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RESUMEN

La competencia interespecifica es una de las interacciones més importantes en
estructurar las comunidades biolégicas. Sin embargo, patrones esperados por procesos
convencionales de competencia pueden ser generados por mecanismos alternativos. Un
ejemplo de ello es la competencia aparente mediada por generalistas (CAMG), la cual
sugiere la existencia de competencia entre dos especialistas en circunstancias que es la

inhibicion competitiva de un generalista sobre cada especialista la causa del patron.

Esta tesis fue dirigida a evaluar experimentalmente la existencia del mecanismo
CAMG en un microcosmos compuesto por tres microcrustaceos (Daphnidae), y dos
microalgas (Chlorococcales). Previa evaluacién del mecanismo, se determing las
estrategias alimentarias de cada especie, sus dinamicas poblacionales y las potenciales

interacciones entre ellas.

Los resultados no mostraron evidencias atribuibles a competencia interespecifica entre
los especialistas Moina nticrura y Ceriodaphnia dubia. Sin embargo, la adicion de una
tercera especie generalista, Daphnia ambigua, disminuyo las tasas de crecimiento de cada
especialista. Cada especialista presentd una mayor tasa de crecimiento cuando hubo una
mayor abundancia del recurso alternativo. Asimismo, se observo una asimetria en las
respuestas de cada especialista ante la presencia del generalista, lo cual es concordante
con la selectividad dietaria de D. ambigua. Esto sugiere que diferentes magnitudes en la

interaccion generalista-especialista es lo que originarian la interaccion asimétrica aparente

entre los dos especialistas.




4 ABSTRACT

Interspecific competition has usually been considered the most important force in
structuring biological communities. However, alternative mechanisms may generate
ecological patterns similar to those expected under conventional forms of competition for
limiting resources. One such potential mechanism is the generalist-mediated apparent
competition (GMAC), which suggests interspecific competition among two specialized
consumers due to the inhibitory effect of a generalist species.

The aim of this thesis was to test experimentally the GMAC mechanism, by using a
microcosm that consisted of three Microcrustacea (Daphnidae) as consumers, and two
microalgae as resources (Chlorococcales). Previous evaluation of the mechanism, 1
determined the feeding strategy and the population dynamics of each species when alone
and in coexistence, and potential interactions among them.

Results showed no evidence of interspecific competition between the two specialists
Moina micrura and Ceriodaphnia dubia. However, the addition of the generalist,
Daphnia ambigua, decreased the growth rate of each specialist. Assesment of more
specific prediction revealed that each specialist had a higher growth rate when the
alternative resource increased in abundance. The response of the two specialist to the
addition of the generalist was asymmetrical, which is in agreement with the feeding
behavior of D. ambigua. Consequently, my results give support to the GMAC and
suggest that differences in the magnitude of the interaction generalist-especialist is what

produces the apparent asymmetrical competition between the two specialist species.




INTRODUCCION

La gran complejidad de las interacciones en las comunidades multiespecificas ha
dificultado detectar interacciones y distinguir efectos indirectos de los directos que surgen
como consecuencia de la concurrencia de especies en ensambles multiespecificos (Connell
1983, Bender et al. 1984). La aproximacion usualmente utilizada para comprender la
dinamica de las comunidades ha sido la de descomponerla en subconjuntos manejables de
especies (Vandermeer 1969, Gilpin et al. 1986). Sin embargo, el analisis de componentes
es valido sélo cuando las interacciones entre pares de especies son independientes de
otros componentes del sistema, 1o cual ha sido demostrado por aigunos autores (Van
Buskirk 1988, Wilbur & Fauth 1990). Sin embargo, numerosos trabajos entregan
evidencia de la existencia de efectos no-aditivos o dependientes entre interacciones
directas lo cual impediria realizar predicciones satisfactorias sobre el sistema en su
totalidad solamente a partir del conocimiento entre pares de especies (Morin ef al. 1988,
Martin ef al. 1989, Huang & Sih 1990, Hurd & Eisenberg 1990, Fauth 1990, Wissinger
& MacGrady 1993). Igualmente, la obtencion de resultados contraintuitivos durante
experimentos de perturbacion o exclusién ha sido considerado como evidencia de
interacciones indirectas las cuales solo han podido ser detectadas mediante una

aproximacion que detecte los diversos mecanismos que subyacen a las interacciones.

La literatura reconoce la existencia de variados mecanismos que generan efectos

indirectos de la interaccion entre especies, los cuales han sido agrupados en dos clases

generales, denominadas ‘cadenas de interaccion’ y ‘modificacion de la interaccion’




(Miiller & Kerfoot 1987, Kotler & Holt 1989, Wootton 1993, 1994). La especie 1 tiene
un efecto indirecto sobre la especie 3, cuando fa primera altera el efecto que una especie
2 tiene sobre la especie 3, dado por un efecto en cadena entre las abundancias de cada
especie, lo cual constituye ‘cadenas de interaccion’ (Wootton 1993, 1994). Patrones
derivados de cadenas de interaccion son la competencia por explotacion y las
interacciones troficas en cascada (MacQueen ¢! al. 1986, Vanni 1986, Carpenter e/ al.
1987, Kerfoot 1987, Kerfoot & Sih 1987, Carpenter & Kitchell 1988, Soto & Hurlbert
1991). La modificacion de la interaccion surge cuando la adicién de una tercera especie
altera la interaccion entre otras dos especies lo cual se verifica mediante cambios
conductuales en el uso del espacio o en cambios de patrones de actividad de forrajeo
entre estas especies (por ejemplo, Werner ez al. 1983, Dungan 1986, Huang & Sih 1990,
Wissinger & McGrady 1993). Este tiltimo mecanismo denominado también como
interacciones de orden superior (Billick & Case 1994), a diferencia de las cadenas de
interaccion, produce efectos indirectos que son escasamente predecibles a partir del

conocimiento de interacciones directas entre pares de especies (Wootton 1994).

Es ampliamente reconocida la importancia de las interacciones indirectas entre las
especies debido a que pueden generar patroncs no distinguibles a los que surgen por
procesos interactivos directos (e.g., Levine 1976, Holt 1977, Lawlor 1979, Schmitt 1987,
Wilbur & Fauth 1990). Un caso particular es la competencia interespecifica cuya
deteccion a través de observaciones de patrones comunitarios puede conducir a

interpretaciones erroneas debido a que mecanismos alternativos no relacionados con




competencia podrian producir los mismos resultados (Schmitt 1987). La competencia
aparente mediada por depredador (CAMD, desde aqui en adelante ) es un ejemplo de lo
anterior (Figura 1). Postulada inicialmente por Holt (1977) incluye especies de niveles
troficos diferentes, en que las especies recurso a pesar de que no interactiian directamente
presentan un patrén de alternancia en sus abundancias indistinguible de uno producido
por competencia interespecifica convencional. La evaluacion del mecanismo revela que
las especies recurso comparten un consumidor limitado por alimento el cual genera aquel
patrén (Holt 1977, 1984, Schmitt 1987, Lawler 1993, Holt & Lawton 1993, 1994,
Karban ef al. 1994). El mecanismo implica que un incremento en la densidad del recurso
1 aumenta la densidad en equilibrio del consumidor, el que a su vez aumenta la tasa de
consumo sobre el recurso 2 y viceversa (Holt 1977). Varios trabajos han corroborado las
predicciones del modelo de competencia aparente mediada por un depredador de Holt
(1977) tanto en condiciones de campo como de laboratorio (e.g. Schmitt 1987, Wilbur &

Fauth 1990, Lawler 1993, Karban ef al. 1994).

Una posibilidad de competencia aparente no explorada empiricamente es acuella en
que una especie genera un patron de abundancias alternadas sobre otras especies que
pertenecen a su mismo nivel trofico. El (inico modelo que considera especies del mismo
nivel trofico es aquel propuesto por Medel (1993), en que se describe el efecto de un
consumidor generalista sobre dos consumidores especializados en recursos diferentes

(Figura 2). De acuerdo al modelo, €l consumidor generalista concentraria su consumo

sobre el recurso que es temporalmente més abundante (respuesta funcional tipo 3,
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Figura 1. Modelo de competencia aparente mediada por un depredador (Holt, 1977).

Lineas terminadas en flecha indican efecto positivo y en punto electo negativo.
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Figura 2. Modelo de competencia aparente mediada por un generalista (Medel, 1993).
Lineas terminadas en flecha indican efecto positivo y en punto efecto negativo. —

interaccion directa; --- interaccidon aparente.




Holling 1959), alternando su efecto competitivo con los especialistas cuando se modifica
la abundancia relativa de los recursos. Esto ocasiona que los consumidores especialistas
exhiban cambios alternados de abundancias, equivalente al originado por un proceso de
competencia convencional entre ellas. El mecanismo de competencia aparente mediado
por un generalista (CAMG desde aqui en adelante) planteado por Medel (1993) predice
que un aumento en el recurso 1 promoveria un aumento en la tasa de consumo del
generalista sobre este mismo recurso resultando en una respuesta numérica de esta
especie, la cual a su vez produciria un aumento en la competencia con el especialista
sobre el recurso. De esta manera, el especialista debiera disminuir en densidad en tanto
que la especie especializada sobre el recurso alternativo debiera aumentar su densidad
como consecuencia de una liberacion del consumo por parte del generalista y menor
efecto competitivo. El mecanismo propuesto es reversible ya que el aumento del segundo
recurso por sobre la abundancia del primero permitiria que el generalista concentre su
consumo sobre el recurso 2, originando cambios alternados en la densidad de los

especialistas.

