1. 1 8 0. 1 6

D e e p D O C ( m g L 1 ) 0. 7 1 0. 3 5 2. 5 2 0. 3 3

S e c c hi d e pt h ( m) 4. 2 4 2. 0 0 8. 2 5 1. 2 7

K P A R ( m 1 ) 0. 3 6 0. 2 8 0. 5 6 0. 0 6

N ot e : S D d e n ot e s st a n d ar d d e vi ati o n a n d s urf a c e w at er h er e r ef er s t o d e pt h s l e s s 3 m a n d d e e p w at er r ef er s t o d e pt h s d e e p er 9 m.

of al pi n e l a k e e n vir o n m e nts f or a q u ati c t a x a. T h e
br e vit y of t h e o p e n w at er s e as o n (t y pi c all y < 4 m o nt hs
l o n g), c o m bi n e d wit h t h e l o w t e m p er at ur es, w e a k
t h er m al st a bilit y a n d l o w c o n c e ntr ati o n of n utri e nts
cr e at es a c h all e n gi n g a n d hi g hl y d y n a mi c e n vir o n m e nt.
T hr o u g h o ut t h e o p e n w at er s e as o n G L 4 r ar el y str ati e d,
a q u alit y u ni q u e t o c ol d l a k e e n vir o n m e nts, a n d o n
a v er a g e e x p eri e n c e d a < 2 C di er e n c e fr o m t h e s urf a c e
t o t h e h y p oli m ni o n (Ta bl e I ). T his u nst a bl e p h ysi c al
e n vir o n m e nt w as c o m p o u n d e d b y e xtr e m el y l o w c o n-
c e ntr ati o ns of T D P ( m a x = 0. 7 0 µ M L 1 ), as w ell as l o w
T D N a n d c hl or o p h yll- a c o n c e ntr ati o ns, r el ati v e t o l o w er
el e v ati o n l a k es ( C arls o n, 1 9 7 7 ; Ta bl e I ). I nt er esti n gl y,
z o o pl a n kt o n d y n a mi cs i n G L 4 w er e s o m e w h at d e c o u pl e d
fr o m c hl or o p h yll- a c o n c e ntr ati o ns. W hil e c hl or o p h yll-
a a n d z o o pl a n kt o n bi o m ass b ot h i n cr e as e d wit h d a ys
p ost i c e cl e ar a n c e, n eit h er D. p ulic ari a , n e o n at e, H.
s hos ho ne, n or n a u plii bi o m ass w er e dir e ctl y c orr el at e d
wit h c hl or o p h yll- a c o n c e ntr ati o ns. T h e o nl y p ot e nti al
i n u e n c e of c hl or o p h yll- a o n z o o pl a n kt o n d y n a mi cs w e
d et e ct e d w as a p ositi v e c orr el ati o n b et w e e n c hl or o p h yll- a
a n d D. p ulic ari a m el a ni z ati o n i nt e nsit y. T h e u n pr e di ct a bl e
ti mi n g of f all i c e f or m ati o n (K ol es ar et al., 2 0 0 2 ) p os es a
c h all e n g e i n c a pt uri n g l at e f all d y n a mi cs, w hi c h c o ul d
h a v e l a g e e cts o n z o o pl a n kt o n r es o ur c es r el at e d t o
str at e gi es f or r e pr o d u cti o n a n d gr o wt h (B a y er et al., 2 0 1 6 ).

