UNIVERSIDAD DE CHILE

FACULTAD DE CIENCIAS - ESCUELA DE PREGRADO

A
2~

\,

Variabilidad interespecifica en la tolerancia al estrés por contaminacién: efectos sobre

la probabilidad de persistir de las especies y la estabilidad comunitaria.

Seminario de Titulo entregado a la Universidad de Chile, en cumplimiento parcial de los requisitos

para optar al Titulo de Bidlogo con mencién en Medio Ambiente

NAHUEL INTI CANELO ARAYA

Director de Seminario de Titulo: Dr. Rodrigo Ramos Jiliberto

Co-Director de Seminario de Titulo: Dra. Leslie Garay Narvaez

Facultad de Ciencias

Universidad de Chile

Noviembre de 2016

Santiago — Chile







ESCUELA DE PREGRADO — FACULTAD DE CIENCIAS — UNIVERSIDAD DE

CHILE

INFORME DE APROBACION SEMINARIO DE TiTULO

Se informa a la Escuela de Pregrado de la Facultad de Ciencias, de la Universidad de Chile

que el Seminario de Titulo, presentado por

NAHUEL INTI CANELO ARAYA

Ha sido aprobado por la Comisién de Evaluacion, en cumplimiento parcial de los requisitos

para optar al Titulo de Bidlogo con mencion en Medio Ambiente.

e—

-

2
Dr. Rodrigo Ramos Jiliberto 7‘

Directora Seminario de Titulo

Dra. Leslie Garay Ndrvaez
Co-Director Seminario de Titulo

Comision Revisora y Evaluadora

Dr. Ramiro Bustamante
Presidente Comision 3

Dr. Pablo Sabat
Evaluador




Biografia

Nahuel Canelo nace el 26 de diciembre de 1988,
su madre fue Marinés Araya mujer que le ensefid
lo que es el esfuerzo, la perseverancia y el amor
incondicional a través del acto. Sus primeros afios

de vida los vivio junto a sus dos hermanos

mayores y con su hermana menor, con la cual

comparti6é variadas aventuras; desarmar relojes a
pilas para saber su funcionamiento, la bisqueda de arafias que creaban sus nidos al
fondo de tubos de tela de arafias o el capturar abejas en bolsas de cubo. El amor por la
ciencia y la naturaleza nacen en esta época infantil llena de curiosidad, que se mantuvo
durante la adolescencia en la cual participé en cursos dirigidos por la Universidad
Catodlica a nifios con talento académico (PentaUC). En el afio 2009 entra a estudiar
ciencias bioldgicas con mencion en medio ambiente en la universidad de Chile siendo el
primero, junto con su hermana menor, en entrar a estudiar una carrera universitaria en

su familia.




LA

Dedicado a mi madre y hermana

quienes han sido un apoyo y un ejemplo a seguir.




 Agradecimientos

Este Seminario de titulo fue financiado por el Proyecto FONDEEYT N° 1150348 y
FONDECYT N° 3130366 a cargo del Dr. Rodrigo Ramos Jiliberto y la Dra. Leslie
Garay Nérvaez respectivamente.




TABLA DE CONTENIDOS

RESUMEN....cocouinrrercrrrrens pesennans Sersnsse bbbt s rs s v veriiserra e sensaess Vil
ABSTRACT ....c.osvvrrcrnnnan s o veassenies e vervesenrains e vonrenes X
INTRODUCCION...............
Contaminacién quimica y variabilidad en & TESPUESI v.uveesereesmrensmessersirsessssssessesresssserensssstsens
Avances desde 12 eCOtOXICOIOZIA . .ivurrisiiieriiicinreerneserisnrers e e srensesssssersersessorsesssssens
Efectos de la variabilidad de la respuesta en la ecologia de enfermedades........ouucreennne
HiPOLESIS cvuvrrersnsrisnsnisesmsamsmsssisessessssesssassssesermrassensasssassensssenseanes s
Objetivo general. .............
Objetivos especificos. ....oerramrmmecreseerens veerrisensenersriae ceren e O

METODOLOGIA........... verserernsesareenatresstseratesans reeeerenenes

00 00 NN N s R =

Redes troficas MOUECIO ....uyiuiirirerrserseessermsersssminisesessesspesssressessssssessenessssesssssesssessesssessesssssseness