A diferencia de CAMD, los mecanismos y las predicciones del modelo CAMG no han
sido explorados empiricamente debido a su reciente proposicion. En este estudio se
presentan los resultados obtenidos de un sistema experimental de microcosmos
constituido por tres especies de microcrusticeos acuaticos (consumidores), y dos

especies de microalgas (recursos) que coexisten en un sistema natural. Dos de las

especies consumidoras presentan estrategias especialistas y una tercera es generalista en




el uso de estos recursos algales. El estudio fue dirigido para evaluar empiricamente las

siguientes hipotesis del modelo CAMG:

1. La adicion de una tercera especie generalista al sistema compuesto por dos
especies especializadas en recursos diferentes y que no compiten, debiera originar
evidencias compatibles con competencia interespecifica entre los especialistas, tales como
una disminucion de la densidad poblacional a través del tiempo y una menor tasa de

crecimiento poblacional (AN/AT) entre los especialistas.

2.  Los especialistas debieran presentar cambios en densidad cuando se modifican
las abundancias relativas de los recursos. Un aumento en la disponibilidad relativa del
recurso 1 deberia aumentar la abundancia del especialista sobre ¢l recurso alternativo 2
y viceversa, originandose cambios en densidad de tipo frecuencia-dependiente en forma

inversa a la disponibilidad de los recursos.
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MATERIALES Y METODOS

Los experimentos se realizaron en el laboratorio de Limnologia del Departamento de
Ecologia de la Facultad de Ciencias de la Universidad de Chile. Se utilizo individuos zoo
y fitoplanctonicos limnicos como consumidores y recursos respectivamente del lago El
Plateado (71°39°12” W - 33°04°30” S). Cultivos monoespecificos de microcrusticeos y
de microalgas se mantuvieron a una temperatura de 20 £ 2 °C y un fotoperiodo de 12:12
(L:0). Se us6 un medio de cultivo artificial para microalgas PHM-1 (citado en
Borowitzka & Borowitzka 1988) y para los microcrusticeos se us6 agua del lago El

Plateado esterilizada en autoclave mas indculos de monocultivos de microalgas.

Para la implementacién del sistema de 5 especies se efectuaron ensayos de cultivos de
algunas especies de microalgas en ambos medios de cultivo. Se cuantificé la viabilidad y
el crecimiento de los cultivos de las Chlorophytas, Chlorococcales, Chlorella Beijerinck y
Oocystis Nigeli en ambos medios. Se realizé un seguimiento de los cultivos durante
aproximadamente 15 dias, tiempo en que ambas especies alcanzaron altas densidades de
células en el medio artificial (50 - 70 x 10° cels mi™). En ambos medios de cultivo se

observaron poblaciones viables.

La implementacién del modelo CAMG requiere ofrecer a las especies consumidoras
dos recursos que presenten diferencias como recurso alimenticio, de tal manera que los

consumidores presenten una conductas alimentaria diferencial. Chlorella es reconocida

por su utilizacion como alimento para microcrustaceos debido a su tamafio y forma
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(Tabla 1) y a su alto valor nutricional (Dawes 1986). Por el contrario, Qocystis esta
descrita como poco comestible para variados microcrustaceos (Soto & Hurlbert 1991). A
pesar de que Chlorella. y Qocystis no difieren en volumen celular (Figura 3), experiencias
preliminares con consumidores Cladoceros, mostraron una variada respuesta ante el

suministro de ambos recursos (G. Martinez, datos no publicados).

Se utilizo tres especies consumidoras Cladocera, Daphnidae: Daphnia ambigna
(Scourfield 1947), Moina micrura (Kurz 1874) y Ceriodaphnia dubia (Richard 1895)
(Figura 3). D. ambigua se caracteriza por presentar una conducta generalista en el uso de
Chlorella sp. y Qocystis sp. en condiciones de laboratorio (anexo 1). Por el contrario, M.
Micrura y C. Dubia presentan una éspecializacién en ef uso de estos recursos,
seleccionando Chlorella y por Qocystis respectivamente (anexo I). Estos antecedentes

avalan la utilizacion de estas especies para implementar el modelo CAMG.

La evaluacion del modelo CAMG requirié determinar previamente la dinamica de
cada consumidor en condiciones de coexistencia entre pares de especies y en aislamiento
(control), lo cual permitié determinar presuntas interacciones competitivas entre los tres
consumidores. Inicialmente se agregd dos individuos de cada especies a matraces con
250 ml de medio de cultivo que contenia concentraciones iguales de los recursos
Chlorella sp. y Qocystis sp. de 100.000 cels ml” en total. Se escogit esta concentracién
debido a que esta concentracion es limitante para las tres especies consumidoras sobre
ambos recursos (ver resultados de respuesta fiincional) y porque ademas permiti el

desarrollo de las poblaciones en el tiempo. Cada tratamiento fue replicado tres veces y
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Tabla 1. Rango de tamafios de especies utilizadas como consumidores y
recursos. n = numero de individuos. Se indica los resultados del analisis

ANOVA para las especies consumidoras {(p).

Especie Tamaiio corporal n
(mm)

Moina micrura 0.72 -1.02 104

Daphnia ambigua 0.66 - 0.96 74

Ceriodaphnia dubia 0.54 - 0.84 104

p <0.001

Recurso (um)

Chlorella sp 47 - 68 100

Qocystis sp. 62 - 98 100




Figura 3. Especies consumidoras : L. Moina micrura Kurz 1874 2. Daplnia ambigua
Scourfield 1947 3. Ceriodaphnia dubia Richard 1895, Cada individuo consumidor

representa a una hembra adulta partenogenética. Especies recursos : A. Qocystis sp.

Négeli B. Chlorella sp. Beijerinck.

13
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mantenidos en agitacion suave. Las especies consumidoras fueron transferidas a medio
de cultivo nuevo cada tres dias con el objeto de minimizar el crecimiento bacteriano y
otros microorganismos que potencialmente pudieran ser fuente de error, lo que permitié
ademas de esto minimizar la sedimentacidon. Se efectuaron recuentos de la abundancia
total de cada especie cada 48 horas durante 35 dias aproximadamente para el par
Ceriodaphnia-Moina (especialista 1- especialista 2) y 45 dias para los pares Daphnia-
Moina (generalista-especialista 1) y Daphnia-Ceriodaphnia (generalista-especialista 2).
El recuento de cada una de estas especies se realizo con lupa con luz fria y el recuento de
recursos con microscopia Optica (Microscopio Leitz, 160x). Simultaneamente se renovd
también los recursos Chlorella sp. y Oocystis sp. agregando indculos de iguales
concentraciones y simulando su disminucién natural por consumo y/o mortalidad con

inoculos cada vez menores mediante recuentos previos al recambio del recurso.

Las dinamicas de cada especie en presencia y ausencia de una segunda especie fireron
comparadas mediante un Anélisis de Varianza para Medidas Repetidas (Gurevitch &
Chester 1986). Para determinar interacciones competitivas se utilizé el término de
interaccion entre los factores ‘Especies‘ y “Tiempo’ de cada ANOVA lo cual permitio
detectar diferencias numéricas a través del tiempo entre las dinamicas de las especies en
coexistencia y en aislamiento. Se considerd el término ‘“Tratamiento’ sélo accesoriamente,
debido a que evalaa diferencias en las densidades poblacionales sin considerar el tiempo.
Con el término “Tratamiento’ se detecto diferencias considerando como significativa una

probabilidad < 0.10, y marginalmente significativo < 0.15. Este criterio se utilizo debido a
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que las diferencias de abundancias pueden compensarce a lo largo del tiempo, lo cual
impediria encontrar diferencias entre tratamientos. Los resultados obtenidos de la
dinamicas de cada especie comparadas con sus respectivos controles (aisladas) sugirieron
un analisis posterior de la tasa de crecimiento poblacional (AN/AT). Para ello, se compard
las pendientes de las curvas poblacionales de cada especie en coexistencia y en
aistamiento. La pendiente se obtuvo para cada réplica (N = 3) mediante la linealizacion de
la fase de crecimiento exponencial de la poblacion y estos valores se compararon

mediante la prueba no paramétrica de Wilcoxon (Siegel & Castellan 1988).

Evaluacion del modelo CAMG

1. HIPOTESIS 1: Efecto de Ia adicion del generalista (Daphnia ambigua) al

sistema compuesto por 2 especialistas ( Moina micrura - Ceriodaphnia dubia).