O ur a n al ysis s u p p ort e d t h e e x p e ct ati o n t h at t h e
e xtr e m e p h ysi c o c h e mi c al c o n diti o ns of al pi n e l a k es
li mit e d bi ol o gi c al gr o wt h ( e. g. Willi a ms o n et al., 2 0 1 0 ;
Pr est o n et al., 2 0 1 6 ). S p e ci c all y, w at er t e m p er at ur e
( whi c h w as c orr el at e d wit h i c e cl e ar a n c e d at e, R 2 c = 0. 7 5 2,
Fi g. 3 ) c orr el at e d str o n gl y wit h z o o pl a n kt o n p o p ul ati o n
tr aits. W at er t e m p er at ur e w as p ositi v el y ass o ci at e d wit h
D. p ulic ari a a n d H. s hos ho ne bi o m ass, D. p ulic ari a cl ut c h si z e
a n d t h e pr o p orti o n f e c u n d H. s hos ho ne , a n d n e g ati v el y

c orr el at e d wit h n a u plii bi o m ass. E c ol o gi c all y, w at er
t e m p er at ur e pl a ys a c e ntr al r ol e i n l a k e str ati c ati o n
d y n a mi cs ( Kirilli n, 2 0 1 0 ; C hristi a ns o n et al., 2 0 2 0 a ) a n d
c a n alt er bi o g e o c h e mi c al r at es ( A dri a n et al., 2 0 0 9 ), w hi c h
i nt er a cti vel y c o ntr ol l a k e m et a b olis m. P ast r es e ar c h h as
s h o w n z o o pl a n kt o n a b u n d a n c e a n d gr a zi n g r at es i n
hi g h- el e v ati o n s yst e ms ar e dri v e n b y w at er t e m p er at ur e,
r at h er t h a n b y f o o d or n utri e nt a v ail a bilit y ( Willi a ms o n
et al., 2 0 1 0 ; Fis c h er et al., 2 0 1 1 ; B a y er et al., 2 0 1 6 ).
E x p eri m e nt al st u di es i n di c at e t h at t h e r at e of m olti n g
(i nst ar d ur ati o n) i n s p e ci es s u c h as D. p ule x d e p e n ds
m or e o n t h e t e m p er at ur e t h a n f o o d a v ail a bilit y, f or
w hi c h i nst ar d ur ati o n a n d e g g d e v el o p m e nt ti m e ar e
i n v ers el y pr o p orti o n al t o t e m p er at ur e (D o ds o n et al.,
2 0 1 0 ). Z o o pl a n kt o n v ul n er a bilit y t o t hr e ats s u c h as
i nt e ns e U V R e x p os ur e is f urt h er e x a c er b at e d b y l o w
t e m p er at ur es (D o yl e et al., 2 0 0 5 ). F or z o o pl a n kt o n, t h e
ki n eti c pr o c ess es of r e p air fr o m U V R d a m a g e ar e
sl o w er i n c ol d e n vir o n m e nts (H ess e n, 1 9 9 6 ; H a nss o n
a n d H yl a n d er, 2 0 0 9 ). H er e, w e o bs er v e d mi ni m u m
t e m p er at ur es j ust a b o v e fr e e zi n g — e v e n d uri n g t h e o p e n
w at er s e as o n a n d es p e ci all y at d e pt hs > 9 m ( Ta bl e I ).
B e c a us e D . p ulic ari a mi gr at e di ur n all y t o d e e p er a n d
c ol d er w at ers b ot h t o s e e k r ef u g e fr o m U V R e x p os ur e
a n d a c c ess t h e c hl or o p h yll- a m a xi m a, t h e y m a y b e m or e
n e g ati v el y i m p a ct e d fr o m c ol d t e m p er at ur es r el ati v e t o
H. s hos ho ne (H er b ert a n d E m er y, 1 9 9 0 ; H ess e n, 1 9 9 6 ;
Willi a ms o n et al., 2 0 1 0 ; Willi a ms o n et al., 2 0 1 1 ). Pr e vi o us
w or k h as d e m o nstr at e d s u bst a nti al di er e n c es i n t h e lif e
hist or y str at e gi es of b or e al c al a n oi d c o p e p o ds ( L. mi n ut us )
a n d D a p h ni a s p p., w h er e c o p e p o ds w er e m or e i m p a ct e d
b y f o o d a v ail a bilit y r at h er t h a n t e m p er at ur e ( Gr os b ois
et al., 2 0 1 7 ; S c h n ei d er et al., 2 0 1 7 ).