Dindmica del contaminante acumulado... . ereinoeissisisiniguesseseerersarssssesessersessersssssss 10

-
-

Estrategias de defensa y costo asociado......... veresenerans i s v verenaae w12
Dinédmica del contaminante en el AZUa....c.ciieverereereeesrmreensniessssssisssesseseessessssssesserssssesessssssasses 12
Dinamica de las redes tréficas......oun.n. peerreenens PO O PR vvennes 13
Indices de CENFALIAA 1uvuraiiiesierssisctistmineninrrerse s s eressersssssessensanessssseassnensansessanes veverserrenens 14
Variables respuesta........... rerereseesssecsrsnasennonenrorserasns rrerenrenaees U SUUSPS L1
Persistencia de €SPECIES ..o sessrerersssresessssstesrseesseess 16
Contaminante acumulado ., ... veeeennererseseesennes et ssne ey veereesens SO PRBR | o
Probabilidad de persistir de 1as eSPECIeS...cirrrerrrrmrmrernrminisiisssiessessessesssesessessssssnsesstrersernys 22
DISCUSION......nvvvernriserenn. reeesreneses s ss R aeretbas vessrienenrenen erssssesnensrasesssssanessassssessssossnesraes 20
Bibliografia................. ceerenrere e reprreabens Crersieenne rererr b reevepearsmesereyeepeserarsvanergen 2O

ANEXO ..oooeeeesesreseseenesseeene s seiresaons e s e st R e er ey et s renaesenny 33




INDICE DE FIGURAS
Figura L PBTSiSfmeiﬂ de e§B§§!§§ HAi B A A LA A L L Bt L e e L L Ty Py L e P Ty S L I P P T IR S T L P LI 17
Figura 2: Efectos de las estrategias de defensas sobre la persistencia de especies, .., ursernrerrerssense 19

Figura 3: Contaminante total acumulado por la COMUNIAAd. ... vevsiyirseseseseresasassrsgsprssnarrgrnsnsessnsgsenees 21

Figura 4: Correlacién entre la probabilidad de persistir de las especies y atributos de la especies...23

Vi




INDICE DE TABLAS

Tabla 1: Estrategias de defensas al estrés por contaminacion

.............................................................

vii




RESUMEN

La contaminacion quimica es una de las principales amenazas para los sistemas
acuaticos. Los contaminantes quimicos, una vez liberados en el medio acuético, pueden
ser acumulados por los organismos y transmitidos al resto de la comunidad por medio de
las interacciones tréficas. Estudios toxicolégicos basados en especies tnicas han
sefialado que las especies pueden presentar distinto grado de tolerancia a los
contaminantes acumulados. Sin embargo, se sabe poco sobre el efecto que tiene la
distribucién inter-especifica de los niveles de tolerancia sobre la estabilidad de la
comunidad. Nosotros estudiamos el efecto que ejercen el promedio y la variabilidad
entre especies de los niveles de tolerancia sobre la estabilidad de la comunidad, en
presencia de distintas estrategias de defensa de los organismos al estrés por
contaminacién. Para ello modificamos un modelo desarrollado en nuestro laboratorio,
el cual considera la dindmica de la biomasa de las especies, el contaminante acumulado
y la dindmica del contaminante en el agua. Dicho modelo fue utilizado como
herramienta tedrica para la prueba de las hipotesis planteadas. Los res;lltados de la
simulacién computacional revelaron que el aumento en la tolerancia promedio de las
especies al contaminante promueve la estabilidad, la carga de contaminante y la biomasa
de la comunidad sujeta a contaminacién quimica. Ademas nuestros resultados indican
que estas relaciones estdn reguladas por la efectividad y costo de la estrategia de defensa
de los organismos. Por otro lado, encontramos que la tolerancia de las especies

individuales tiene efectos despreciables sobre la probabilidad de persistir de las mismas.

En contraposicion, encontramos que la probabilidad de persistir de las especies se
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relaciond a sus atributos topoldgicos. Nuestros resultados destacan el rol de la
distribucion de atributos de las especies para la comprensién de la dindmica en

ambientes perturbados, con implicaciones para la gestion de ecosistemas acudticos.