Para evaluar si la adicién de Daphnia ambigua (generalista) ocasiona cambios en el
patron de abundancia de los especialistas Moina micrura y Ceriodaphnia dubia el cual
podria ser interpretado como competencia entre estas especies, se compard la dindmica
de los especialistas en presencia y ausencia del generalista. Inicialmente, se agregaron dos
individuos de cada una de las tres especies consumidoras manteniéndolas en coexistencia
en matraces, los cuales contenian 400 ml de medio de cultivo, 150 ml mas que en los

experimentos de competencia antes descrito, de tal modo de no cambiar la disponibilidad

de recursos alimenticios y de espacio para cada individuo. Se ofrecieron inicialmente los
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recursos Chlorella sp. y Oocystis sp. en concentraciones iguales y en total de 100,000
cels ml”'. Se mantuvo tres réplicas en los que se efectuaron recuentos de la abundancia
total de individuos de cada especie cada 72 horas y durante 45 dias consecutivos. Cada
tres dias se renovd el medio asi como el inoculo de microalgas, simulando su disminucion
natural por consumo y/o mortalidad con indculos cada vez menores mediante recuentos
previos al recambio del recurso. Una vez finalizado el experimento se procedio a
comparar la dinamica de cada especie especialista i (en coexistencia con el especialista j )
en presencia y ausencia del generalista mediante Anélisis de Varianza para Medidas
Repetidas (Gurevitch & Chester 1986). Al igual que en los experimentos de competencia,
se utilizo el término de interaccion para determinar efectos por la adicion del generalista.
Los resultados del ANOVA requirieron un analisis posterior de la dinAmica de cada
especie, por lo que se compard la tasa de crecimiento poblacional (AN/AT) mediante la
obtencion de la pendiente de los valores de abundancia linealizados en la fase de
crecimiento exponencial de la poblacion para cada réplica (N = 3). Estos resultados se

compararon mediante la prueba no paramétrica de Wilcoxon (Siegel & Castellan 1988).

2. HIPOTESIS 2 : Efecto de variaciones en la disponibilidad relativa de los

recursos.

Para someter a prueba la hipotesis que el aumento en un recurso determinado
conlieva un aumento del especialista en el recurso alternativo se efectuaron dos series de
experimentos, los que consistieron en evaluar el comportamiento de los especialistas ante

proporciones extremas de ambos recursos. Las tres especies de Cladocera se mantuvieron
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en coexistencia durante 45 dias y se les sometid a proporciones de 90/10 y 10/90 de
Chlorella/QOocystis, a una concentracion total constante de 100.000 cel ml”. Cada
experimento fue replicado tres veces usando matraces independientes con 400 ml de
medio de cultivo, y bajo las mismas condiciones experimentales antes descritas, Se realizo
recambios del medio de cultivo y los recursos cada tres dias para minimizar crecimiento
bacteriano-y mantener relativamente constantes las proporciones de los recursos
ofrecidos. Se determind la abundancia total de cada especie con lupa con luz fria. Se
comparo la dindmica de cada especie entre las dos diferentes proporciones de recursos

mediante el mismo procedimiento del experimento anterior.
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RESULTADOS

1. Analisis entre pares de especies: Competencia interespecifica.

a) Daphnia ambigua - Moina micrura.

La dinamica poblacional de Daphnia se afect6 significativamente en coexistencia con
Moina. L.a comparacion de las dinamicas de Daphnia en aislamiento v en coexistencia
con Moina revel6 que la presencia de esta ultima especie afecto significativamente su
patron de crecimiento (Figura 4, Tabla 2, ANOVA, p <0.001). Igualmente, Moina
deprimié significativamente los niveles de Daphnia durante todo el periodo experimental,
lo cual ratifica el efecto competitivo superior de esta especie sobre Daphnia (Figura 4,
Tabla 2, ANOVA, p = 0.040). El anélisis posterior de la tasa de crecimiento poblacional
de Daphnia reveld que en presencia de Moina incrementa significativamente con respecto
al control (0.38 +0.021 versus 0.19 +0.007 ind d”', Tabla 3, Tukey, p < 0.001), sin
embargo, esto no impide que Daphnia alcance bajas densidades en relacién a Moina,
debido probablemente al monopolio que esta especie mantiene sobre los recursos. En

cualquier condicion, Daphnia persistio temporalmente hasta el final del experimento.

De igual forma, se detectd en Moina una dinamica poblacional cualitativamente
diferente en presencia de Daphnia (Figura 5, Tabla 4, ANOVA | p <0.001). A diferencia
de su condicion aislada, Moina en presencia de Daphnia persistio hasta el final del
experimento, dando indicios de un comportamiento oscilatorio ya que se observd dos

maximos de abundancia poblacional hasta el dia 45. Igualmente, la densidad poblacional



Tabla2. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de Daphnia

anmbigua en aislamiento versus Daphnia ambigua en coexistencia con Moina

micrura.

Fuente de variacion SC gl CM F p
Tratamiento 107.5 1 107.50 8994  0.040
Tiempo 169.40 16 10.59 17.405 <0.001
Trat * tiempo 121.40 16 7.59 12468 <0.001
Error | 47.82 4 11.96

Error 5 38.95 64 0.609
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Tabla 3. Tasa de crecimiento poblacional (AN/AT) de las especies

consumidoras. La letra ennegrecida indica la especie focal de la cual se indican

los valores de este parametro en aislamiento y en coexistencia con cada una de

las especies indicadas. Los valores representan la media & 1EE. N= 3. (G)

generalista, (E;) especialista 1, (E;) especialista 2. Resultados de la prueba

Kruskal-Wallis y analisis a posterior Tukey (Siegel & Castellan 1988).

Daphnia (G)
Daphnia - Moina

Daphnia - Ceriodaphnia

Moina (E)
Moina - Daphnia

Moina - Ceriodaphnia

Ceriodaphnia (E;)
Ceriodaphnia - Daphnia

Ceriodaphnia - Moina

AN/AT p

ind dia
0.19 +0.07
0.38+0.021 <0.001

0.23 £ 0.008 0.761

0.26 £0.023
0.22:£0.010 0.869

0.25 £ 0.008 0.990

0.34 +0.009
0.16£0.001 <0.001

0.30+£0.029 0.882




Tabla 4. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de Moina

micrura en aislamiento versus Moina micrura en coexistencia con Daphnia

ambigua.
Fuente de variacién SC gl CM F P
Tratamiento 34.156 1 34.156 23.42 0.008
Tiempo 299.059 16 18.691 2730  <0.001
Trat * tiempo 90.292 16 5.643 8.242  <0.001
Error | 5.834 4 1.458

Error 5 43.819 64 0.685
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de Moina fue afectada significativamente por la presencia de Daphnia (Figura 5, Tabla 4,
ANOVA, p = 0.008), lo cual refuerza ¢l efecto de Daphnia sobre esta especie. El analisis
de la tasa de crecimiento de Moina en presencia o ausencia de Daphnia no presentd
diferencias (0.22 % 0.010 versus 0.26 + 0.023 ind d”' respectivamente, Tabla 3, Tukey,

p = 0.869) predominando ambas especies con similares abundancias.

Basandose en los resultados obtenidos del ANOVA para medidas repetidas se
concluye que la coexistencia afecté significativamente a estas dos especies por

competencia interespecifica.

b) Daphnia ambigua - Ceriodaphnia dubia.

La presencia de Ceriodaphnia afecté significativamente la dinamica de Dap/mia en el
tiempo (Figura 6, Tabla 5, ANOVA, p = 0.035). Daphnia en coexistencia con
Ceriodaphnia alcanzé niveles menores y decrecio sostenidamente hasta extinguirse, a
diferencia de su condicion aislada, en la cual se mantuvo con niveles de abundancia
relativamente altos. Igualmente, ia abundancia de Daphnia en coexistencia con
Ceriodaphnia se afecto significativamente (Figura 6, Tabla 5, ANOVA, p = 0.059), lo
cual ratifica el efecto de Ceriodaphnia sobre Daphnia. Sin embargo, no hubo diferencias
en la tasa de crecimiento de Daphnia en presencia y ausencia de Ceriodaphnia (0.23 +

0.008 versus 0.19 +0.007 ind d”, Tabla 3, Tukey, p = 0.761).

Igualmente a Daphnia, la dinamica poblacional de Ceriodaphnia fue afectada por la

presencia de Dapinia (Figura 7, Tabla 6, ANOVA , p = 0.003). Un andlisis posterior




Tabla 5. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de

Daphnia ambigua en aislamiento versus Daphnia ambigua en coexistencia con

Ceriodaphnia dubia.

Fuente de variacion SC gl CM F p
Tratamiento 167.35 1 167.35 6.832 0.059
Tiempo 248.42 16 15,524 4991 <0.001
Trat+ tiempo 95.416 16 5.964 1.917  0.035
Error § 97.977 4 24.494

Error 5 199.051 64 3.110
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Tabla 6. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de

Ceriodaphnia dubia en aislamiento versus Ceriodaphnia dubia en coexistencia

con Daphnia ambigua.

Fuente de variacion SC gl CM
Tratamiento 510.606 1 510.61
Tiempo 2078.13 14 148.438
Trat * tiempo 877.735 14 62.695
Error { 329.013 4 82.253
Error 5 1243.246 56 22.201
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reveld que Ceriodaphnia presenta una significativamente menor tasa de crecimiento
poblacional en coexistencia con Daphmia que en aislamiento (0.16 % 0.001 versus 0.34 &
0.009 ind d”!, respectivamente, Tabla 3, Tukey, p = 0.001). Concordante con lo anterior,
la densidad poblacional de Ceriodaphnia fue significativamente menor en coexistencia
con Daphnia (Figura 7, Tabla 6, ANOVA | p = 0.067), lo que ratifica los resultados

anteriores. En ambas condiciones, Ceriodaphnia permanece hasta el final del experimento

En general, basandose en los resultados recién expuestos es posible concluir que

ambas especies, presentan competencia interespecifica.