I n cre as es i n z o o pl a n kt o n pi g m e nt ati o n a n d b o d y si z e
als o a p p e ar e d t o b e n e t D. p ulic ari a a n d H. s hos ho ne i n t h eir
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K E L L Y A. L O RI A E T A L. P H E N O L O G Y O F A L PI N E Z O O P L A N K T O N

r es p o ns es t o t h e c h all e n gi n g e n vir o n m e nt al c o n diti o ns
o bs er v e d i n G L 4. Alt h o u g h w e di d n ot dir e ctl y m e a-
s ur e pi g m e nt ati o n i n H. s hos ho ne, w e di d n d a n a v er a g e
3 3 % s e as o n al i n cr e as e i n m el a ni n i nt e nsit y f or D. p ulic ari a
t hr o u g h o ut t h e o p e n w at er s e as o n. M el a ni n i nt e nsit y
als o p ositi v el y c orr el at e d wit h S e c c hi d e pt h, li k el y r e e ct-
i n g t h e a d a pti v e v al u e of m el a ni z ati o n a g ai nst c h a n gi n g
U V R e x p os ur e a m o n g D. p ulic ari a . Pr e vi o us e x p eri m e nt al
r es e ar c h h as s h o w n t h at m el a ni z ati o n i n D a p h ni a s p p. is
i n d u ci bl e i n r es p o ns e t o U V li g ht e x p os ur e (H ess e n, 1 9 9 6 ;
H a nss o n et al., 2 0 0 7 ); h o w e v er, m el a ni z e d i n di vi d u als
als o e x hi bit sl o w er gr o wt h r at es r el ati v e t o tr a ns p ar e nt
c o ns p e ci cs, s u g g esti n g p ot e nti al tr a d e- o s b et w e e n U V
pr ot e cti o ns a n d ot h er di m e nsi o ns of or g a nis m al t n ess,
s u c h as gr o wt h a n d r e pr o d u cti v e o ut p ut (H a nss o n et al.,
2 0 0 7 ; H a nss o n a n d H yl a n d er, 2 0 0 9 ). Z o o pl a n kt o n si z e is
t h o u g ht t o b e ti e d t o r e pr o d u cti v e p ot e nti al (All a n, 1 9 7 6 ),
a n d h er e w e f o u n d l ar g er f e c u n d i n di vi d u als (f or b ot h
D. p ulic ari a a n d H. s hos ho ne ) t e n d e d t o pr o d u c e m or e e g gs.
A m o n g all a d ult D. p ulic ari a, i n di vi d u al si z e v ari e d m or e
wi d el y r el ati v e t o H. s hos ho ne t hr o u g h o ut o ur o bs er v ati o n
wit h i n di vi d u al c ar a p a c e l e n gt h r a n gi n g fr o m 0. 6 6 0 t o
5. 7 0 4 m m a n d fr o m 0. 3 9 4 t o 3. 7 3 7 m m, r es p e cti v el y.
P ast r es e ar c h h as h y p ot h esi z e d t h at m el a ni z e d D a p h ni a
s p p. t e n d t o us e a r e pr o d u cti v e str at e g y t h at all o ws t h e m
t o gr o w sl o w er a n d pr o d u c e f e w er o s pri n g, m ostl y vi a
as e x u al pr o d u cti o n of p ol y pl oi d cl o n es ( H ess e n, 1 9 9 6 ;
Gli wi c z et al., 2 0 0 1 ). C orr es p o n di n gl y, m al e D. p ulic ari a
a n d f e m al es wit h s e x u all y pr o d u c e d e p hi p pi a w er e al m ost
n e v er o bs er v e d, w hi c h c o ul d pr o vi d e f urt h er s u p p ort as
t o t h e i m p ort a n c e of p ol y pl oi d y. H o w e v er, o ur r es ults
ar e c orr el ati o n al a n d r e q uir e a d diti o n al g e n eti c e x pl o-
r ati o n t o d e niti v el y d et er mi n e t h e a ct u al m e c h a nis m of
D. p ulic ari a r e pr o d u cti o n i n G L 4.