ABSTRACT

Chemical pollution is one of the main threats for aquatic systems. Pollutants, once
released on water, could be accumulated by organisms and be transmitted to
communities through trophic interactions., Ecotoxicological studies based on isolated
species have shown that organisms may present a different degree of tolerance to
accumulated pollutants. However, little is known about the effect that inter-specific
distribution of tolerance levels has on the stability of communities. We studied the effect
of mean and inter-specific variability of levels of tolerance to pollution on community
stability, considering different defense strategies of organisms facing pollutant stress. In
order to accomplish this, we modified a model developed in our laboratory, which
considered of species biomass dynamics, the accumulated pollutant in organisms and the
dynamics of pollutant in water. This model was utilized as a theoretical tool for proving
the proposed hypothesis.Results of computer simulations shown that an increase in
average intra-specific tolerance to pollutants fosters stability, and also produces higher
pollutant burdens and community biomass. Additionally, our results indicate that these
relationships are regulated by effectiveness and cost of defense strategies.On the other
hand, we found that tolerance of individual species has negligible effects on their own
persistence probability. Contrary, we found that persistence probability was related to
their topological attributes. Our results highlight the role of distribution of species’
attributes for understanding of the dynamics in perturbed environments, with

implications on aquatic system management.




INTRODUCCION

Contaminacién quimica y variabilidad en Ia respuesta

Frente a la actual pérdida de biodiversidad, los ecdlogos se han enfocado en establecer
medidas que puedan ayudar en la conservacion de especies y ecosistemas. Algunas de
estas medidas han surgido de la comprension de la relacién entre los atributos de las
especies (diversidad funcional) y la estabilidad de la comunidad (Wilcove et al. 1998,
Keesing et al, 2010, Barnosky et al. 2011, Gonzélez-Sudrez and Revilla 2013). Uno de
los principales agentes de presion antropica actual son los contaminantes quimicos
(Wilcove et al. 1998). En ecosistemas acudticos estos se incorporan a los organismos
desde el ambiente, principalmente desde el agua y la dieta, pudiendo ser transmitidos
enire las especies a través de las interacciones troficas (Kelly et al. 2007, Kooi et al.
2008). No obstante, sabemos poco sobre los efectos que tienen los rasgos de las
especies, junto con su variabilidad, en la persistencia de las mismas y en general en la
estabilidad de comunidades sometidas a contaminacién quimica, lo cual limita nuestro
entendimiento de las respuestas de la biota a presiones antropicas, as{ como nuestra

capacidad de gestion de los ecosistemnas (Eggen et al.2004),

Avances desde la toxicologia y la ecotoxicologia
Los estudios toxicologicos basados en una unica especie han sido ttiles y efectivos para
conocer como y en qué medida los rasgos de las especies inciden en su respuesta a los

contaminantes (Caims 1983, Preston 2002, Rubach et al. 2012). Gracias a estos se sabe




que las especies no responden de igual forma a un contaminante, existiendo variabilidad
interespecifica en la tolerancia, definida esta como la concentracién interna necesaria
para ejercer un efecto téxico (Eggen et al. 2004, Baird and Brink 2007, McElroy et al,
2011, Rubach et al. 2011). La variabilidad en la tolerancia se explica por los procesos de
interaccion del contaminante con los distintos sitios de accién téxica (membrana celular,
proteinas, DNA). Segin la interaccién con uno o multiples sitios de accién, una especie
puede ser mds o menos tolerante a un compuesto, o a mezclas de compuestos (Sijm and
Hermens 2000, McElroy et al. 2011). Ademés, existen mecanismos que regulan la
concentracion interna de contaminante (e.g tasa de incorporacién, biotransformacién y
eliminacién) o la toxicidad del contaminante (e.g reparacién y neutralizacion) que
actiian como defensas frente al estrés por contaminacién (Tabla 1), (Eggen et al 2004,
McElroy et al. 2011, Nyman et al 2014). El tipo y efectividad de las estrategias de
defensa al estrés por contaminacién determina fuertes diferencias entre las respuestas de
las especies a la contaminaci6n, haciendo dificil la comprensién y la prediccion de los

efectos de los contaminantes a nivel de redes de interaccidn y comunidades,

Estrategia de defensa ~ Regula la concentracion =~ Regula la toxicidad del
interna contaminante