¢) Moina micrura - Ceriodaphnia dubia

la presencia de Ceriodaphnia no afect6 significativamente la dinamica de abundancias
de Moina (Figura 8, Tabla 7, ANOVA, p = 0.083). Concordante con lo anterior, la
densidad poblacional de Moina se afecto sélo marginalmente por la presencia de
Ceriodaphnia ya que en coexistencia no se detect6 diferencias con las densidades
observadas en el control (Figura 8, Tabla 7, ANOVA, p = 0.115). El analisis de La tasa
de crecimiento de Moina en presencia de Ceriodaphnia no presentd diferencias en
relacion a su control (Tabla 3, Tukey, p = 1.00) y al igual que en aislamiento, decrecié

rapidamente hasta la extincion.

De igual forma, la dinamica poblacional de Ceriodaphina no se afectd
significativamente por la presencia de Moina (Figura 9, Tabla 8, ANOVA, p=0.98).

Ceriodaphnia en coexistencia con Moina presenté el mismo patron de crecimiento

poblacional que en aislamiento, el cual describe un rapide aumento y disminucion de las
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Tabla 7. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de Moina

micrura en aislamiento versus Moina micrura en coexistencia con Ceriodaphnia

dubia.

Fuente de variacion SC gl CM F p
Tratamiento 14.050 1 14.050 4.021 0.115
Tiempo 141,703 9 15745 14.514 <0.001
Trat+ tiempo 18.568 9 2.063 1.902  0.083
Error 13.976 4 3.494

Error o 39.052 36 1.085
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Tabla 8. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de

Ceriodaphnia dubia en aislamiento versus Ceriodaphnia dubia en coexistencia

con Moina micrura.

Fuente de variacion SC gl CM F p
Tratamiento 0.523 I 0.523 0.234 0.654
Tiempo 626.235 16 39.140 17.130  <0.001
Trat* tiempo 14.314 16 0.895 0.392 0.980
Error § 8.938 4 2.234

Error 5 146.227 64 2.285
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abundancias, sin embargo, permaneciendo temporalmente. Tampoco hubo diferencias
significativas en las abundancias, detectandose densidades similares durante el transcurso
experimental (Figura 9, Tabla 8, ANOVA , p = 0.654). No se detect6 diferencias en la
tasa de crecimiento en ambas condiciones experimentales (Tabla 3, ANOVA, Tukey,

p=0.882).

Basandose en los resultados anteriores, se concluye que estas dos especies no

presentan competencia interespecifica.

En resumen, los resultados del analisis entre pares de especies indican que Daphnia
compite con Moina y Ceriodaphnia y que éstas dos ultimas especies no presentan
competencia interespecifica. Ademas, Daphnia presenta una mayor interaccion

competitiva con Moina que con Ceriodaphnia, denotada por el término ‘interaccion’.

2. Evaluacion de CAMG :

1. Efectos de la adicion del generalista (Daphnia) al sistema de 2 especialistas
(Moina y Ceriodaphnia).

Para evaluar la primera prediccion del modelo CAMG, se adiciono Daphnia (G)
al sistema compuesto por Moina y Ceriodaphnia (E; y Ez). Un cambio en la dinamica de
Moina y Ceriodaphnia en relacion al presentado por estas especies en ausencia de
Daphnia, interpretable como competencia, revelaria evidencia del proceso de CAMG.
Iguaimente, una disminucidn de las tasas de crecimiento poblacional de cada especie en

coexistencia con Daphnia, revelaria evidencia a favor del mecanismo CAMG.




a) Efecto de Daphnia sobre Moina (en coexistencia con Ceriodaphnia).

La dinamica poblacional de Moina difiri6 significativamente por la presencia de
Daphnia, (Figura 10, Tabla 9, ANOVA, p <0.001). Lo anterior reveld un retardo en el
desarrollo poblacional, a pesar de que sus abundancias no se afectaron significativamente
(Figura 10, Tabla 9, p = 0.596). Un andlisis posterior de la tasa de crecimiento de Moina
muestra una disminucion significativa de este parametro, desde 0.25 = 0.008 en
coexistencia solo con Ceriodaphnia hasta 0.07 + 0.015 ind d™' cuando fue adicionada
Daphnia al sistema Moina-Ceriodaphnia (Figura 10, Tabla 10, Tukey, p <0.001). En

cualquier condicién Moina se extingue finalmente.

b) Efecto de Daphnia sobre Ceriodaphnia (en coexistencia con Moina)

la dinamica poblacional de Ceriodaphnia vari6 significativamente cuando se adiciond
Daphnia al sistema Moina - Ceriodaphnia (Figura 11, Tabla 11, p < 0.001). Estos
resultados muestran que al igual que en Moina, hubo un retardo en el de.sarrollo dela
poblacion de Ceriodaphnia, que produciria las diferencias observadas en las dinamicas. El
analisis posterior de la tasa de crecimiento poblacional de Ceriodaphnia muestran que su
tasa de crecimiento disminuyo significativamente desde 0.30 £ 0.029 hasta 0.12 + 0.001
ind d”' en presencia de Daphnia (Figura 11, Tabla 10, Tukey, p < 0.001). Sin embargo, al
igual que en Moina, esto no impidi6é que Ceriodaphnia presentara densidades similares a

su condicion aislada (Figura 11, Tabla 11, ANOVA, p =0.376). Sin embargo,




Tabla 9. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de Moina

nticrura en coexistencia con Ceriodaphnia dubia versus Moina micrura en

coexistencia con Ceriodaphnia dubia y Daphnia ambigua.

Fuente de variacion SC gl CM F p
Tratamiento 5.061 1 5061 0332 0.59
Tiempo 794.252 15 52950 36.850 <0.001
Trat* tiempo 152.806 15 10.187 7.090 <0.001
Error | 61.031 4 15.258

Error o 86.215 60 1.437
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Figura 10. Dinamica poblacional de Moina micrura en coexistencia con Daphnia

ambigua y Ceriodaphnia dubia. La linea vertical indica 1 EE. N =3
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Tabla 10. Tasa de crecimiento poblacional (AN/AT), de Moina micrura (Ey) y
Ceriodaphnia dubia (E;) en presencia y ausencia de Daphnia ambigua (G). La
letra ennegrecida indica la especie focal de la cual se indican los valores de
AN/AT. Los valores representan la media + 1EE. N =3, Resultados de la prueba
de Wilcoxon (Siegel & Castellan 1988).

AN/AT

ind dia™ p

Moina - Ceriodaphnia 0.25 £0.008
Moina - Ceriodaphnia - Daphnia  0.07 £0.015 <0.001
Ceriodaphnia - Moina 0.30 £0.029

Ceriodaphnia - Moina - Daphnia  0.12 % 0.001 <0.001




Tabla 11. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de

Ceriodaphnia dubia en coexistencia con Moina micrura versus Ceriodaphnia

dubia en coexistencia con Moina micrura y Daphnia ambigua.

Fuente de variaciéon SC gl CM F p
Tratamiento 24.616 1 24.616 0.992 0.376
Tiempo 1449.174 14 103.512 38.659 <0.001
Trat« tiempo 706.504 14 50.465 18.847 <0.001
Error | 99.295 4 24.824

Error o 149943 56 2.678
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la presencia de Daphnia produce un aumento en las densidades poblacionales finales de
Ceriodaphnia, lo cual le permitirfa aumentar su permanencia en el sistema.

Basandose en los resultados del ANOVA entre el par de especies especialistas Moina
y Ceriodaphnia en presencia y ausencia del generalista Daphnia, es posible concluir que
Daphnia afecto la dindmica poblacional de los especialistas a través del tiempo. Sin
embargo, los resultados indican que la presencia del generalista afect6 diferencialmente la
dindmica de cada especialista lo cual estaria dado principalmente por una disminucion
diferencial en sus tasas de crecimiento (Tabla 10). Moina disminuye su tasa de
crecimiento 3.6 veces en cambio, Ceriodaphnia lo hace sdlo 2.5 veces en presencia del
generalista. Asimismo, Ceriodaphnia permanece temporalmente con mayores niveles
poblaciones que en ausencia de Daphnia, a diferencia de Moina, la cual se extinguié bajo
cualquier condicion. Un efecto diferencial de Daphnia sobre las dindmicas de ambos
especialistas, permiten apreciar un patrén inverso de abundancias, el cual seria

considerado como evidencia de competencia interespecifica entre los especialistas.