O ur r es ults s u g g est t h at t h e a n n u al ti mi n g of i c e
cl e ar a n c e is a n i m p ort a nt c u e f or r e pr o d u cti o n b y b ot h
D. p ulic ari a a n d H. s hos ho ne . T h e ti mi n g of i c e cl e ar a n c e
c orr el at e d w as n e g ati v el y wit h w at er t e m p er at ur e
(R 2 c = 0. 4 1 6, Fi g. 3 a ), a n d t h e a n n u al d at e of i c e- o
a m o n g y e ars w as a n i n u e nti al pr e di ct or of b ot h z o o-
pl a n kt o n d e nsit y a n d f e c u n dit y. F or t h e R o c k y M o u nt ai ns
of U S A, v ari ati o n i n a n n u al s e as o n al p h e n o m e n a h as
b e e n li n k e d t o S o ut h er n Os cill ati o n f or ci n g, w hi c h
h as i m pli c ati o ns f or t h e ti mi n g a n d d ur ati o n of b ot h
w at ers h e d s n o w p a c k a n d l a k e i c e c o v er ( H a u er et al., 1 9 9 7 ;
C hristi a ns o n et al., 2 0 2 0 b ). T h e v ari ati o n i n s n o w m elt f or
t h e G L V i n p arti c ul ar w as t hr e e ti m es gr e at er t h a n a
c o m p ar a bl e w at ers h e d i n t h e s o ut h er n Si err a N e v a d a,
C alif or ni a wit h a m ariti m e s n o w p a c k ( Je ps e n et al., 2 0 1 2 ).
I n t h e Si err a N e v a d a, t h e d ur ati o n of s n o w a n d i c e c o v er
c a n r e g ul at e t h e ti mi n g of li g ht a v ail a bilit y, t h e l e n gt h of
t h e gr o wi n g s e as o n a n d a m o u nt p h yt o pl a n kt o n bi o m ass
i n al pi n e l a k es (S a dr o et al., 2 0 1 8 ). As sl o w- gr o wi n g a n d
r el ati v el y str ess t ol er a nt z o o pl a n kt o n t a x a, b ot h D. p ulic ari a

a n d H. s hos ho ne a p p e ar e d t o b e r el ati v el y t ol er a nt of
v ari ati o n i n i c e ti mi n g, c o nsist e nt wit h t h es e gr o u ps l e g a c y
i n al pi n e s yst e ms; F or b es ( 1 8 9 3 ) rst o bs er v e d H . s hos ho ne
i n Yell o wst o n e L a k e ( 2 3 6 0 m A S L, Yell o wst o n e N ati o n al
P ar k) i n 1 8 9 3, w hil e W ar d et al. ( 1 9 0 4) re p ort e d H. s hos ho ne
a n d D a p h ni a p ule x as t h e pr e d o mi n a nt z o o pl a n kt o n a m o n g
al pi n e l a k es a b o v e 2 3 0 0 m A S L a cr oss t h e C ol or a d o
R o c k y M o u nt ai ns . N o n et h el ess, if e arli er i c e- o ut b e c o m es
m or e c o m m o n i n al pi n e a n d arti c s yst e ms, it c o ul d cr e at e
u nf a v or a bl y w ar m c o n diti o ns f or al pi n e z o o pl a n kt o n or
f a cilit at e t h e u p w ar d i n v asi o n b y m or e m o nt a n e t a x a
(H ol z a pf el a n d Vi n e br o o k e, 2 0 0 5 ; C art er et al., 2 0 1 7 ;
Pr est o n et al., 2 0 2 0 ), l e a di n g t o s hifts i n c o m m u nit y
c o m p ositi o n a n d f o o d w e b str u ct ur e d e p e n di n g o n
dis p ers al o p p ort u niti es. E xtr e m e y e ars wit h e arl y i c e
cl e ar a n c e c o ul d p os e t hr e ats t o t h e c al a n oi d c o p e p o ds
i n G L 4, as t h e y ar e o bli g at e s e x u al r e pr o d u c ers wit h o ut
a d or m a nt e g g b a n k f or r e c ol o ni z ati o n ( Kr a m er et al.,
2 0 1 1 ).