2. Efecto de variaciones en la disponibilidad relativa de los recursos sobre cada
especie especialista.

Para evaluar la segunda prediccién del modelo CAMG, se someti6 a Moina y

Ceriodaphnia a dos proporciones extremas de Clilorella y Oocystis (90/10 y 10/90;
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Chlorella /Oocystis). Una respuesta numérica mayor de Moina y Ceriodaphnia frente a
una mayor disponibilidad del recurso alternativo, constituiria evidencia del mecanismo de
CAMG. Igualmente, resultados inversamente correlacionados de las tasas de crecimiento
poblacional de cada especie especialista bajo proporciones contrastantes de recursos,

entregarian evidencia a favor del mecanismo CAMG.

a) Moina micrura.

La dinamica poblacional de Moina no vario significativamente a través del tiempo en
las situaciones con diferentes proporciones de recursos (Figura 12, Tabla 12, p= 0.677).
Igualmente, Moina presento niveles poblacionales similares bajo cualquier proporcion de
recursos y disminuy6 drasticamente hacia el final del experimento en cualquier condicién.
Sin embargo, un anlisis posterior de la tasa de crecimiento de Moina revela un efecto
significativo bajo las diferentes proporciones de recursos ofrecidos (Tabla 13, Wilcoxon,
Wx = 6, p = 0.050). En el sistema con una mayor proporcion de Chlorella (90/10),
recurso sobre el cual se espectaliza (anexo I), la tasa de crecimiento fue menor que la
detectada bajo una mayor proporcion de Oocystis (10/90), recurso alternativo (de 0.126

+0.0094 ind dia™ en 90/10 y de 0.186 + 0.011 ind dia™* en 10/90).
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Tabla 12. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de Moina

micrura bajo proporciones de recursos 90/10 y 10/90 (Chlorelia / Qocystis).

Fuente de variacion SC gl CM F p
Tratamiento 0.183 1 0.183 0.004 0951
Tiempo 125.558 13 9.658 1.107 0374
Trat+ tiempo 88.488 13 6.807 0.780  0.677
Error 1 173.009 4 43252

Error 9 453.559 52 8.722




Tabla 13. Tasa de crecimiento poblacional (AN/AT) de las especies especialistas

(E1, Ez) en proporciones de recursos 90/10 y 10/90 (Chlorella / Oocystis). Resultados

de la prueba de Wilcoxon (Siegel & Castellan 1988).

Especie
Moina micrura (E,)

Ceriodaphnia dubia (E,)

Proporciones de recursos

(Chlorella/Qocystis)

90/10 10/90 p
0.126 +0.0094 0.175 +0.0027 0.050
0.159 + 0.0008 0.088 +0.0035 0.050
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b) Ceriodaphnia dubia.

El patron de crecimiento de Ceriodaphnia fue marginalmente afectado bajo diferentes
proporciones de recursos ofrecidos (Figura 13, Tabla 14, p = 0.114). Sin embargo, el
analisis posterior revel6 que la tasa de crecimiento fue significativamente diferente en las
condiciones contrastantes de proporciones recursos. La tasa de crecimiento fue
significativamente afectada por la proporcion de recursos ofrecidos. Al igual que Moina,
Ceriodaphia presentd una mayor tasa de crecimiento bajo condiciones de mayor oferta del
recurso alternativo, Chlorella que de Oocystis. En condiciones de una mayor proporcion
de Chlorella, se observd una tasa de crecimiento de 0.159 % 0.0008 ind d”' Ia que superd
significativamente a la observada bajo mayor proporcion de Qocystis, de 0.089 + 0.0035

ind dia™ (Tabla 13, Wilcoxon, Wx =6, p = 0.05).

c) Daphnia ambigua.

Ademas del comportamiento de las especies especialistas, se analiz6 la conducta
presentada por el generalista Daphnia bajo proporciones contrastantes de recursos. La
dinamica de Daphnia se afecto significativamente bajo diferentes proporciones de
recursos. Daphnia presenté mayores niveles de abundancia frente a una mayor proporcidn
de Chlorella que bajo una mayor proporcién de Oocystis (Figura 14, Tabla 15, p = 0.019).
Estos resultados sugieren que Daphnia podria presentar un cambio conductual que

implique alguna preferencia por Chlorella, cuando Daphnia se encuentra en coexistencia

con Moina y Ceriodaphnia. Esta proposicion sera discutida posteriormente.




Tabla 14. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de

Ceriodaphnia dubia bajo proporciones de recursos 90/10'y 10/90 (Chiorella

Qocystis).

Fuente de variacién SC gl M F p
Tratamiento 506.748 1 506.748 4150 0.111
Tiempo 4226.739 14  301.910 16.039 0.001
Tratx tiempo 416.100 14 29721 1.579  0.114
Error | 488.490 4 122.1

Error o 1054.139 56 18.824
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Figura 13, Dinamica poblacional de Ceriodaphmia dubia en coexistencia con
Moina micrura y Daphnia ambigua bajo proporciones 90/10 @
y 10/90 O de los recursos Chlorella sp. y Oocystis sp. (ChlorellalOocystis).

La linea vertical indica 1 EE. N = 3.
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Tabla 15. ANOVA de medidas repetidas de la densidad poblacional de Daphnia

anbigua bajo proporciones de recursos 90/10 y 10/90 (Chlorella /Oocysiis).

Fuente de variacion SC gl CM F p
Tratamiento 155.538 1 155.538  2.747 0.173
Tiempo 906.848 13 69.758 4.602 <0.001
Trat* tiempo 447.289 13 34,407 2270 0019
Error 1 226.451 4 56.613

Error o 788.303 52 15.160
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DISCUSION

Existe numerosa evidencia que indica Ia existencia de efectos no-aditivos o
dependientes entre interacciones directas, lo cual ha impedido realizar predicciones
satisfactorias sobre el sistema en su totalidad a partir del conocimiento entre pares de
especies (Morin et al. 1988, Martin ef al. 1989, Huang & Sih 1990, Hurd & Eisenberg

1990, Fauth 1990, Wissinger & MacGrady 1993).

La no aditividad de las dinamicas detectadas entre Moina y Ceriodaphnia demuestra
que las predicciones basadas en el anilisis entre pares de especies no serian correctas,
Ceriodaphnia y Moina han sido descritas como especies que utilizan los recursos
complementariamente (G. Martinez, ver anexo I), lo cual permitiria una coexistencia
estable entre ellas. Esta conducta en el uso de los recursos impediria que estas especies
compitieran por recursos y que se detectaran patrones asociados a este proceso. Sin
embargo, las predicciones de ausencia de competencia cambian en presencia de una
tercera especie. En esta nueva condicion surge entre Moina y Ceriodaphnia un patrén
diferente, el cual constituye evidencia de que estaria operando un proceso competitivo

entre ellas.

Existen antecedentes en la literatura que la adicion de Daphnia a un sistema
compuesto por especies coexistentes resulta en marcados efectos sobre estas especies.
Soto & Hurlbert (1991} indican que la adicion de Daphnia a un sistema cyclopoideo-

calanoideo produce en primer lugar un efecto negativo sobre estas especies debido a una
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probable reduccion de los recursos totales, lo cual resulta en una disminucién de su
sobrevivencia y reproduccion. Sin embargo, balanceando este efecto negativo, se indicd
la existencia de efectos indirectos positivos mediados por el consumo de Qocystis por
Daphnia, la cual al remover el exceso de estas y otras microalgas poco comestibles para
aquellos microcrustaceos, impide su ingesta y facilita su movimiento (Soto & Hurlbert

1991).

Al igual que Soto & Hurlbert (1991), el mecanismo mediante el cual Daphnia afectd
la dinamica de Moina y Ceriodaphnia en coexistencia se produciria por un efecto a través
de los recursos. No obstante, la dindmica de Moina fuse independiente de la disponibilidad
relativa de ambos recursos. Moina fue incapaz de responder numéricamente frente a una
mayor disponibilidad de su propio recurso (90/10) como del recurso alternativo (10/90).
Esto impidi6 la deteccion de cambios en densidad dependientes de la frecuencia de

cualquiera de los recursos en Moina, tal como lo predice el modelo CAMG.

Por el contrario, Ceriodaphnia mostré evidencias de una dinamica poblacional que
dependié de la oferta relativa de ambos recursos. Los resultados indican que habria un
efecto marginal de una mayor proporcion del recurso alternativo sobre la abundancia de
Ceriodaphnia, 1a cual aumenta su abundancia frente a una mayor proporcion de
Chlorella. Igualmente, Ceriodaphnia presentd una incremento significativo de su tasa de
crecimiento poblacional frente a una mayor disponibilidad del recurso alternativo. En

resumen, la dindmica de Ceriodaphnia fue altamente dependiente de la abundancia

relativa de ambos recursos.
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La interaccion presentada por Daphnia sobre Moina y Ceriodaphnia revela una
interaccion competitiva diferencial de Daphnia con estas especies. La interaccién
altamente asimétrica presentada por Daphnia con ambas especies especialistas y la
ausencia de una respuesta numérica de Moina frente a proporciones diferentes de
recursos, sugiere una mayor restriccién competitiva impuesta por Daphnia sobre Moina
que sobre Ceriodaphnia. Concordante con estos resultados, la dinamica poblacional de
Daphnia frente a diferentes proporciones de recursos ratificaria la respuesta diferencial
presentada por esta especie frente a cada recurso, debido a que la abundancia de Daphnia
fue mayor en condiciones de una mayor disponibilidad de Chlorella que de Oocystis, a
pesar de que Daphmnia presenta un consumo generalizado sobre ambos recursos {anexo
I). Del mismo modo, la respuesta funcional de Daphnia demostrd una mayor CLI con
Chlorella que con Oocystis (anexo 1), lo cual indica una mayor capacidad de consumo de

Chlorella que de Oocystis, a altas concentraciones de recursos (Tabla 1).