C O N C L U SI O N

O ur a n al ysis of a d e c a d e of z o o pl a n kt o n p o p ul ati o n
a n d i n di vi d u al-l e v el d at a hi g hli g ht t h e i m p ort a n c e of
i c e cl e ar a n c e, w at er t e m p er at ur e a n d w at er cl arit y o n
z o o pl a n kt o n a b u n d a n c e, f e c u n dit y a n d tr ait e x pr essi o n.
R es ults fr o m st atisti c al a n al ysis i n di c at e t h at d es pit e
t h e e xtr e m el y v ari a bl e e n vir o n m e nt, al pi n e z o o pl a n kt o n
e x hi bit s o m e d e gr e e of t ol er a n c e ( Wei d m a n et al., 2 0 1 4 ).
E v e n t h o u g h l o w er el e v ati o n cl a d o c er a ar e c a p a bl e of
t ol er a n c e str at e gi es s u c h as t h e s y nt h esis of m el a ni n
(Wei d er et al., 1 9 8 7 ; B e at o n a n d H e b ert, 1 9 8 8 ), t h es e
miti g ati o n a p pr o a c h es ar e m u c h m or e c o m m o n i n al pi n e
z o o pl a n kt o n e x p os e d t o i nt e ns e U V R. A l ar g e p art of o ur
c urr e nt u n d erst a n di n g of bi ol o gi c p att er ns of c o m m u nit y
c o m p ositi o n r eli es o n s e di m e nt c or e a n al ysis ( C at al a n
et al., 2 0 0 2 ; P er g a et al., 2 0 1 5 ; Ji m é n e z et al., 2 0 1 8 ), r at h er
t h a n p o p ul ati o n s ur v e ys. B y a n al y zi n g w h ol e z o o pl a n kt o n
c o m m u niti es, w e c h ar a ct eri z e d z o o pl a n kt o n p o p ul ati o n
d uri n g t h e i c e-fr e e s e as o n a n d e x pl or e d tr ait- b as e d
c orr el ati o ns t o c h a n g es i n i c e c o v er. It is p ossi bl e t h at
as al pi n e l a k es c o nti n u e t o e x p eri e n c e gr e at er r e d u cti o ns
i n i c e c o v er (Br o w n a n d D u g u a y, 2 0 1 0 ), t h e z o o pl a n kt o n
c o m m u niti es wit hi n t h os e l a k es will als o s hift, li k el y t o
i n cl u d e gr e at er a b u n d a n c es of l ar g e b o di e d cl a d o c er a ns
as t h es e or g a nis ms m a y b e r el e as e d fr o m s o m e pr es e nt
t h er m al str ess. Wit h a gr o wi n g s ci e nti c c o ns e ns us ar o u n d
i m mi n e nt c h a n g e t o al pi n e, ar cti c a n d ot h er c ol d r e gi o n
l a k es (M os er et al., 2 0 1 9 ; S h ar m a et al., 2 0 1 9 ), a n i n cr e as e d
u n d er st a n di n g of t h eir r es p e cti v e e c ol o gi c al b as eli n es
t h o u g h l o n g-t er m o bs er v ati o n a n d e x p eri m e nt ati o n is
n e e d e d t o p e n etr at e t h e “i n visi bl e pr es e nt ” a n d s h e d li g ht
o n f ut ur e c h a n g e ( M a g n us o n, 1 9 9 0 ).
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