La concentracion sobre el consumo de Chlorella implicaria necesariamente una
disminucion de consumo de Oocystis por Daphnia, por lo cual debiera relajar su
interaccion competitiva con Ceriodaphnia. Esto permitiria que Ceriodaphnia alcance los

altos niveles poblacionales observados y que predomine numéricamente en el sistema.

Ademas de la conducta diferencial de Daphnia sobre los recursos, es probable que la
alta densidad presentada por Ceriodaphnia en el sistema genere alguna respuesta

conductual sobre las especies coexistentes, Los efectos de la abundancia de Ceriodaphnia

sobre la dindmica poblacional de Daphnia y Moina fueron exploradas mediante la




54

comparacion de las dinamicas poblacionales de estas especies en ausencia y presencia de
Ceriodaphnia. El ANOVA reveld un efecto significativo de Ceriodaphnia sobre la
abundancia de Daphnia (ANOVA, p = 0.004). Igualmente se detectd una disminucién
significativa de Moina debido a la presencia de Ceriodaphnia (ANOVA, p = 0.020). El
efecto sobre Daphnia era predecible a partir del analisis pareado en el cual ya se
detectaba un efecto significativo de Ceriodaphnia sobre Daphnia. Sin embargo, las
dinamicas de Moina y Ceriodaphnia en ausencia de Daphnia, indicaban que estas
especies no presentarian interaccion competitiva, Estos resultados cambian totalmente
cuando se adicioné Daphmria al sistema. En esta condicion, Ceriodaphnia presento un
significativo efecto indirecto, mediado por la especie generalista Daphnia, sobre la
dinamica temporal de Moina, la cual disminuy6 sus abundancias y se extingio

anticipadamente en presencia de Ceriodaphnia.

Asimismo, la superioridad numérica de Ceriodaphnia detectada durante el transcurso
experimental presentaria algiin efecto sobre la conducta alimentaria de Daphnia.
Diferencias en la interaccién competitiva aparente detectada entre Moina y Ceriodaphnia
podrian ser generadas como consecuencia de un cambio conductual del generalista, el
cual concentraria su actividad alimentaria sobre un recurso en particular, En aislamiento,
Daphnia presenta una conducta generalista en el uso de los recursos, sin mostrar alguna
preferencia alimentaria (anexo I). Sin embargo, en coexistencia con Ceriodaphmniay
Moina cambiaria su estrategia de alimentacion, presentando preferencia por Chlorella y

compitiendo con mayor intensidad con Moina que con Ceriodaphnia (Figura 15). Es
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probable que Daphnia presente cambios en su actividad de forrajeo que le permitan
disminuir la intensidad de su interaccién competitiva con Ceriodaphnia, 1a cual, por
predominar numéricamente en el sistema, constituye un competidor superior por Oocystis
(anexo I). En resimen, una conducta diferencial de Daphnia sobre ambos recursos y el
efecto indirecto de Ceriodaphnia sobre Moina, generarian un patron de abundancias
inversamente correlacionadas entre Moina y Ceriodaphnia, el cual es interpretable por
procesos convencionales de competencia, en el cual habria un predominio. de
Ceriodaphnia sobre Moina. Esta proposicion requiere posteriores estudios, los cuales
ratifiquen los potenciales mecanismos conductuales antes indicados que intervendrian en

la generacion del patrén resultante entre Moina y Ceriodaphnia.

La ausencia de cambios alternados de las abundancias de los especialistas frente a
proporciones diferentes de recursos predichos por el modelo CAMG, se deberia a la
incapacidad del generalista para responder a una mayor disponibilidad de Qocystis. Una
respuesta funcional altamente asimétrica del generalista sobre Chlorella impediria la
disminucion de Oocystis, lo cual permite explicar, al menos parcialmente, las altas
densidades de Ceriodaphnia en cualquier condicion. Igualmente, es probable que la
ausencia de este patron en los especialistas se deba a una respuesta relativamente lenta

de estas especies frente a variaciones de ambos recursos.
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» Daphnia ambigua «

Moina micrura C'er'}.adaplznia dubia
L—®Chiorella sp. Oocystis sp*— |

Figura 15. Modelo conceptual de interacciones competitivas y de depredacién
entre tres especies de microcrusticeos (Cladocera) y dos especies de
microalgas (Chlorophyceae). Lineas terminadas en flecha indican efecto
positivo y en punto efecto negativo. El grosor de la linea indica la intensidad

de fa interaccidn, — interacion directa, -~ interaccion aparente,
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Del mismo modo, ¢l modelo CAMG predice que una condicion que impediria
detectar cambios alternados en la dinamica de las especies especialistas, seria cuando el
generalista no est4 limitado por alimento. Esto podria resultar en un efecto indirecto
positivo sobre las especies especialistas (las cuales sf estarfan limitadas por el recurso)
debido a que cada consumidor especialista aumentaria en abundancia cuando incrementa
su propio recurso. Esto conlleva a que el recurso alternativo sea mas abundante y por
consiguiente aumente la abundancia de I especie especializada en ¢l, generando un
patron de abundancias mutuamente positivas. Sin embargo, siguiendo los resultados
obtenidos de este estudio, independientemente de la condicion de limitacién por recursos
que pudiera presentar Daphnia, la significativa interaccion asimétrica presentada por esta
especie sobre cada especialista generaria un patrén de abundancias inversamente
correlacionadas que surge como consecuencia de la restriccion diferencial sobre los

especialistas,

La disminucién continua y diferencial de Ia disponibilidad de los recursos en el
sistema como consecuencia del consumo presentado por especies especialistas y
generalistas en el uso de los recursos, generaria una conducta dinimica en estos
consumidores a través del tiempo. Un analisis exploratorio de Ia conducta alimentaria de
Daphnia bajo proporciones diferentes de Tecursos, mostrd un comportamiento variable
en el consumo de Chlorella ¥ Oocystis. Bajo una oferta de iguales proporciones de

recursos, Daphnia presenta una conducta generalista en el uso de estos recursos, lo cual

ratificaria los resultados obtenidos de los experimentos de respuesta funcional y de
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preferencia alimentaria para esta especie (anexo I). Sin embargo, bajo proporciones
diferentes de recursos, Daphnia se aleja de este comportamiento, presentado algin grado
alternancia en el uso de estos recursos. Estos resultados demuestran el marcado efecto
que tendria la proporcion de los recursos ofrecidos sobre la conducta alimentaria de estas
especies y sugieren la dependencia de las respuestas observadas en estas especies de Ia
concentracion de estos recursos,

En resumen, se acepta la primera hip6tesis del modelo CAMG debido a que la
adicion de un generalista al sistema compuesto por dos especialistas (que no compiten
entre si), resultd en efectos negativos reciprocos interpretables por formas
convencionales de competencia interespecifica. La existencia de un mecanismo
alternativo para CAMG que involucra una conducta selectiva del generalista produce
similarmente un patrén de competencia aparente entre las especies especialistas. Por el
contrario, los resultados no permiten aceptar la segunda hipotesis del modelo puesto que
no se detectd un patron frecuencia-dependiente inverso en las abundancias de las especies

especialistas,
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ANEXO I

Determinacion de Ia conducta alimentaria de Moina micrura, Ceriodaphnia

dubia 'y Daphnia ambigua sobre Chiorella sp. y Qocystis sp.

La implementacion de las condiciones experimentales que permitan evaluar el modelo
CAMG requiere distinguir entre especies consumidoras que presenten conductas
generalistas y especialistas en el uso de los recursos. Para determinar estas estrategias se
evaluo la respuesta funcional y la preferencia alimentaria de algunos de cladéceros
(Daphnidae) sobre los recursos Chlorella sp. y Oocystis sp.. En la respuesta fincional se
utiliz6 el parametro de eficiencia de consumo 5, (pendiente de la curva de respuesta
funcional, Figura 1)para definir estas estrategias, debido a que un individuo especializado
en el uso de un recurso presentaria una mayor eficiencia de consumo que un individuo

con un uso mas generalizado sobre los recursos (McArthur & Connell 1966).

Evidencia independiente de estas estrategias se obtuvo mediante experimentos de
preferencia alimentaria en los cuales, los recursos fiteron ofrecidos simultaneamente a
cada consumidor en iguales concentraciones. El criterio para definir una estrategia
especialista en el uso de los recursos, fue la deteccion de una tasa de ingesta
significativamente mayor sobre un recurso en presencia del recurso alternativo lo cual
revelaria preferencia por el primero. En caso contrario, el consumidor presentaria una

conducta generalizada en el uso de los recursos.
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Tasa de ingesta
(cels.consum.”th~!)

e s v — — e — -

cLI
Conceniracion de recurso {cels.mi™ '}

Figura 1. Modelo Ic = Imax (1-e-bC) (Ivlev 1961). Iax = Tasa de ingesta

méxima, b = Eficiencia de consumo y CLI = Concentracion limitante

incipiente.

L
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Determinacion de Ia tasa de ingesta
El pardmetro general utilizado en los experimentos de respuesta funcional
y de selectividad alimentaria fue la tasa de ingesta. La tasa de ingesta fue determinada

mediante la expresion propuesta por Harvey (1937), Ia cual incluye tasa de pastoreo y de

filtracion;

g=({InCy-InCy).t" g = Tasa de pastoreo (h™)
C, = Concentracién inicial del recurso (cels ml™)
C, = Concentracion final del recurso (cels mi™)

t = Intervalo entre C)y C, (h)

F=(V g). N’ F = Tasa de filtracién (ml herbivoro™ h™)
V = Volumen de trabajo {ml)
N = Numero de herbivoros

I=F.C, I=Tasa de ingesta (cels herbivoro™ h™)

Un supuesto importante en estas expresiones es que la tasa de filtracion del
consumidor es independiente de la concentracidn del recurso. Rigler (1961) propone
expresiones mas complejas que consideran una disminucion de la tasa de filtracion a

mayor concentracion de recursos. Sin embargo, Marin ef al. (1987) sefialan que bajo

ciertas condiciones experimentales las expresiones originales propuestas por Harvey
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(1937) permiten estimar satisfactoriamente la variacién real de los recursos mediante un
desarrollo experimental relativamente simple. Para la estimacion de la tasa de pastoreo
(g) se determiné la disminucion del recurso y el intervalo de tiempo que esto requirié.
Este intervalo es denominado Tiempo Analitico Minimo (TAM) y es aquel en el cual se
detecta una disminucion minima significativa de la concentracion del recurso, lo cual
permite efectuar estimaciones rapidas utilizando sdlo la concentracion inicial del recurso

C)). A medida que aumenta el intervalo entre tp y t; se incrementa el error debido a una
o q

sobreestimacion de la variacion de los recursos (Marin ef al. 1987). El TAM depende de
la variabilidad de la técnica de recuento y se define operacionalmente como el doble de la
desviacion estandar obtenida en los recuentos de recurso (TAM =2 * CV; CV =
Coeficiente de variacion). La variabilidad en los recuentos de microalgas detectada con
microscopfa 6ptica y hemacitometro fue superior al 5% e inferior al 10%, por lo tanto, el

TAM con esta técnica fue aquel en el cual se alcanzd una variacion del recurso de 20%.

En todas la experiencias se usaron individuos adaptados a las condiciones de
laboratorio. Tales individuos provinieron de la sexta generacion a partir de indculos de
terreno, lo que permitio utilizar poblaciones aclimatadas y estabilizadas a las nuevas
condiciones ambientales. Ademas de la adaptacién, previamente a cada experiencia los
individuos se aclimataron durante 48 horas a las condiciones experimentales de

concentracion y tipo de recurso, de tal modo de uniformar sus condiciones fisiolégicas

iniciales.
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La tasa de crecimiento de las especies recurso no fue considerada para la
determinacion de ia variacién de los recursos, Previas determinaciones de este parametro
en ausencia del consumidor y bajo las mismas condiciones experimentales a ensayar
posteriormente, indicarian que no habria un aumento numérico del recurso durante el
tiempo experimental (G. Martinez, datos no publicados). Los controles mantenidos

simultineamente con los tratamientos debieran ratificar estos resultados.

a)} Respuesta funcional

Se evalud la conducta alimentaria de Daphnia ambigua, Ceriodaphnia dubia 'y
Moina micrura mediante la determinacion de sus respuestas fincionales. Para ello se
midio la tasa de ingesta de cada consumidor sobre un rango de concentraciones de cada
recurso. Se utilizé matraces Erlenmeyer con 20 ml de medio de cultivo y concentraciones
de recurso en un rango de 10.000 - 500.000 cels mI™ bajo agitacion constante. Se trabajo
con dos o tres consumidores en cada matraz, a los que se ofrecio 5 - 6 concentraciones
de recurso en cada tratamiento. Se uso tres réplicas en cada caso, efectuandose 4-5

recuentos del recurso a T,y T, . El T, se defini6 por el TAM, tiempo durante el cual

hubo una disminucién de recurso por consumo de un 20 %, que varid entre distintos
tratamientos dependiendo de la concentracion del recurso. Simultineamente se mantuvo
tres réplicas del control, el que consistié en matraces con el recurso y sin consumidor lo
cual permiti6 detectar cualquier variacién numeérica del recurso en ausencia del

consumidor (crecimiento, mortalidad), Cualquier variacién positiva o negativa en el

control se corrigio en los tratamientos. ~__ . . . o
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La respuesta de la tasa de ingesta frente al rango de concentracion de recurso fue
ajustada al modelo de Ivlev (1961) (1) mediante el programa estadistico SYSTAT

(Wilkinson ef al. 1992).

I

B k=1 (1-eb0) 1, tasa de ingesta a la concentracién ¢

Imax = tasa de ingesta maxima

eficiencia de consumo

o
I

¢ = concentracion de recurso

!

La eficiencia de consumo b, constituye un parametro general que representa la
respuesta a un amplio rango de concentraciones bajas de recurso ( < 100.000 células ml™
aproximadamente), la cual permite la comparacion entre diferentes respuestas
funcionales. La pendiente de la curva de la respuesta funcional b, se obtuvo mediante el
programa estadistico SYSTAT (Wilkinson ef al. 1992). Se compar$ las pendientes de
cada consumidor para diferentes recursos mediante un anélisis de homogeneidad

(paralelismo).

Tres razones decidieron el uso del modelo curvilineo de Ivlev (1961). Primero,
algunas mediciones de la tasa de filtracion de las especies en el rango de bajas
concentraciones de recurso, hacen preferible la utilizacién de modelos curvilineos. Segin

ésto, Porter ef al. (1982) evaluaron el comportamiento alimentario de Cladocera

mediante el ajuste de las tasas de ingesta frente a un rango de concentraciones variables
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de recursos a diferentes modelos tedricos de respuesta funcional. A pesar que la mayoria
de los modelos proporciond buenos ajustes en estricto sentido estadistico,
determinaciones de la actividad filtradora alrededor de la Concentracion Limitant¢
Incipiente (concentracién limite a partir de la cual la tasa de ingesta es independiente de la
concentracion del recurso, CLL Figura 1) revelo que la tasa de ingesta no disminuiria
drasticamente, como lo predicen los modelos rectilineos {por ejemplo, Holling tipo I).
Por ¢l contrario, una alta frecuencia del movimiento de los apéndices alimentarios fue
detectada a concentraciones de recurso menores a la CLI, la cual tendio a disminuir
gradualmente describiendo un funcién curvilinea. Segundo, los modelos no rectilineos
presentarian un mejor ajuste estadistico que modelos rectilineos para respuestas
funcionales. Muck & Lampert (1980), basados en el analisis de residuos de una regresion
lineal entre la tasa de ingesta y concentracién de recurso, sefialan que a bajas
concentraciones de recurso los residuos no estarian aleatoriamente distribuidos, por lo
que no seria apropiado describir como lineal el comportamiento alimentario en este rango
de concentracion. Tercero, el modelo de Ivlev (1961) presentaria ventajas comparativas
en comparacion a otros modelos curvilineos, debido a su gran simplicidad por incluir

parametros que son faciles de determinar experimentalmente.

Finalmente, no se intentd el ajuste a una funcidn sigmoidea debido al escaso niimero

de valores bajos de concentracion de los recursos y al relativamente alto grado de

incerteza en esta zona.
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b) Selectividad alimentaria

Se montd un experimento de preferencia alimentaria en el cual se ofrecié a Daphnia
ambigua, Ceriodaphnia dubia y Moina micrura los recursos Chlorella y Oocystis

simultaneamente. Con el propdsito de reducir un posible error en las estimaciones de la

tasa de consumo atribuible a los niveles limitantes diferentes de cada recurso para cada
consumidor, se usd la concentracion saturante; de ambos recursos. Tal concentracién fue
obtenida de los analisis de respuesta funcional y correspondié a 200.000 cels ml™. Se
mantuvo cinco réplicas para cada tratamiento conteniendo dos o tres consumidores, a los
que se les ofrecid los recursos uniformemente mediante la agitacién constante de los

matraces que los contenian. Se efectuaron seis recuentos de cada recurso a T, y T, los

que como en el experimento de respuesta funcional, fueron definidos por el TAM, el cual

se registro con un 25% de variacion entre T, y T, . Simultineamente, se mantuvo 5

réplicas del control, que incluyeron solamente a ambos recursos, lo cual permitié detectar
cualquier variacion numérica del recurso en ausencia del consumidor. En cada caso, los
valores experimentales fuleron corregidos por el control (segiin la metodologia propuesta
por Peterson & Renaud 1989). Se evaluo diferencias significativas entre las tasas de

ingesta sobre cada recurso mediante la prueba no paramétrica de rangos asignados de

Wilcoxon para muestras pareadas (Siegel & Castellan 1988).
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RESULTADOS

a)  Respuesta funcional

Se detectaron diferencias significativas en la eficiencia de consumo entre los
consumidores. El valor de estas eficiencias fite muy variable, desde un valor minimo de
0.69 ml herbivoro™h™ para el par de especies Daphnia - Chlorella y un méximo de 7.32
ml herbivoro™'h™ para el par Ceriodaphnia - Oocystis (Tabla 1). El analisis de pendientes
revelo que Daphnia fue el consumidor menos eficiente sobre cualquiera de los recursos
ofrecidos, lo cual fue notorio al comparar su eficiencia con la de Moina sobre ambos
recursos, pero significativamente sobre Qocystis (4.34 versus 1.04 mi herbivoro™h™ para
Moinay Daphnia sobre Qocystis, respectivamente, Tukey, p = 0.001). La eficiencia de
consumo de Daphnia sobre ambos recursos fite similar (0.69 versus 1.04 ml herbivoro™
h'para Cl_florella y Oocystis, respectivamente, Figura 2, Tabla 1, Tukey, p =0.151).
Estos resultados indican que a niveles bajos de concentracion de recursos, Daphnia
presenta una baja eficiencia de consumo tanto sobre Chlorella como sobre Qocystis. Sin
embargo, en condiciones de alta concentracion de éstos, Daphnia continta consumiendo
y aumentando sostenidamente su tasa de ingesta, siendo por ello el consumidor mas

eficiente en este rango de concentracion especifico (Figura 2).

Moina en cambio, present6 diferencias en su eficiencia de consumo sobre Chlorella y

Oocystis. Moina presenté una eficiencia de consumo significativamente mayor sobre

Chlorella que sobre Qocystis, de 5.32 versus 4,34 mt herbivoro™ h” respectivamente
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Chlorella sp. @

Qocystis sp. O

Concentracion de recurso (cel ml™) x 10°

Figura 2. Respuestas funcionales de Daphnia ambigua sobre los recursos

Chlorella sp. y Oocystis sp.
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(Figura 3, Tabla 1, Tukey, p < 0.021), Ia cual fue 2 veces mayor que la presentada por

Ceriodaphnia 'y 8 veces mayor que la presentada por Daphnia sobre Chiorella.

Ceriodaphnia fue el consumidor mas eficiente sobre Oocystis, superando en 2 veces
la eficiencia de consumo de Moina y en 7 veces la eficiencia de consumo de Daphnia

sobre este recurso (Figura 4, Tabla 1, Tukey, p = 0.025).

b) Preferencia alimentaria

Moina presentd una mayor tasa de ingesta sobre el recurso Chlorella que sobre
Oocystis (Figura 5, Tabla 2, Wilcoxon, p = 0.03 1). La mediana de los valores de ingesta
sobre Chlorella fue 3 veces mayor que sobre Oocystis (202.8 versus 67.8 cels
herbivoro™h, respectivamente). Ceriodaphnia demostrd un comportamiento inverso
debido a que consumio significativamente mas Oocystis que Chlorella (Tabla 2,
Wilcoxon, p = 0.031), siendo aproximadamente 3 veces mayor la ingesta sobre Qocystis
(139.3 versus 52.2 cels herbivoro™ '™, respectivamente). A diferencia de Moina y
Ceriodaphnia, las tasas de ingesta de Daphnia sobre Chlorella y Oocystis no difirieron
significativamente (Figura 5, Tabla 2, Wilcoxon, p=0.30; 131.6 versus 138.5 x 10° cels
herbivoro™h, respectivamente).

Los resultados de las tasas de ingesta para cada consumidor sobre cada recurso
aislado y en presencia de uno alternativo obtenidas de la respuesta funcional y en el

experimento de selectividad alimentaria respectivamente, indican que en ambas

condiciones la tasa de consumo de Daphnia sobre ambos recursos no difiere
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Figura 3. Respuestas funcionales de Moina micrura sobre los recursos

Chlorella sp. y Oocystis sp.
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Figura 4. Respuestas funcionales de Ceriodaphnia dubia sobre los recursos

Chlorella sp. y Qocystis sp.
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Figura 5. Tasa de ingesta de Moina micrura, Ceriodaphnia dubia y Daphnia
ambigua sobre los recursos Chlorella sp. Bl y Qocystis sp. [ ofrecidos

simultaneamente. N = 5, la linea vertical indica 1 EE.
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significativamente. La ausencia de preferencia de Daphnia sobre Chlorella u Qocystis
cuando estos fueron ofrecidos tanto en forma separada o simultaneamente, refuerza su
condicion de especie que utiliza los recursos en un amplio espectro de condiciones. Sin
embargo, como era esperable, sus niveles de ingesta sobre cada recurso disminuyeron
significativamente con la presencia de un recurso alternativo

Por el contrario, Moina y Ceriodaphnia presentaron preferencia sobre un recurso que
sobre otro cuando se ofrecieron los recursos separada o simultaneamente. Moina
present una significativa preferencia por Chlorella tanto por presentar una mayor
eficiencia en su consumo como por presentar una mayor tasa de ingesta sobre Chlorella
cuando ambos recursos fueron ofrecidos simultdneamente. Opuestamente, Ceriodaphnia
demuestra preferencia por Qocystis debido a una mayor eficiencia en su consumo y por
presentar una mayor tasa de ingesta sobre este recurso en presencia de uno alternativo.
Los resultados de la conducta alimentaria de Ceriodaphnia y Moina evaluada en
presencia y ausencia del recurso alternativo son concordantes, lo cual refuerza la

conducta especialista de ambas especies en el uso de estos recursos.

Una mayor eficiencia de consumo y una significativa preferencia sobre un
determinado recurso permiten plantear una especializacion en el uso de éste. Daphnia al
presentar eficiencias menores en comparacion a Moina y Ceriodaphnia y tasas de ingesta
maxima no significativamente diferentes entre ambos recursos se acerca mas a un
consumidor generalista. Moina y Ceriodaphnia serian mas especialistas en la utilizacion

de Chiorella y Ceriodaphnia respectivamente que Daphnia. El comportamiento inverso




en la utilizacién de ambos recursos por Moina y Ceriodaphnia, sugiere una
complementariedad en el uso de éstos, lo que podria facilitar la coexistencia de ambos

consumidores a lo largo del tiempo.

84
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DISCUSION

Numerosos estudios de selectividad de recursos sefialan que Claddcera presenta una
amplia variedad de estrategias alimentarias (DeMott 1982, DeMott 1985, 1986,
Brendelberger 1985, Haney & Trout 19.85). En particular, se ha reportado una estrategia
pasiva de consumo de recursos en Daphnia, la cual a diferencia de otros microcrusticeos
cladoceros exhibiria un consumo relativamente no selectivo sobre un amplio rango de
particulas y algas (por ejemplo, Geller & Miiller 1981, Soto & Hurlbert 1991). DeMott
(1986) indicd que a diferencia de otras especies de Cladocera, Daphnia consume no
selectivamente en una mezcla de algas y esferas sin sabor. De igual 'forma, se ha indicado
que Daphnia seria insensible al valor nutricional de los recursos, lo cual determinaria su
carencia de selectividad alimentaria (Butler ef al. 1989). Sin embargo, existen evidencias
que indican que Daphnia presenta algin grado de selectividad basado en la morfologia de
los recursos tales como la presencia de espinas y vainas mucilaginosas asi como en su
valor nutricional (MacNaught ef al. 1980, Meise ef al. 1985). De cualquier forma, se ha
sefialado que el comportamiento de alimentacion de Daphnia es complejo y dependiente
de las abundancias relativas de los recursos asi como de sus tamafios (Berman & Richman
1974, Gliwicz 1980, Berns 1990 a,b). Berns (1990) determiné que el umbral de
discriminacion de Daphnia por algas y particulas inertes depende del tamafio del recurso,
observandose selectividad si el tamafio de los recursos es mayor a 11 micras. En el caso
contrario, Daphnia se comportaria como un generalista en el uso de los recursos. Los

recursos Chlorella'y Oocystis, caen dentro de la clase de recursos pequefios considerados
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por Berns (1990a, b), lo que explicaria en parte la ausencia de preferencia presentada por
Daphnia sobre estos recursos en este estudio. Existen antecedentes acerca de las
cualidades de Chlorella sp. y Oocystis sp. como recursos alimenticios. Soto & Hurlbert
(1991) sefialan a Qocystis como no comestible, pudiendo incluso llegar a ser toxica para
algunos microcrustaceos. Sin embargo, estos autores demuestran que Daphnia consume
indistintamente tanto a Qocystis como a otros recursos. A diferencia de Oocystis,
Chlorella ha sido descrita como un alga altamente comestible, por lo cual es usualmente

utilizada como recurso alimenticio para la mantencién de cultivos de claddceros.

Bajo las condiciones experimentales ensayadas, Daphnia no presentd preferencia
alimentaria entre Chlorella y Oocystis. Este resultado contrasta con las estrategias
altamente selectivas de Moina y Ceriodaphnia, las cuales presentaron una alta eficiencia
de consumo sobre cada recurso y una significativamente mayor tasa de ingesta sobre un
determinado recurso. Estos resultados corroboran los antecedentes disponibles sobre el

amplio rango de habilidades alimentarias presentado por los claddceros.