Disminucién en tasa de Si No
incorporacion

Aumento en tasa de Si No
biotransformacion

Aumento en tasa de Si No
eliminacién

Aumento en tasa de No Si
reparacién




Neutralizacién No Si

Tabla 1 Estrategias de defensas al estrés por contaminacién; efectos de sobre la concentracion
interna y la toxicidad del contaminante

Algunos trabajos recientes han utilizado modelos mateméticos para estudiar c6mo la
biodiversidad influye en la persistencia de especies en comunidades complejas de sitios
contaminados (Garay-Narvéez et al. 2013, 2014). Sin embargo, estos estudios han
asumido que todas las especies son igualmente tolerantes (por unidad de masa) a los
contaminantes. Este supuesto permitié concentrarse en ¢l rol de la topologia de la red
sobre la estabilidad del sistema, sin detenerse en el rol de las diferencias entre especies,
aunque sabemos que en la naturaleza las especies no son igualmente tolerantes a los
contaminantes (Eggen et al. 2004, Baird & Brink 2007, McElroy et al. 2011, Rubach et
al. 2011). Por otro lado, algunos trabajos han incorporado variabilidad en la tolerancia,
pero no consideran las interacciones entre especies, ni la transmision del contaminante a
través de conexiones tréficas (Preston 2002, De Laender et al. 2013), con lo cual se
ignora la transmisién de efectos indirectos y una de las vias principales de incorporacion
de contaminantes en los organismos, que ahora sabemos tiene relacion con la estructura

comunitaria (Cairns 1983, Preston 2002, Garay-Narvéez et al. 2013, 2014),

En este estudio apuntamos a contribuir a llenar este vacio de la teoria ecoldgica,
incorporando variabilidad interespecifica en la respuesta a los contaminantes en la
dindmica de comunidades ecolégicas complejas. Para ello nos hemos enfocado en

analizar las consecuencias de un pulso de contaminante con efecto bioacumulativo, en




comunidades ecoldgicas conformadas por multiples especies con distinto grado de
tolerancia y distintas estrategias de defensa al estrés por contaminacién. Las estrategias
de defensa que se consideran aqui son la biotransformacién y la neutralizacién del
contaminante. Para este trabajo definimos la biotransformacién como un proceso
bioquimico que inactiva al contaminante incorporado (Eggen et al 2004, McElroy et al.
2010, Nyman et al 2014). Por otro lado, definimos la neutralizacién como un proceso
que permite la movilizacién del contaminante acumulado hacia estructuras biolégicas en
las cuales no ejerce un efecto toxico, como por ejemplo el tejido adiposo (Eggen et al
2004, McEiroy et al. 2011, Nyman et al 2014). Estas dos estrategias regulan la
concentracion interna del contaminante y la toxicidad del contaminante, respectivamente

(Tabla 1).

Efectos de Ia variabilidad de la respuesta en la ecologia de enfermedades

Para abordar el andlisis de los efectos de las respuestas de las especies a la
contaminacién, asi como su variabilidad, sobre la dindmica de la comunidad, podemos
tomar algunas lecciones desde la ecologia de enfermedades. Esta disciplina estudia
como los patégenos se transmiten e influyen sobre las poblaciones y las comunidades.
La ecologia de enfermedades comparte similitudes notables con la ecotoxicologia,
particularmente en la forma que se transmite la perturbacién de interds, Muchos
hospederos adquieren el patégeno desde un hospedero infectado o desde propagulos en
el ambiente. Asi, un patdgeno puede ser transmitido, al igual que los contaminantes, a

través de las interacciones tréficas (Godfrey 2013). En relacién a este proceso se




sostiene que la carga y transmision del patdgeno estd relacionada a la tolerancia de las
especies y sus estrategias de defensa. Por ejemplo, un hospedero que es altamente
tolerante puede soportar una gran carga de patdgenos antes de ser afectado, aumentando
asi la tasa de transmision del patégeno a otras especies de la comunidad. Se esperaria un
resultado similar cuando los hospederos son capaces reducir el dafio producido por un
patdgeno a través de una defensa. Por otro lado, si la defensa del hospedero reduce la
carga de patogenos, la transmision sera reducida (Porco et al. 2005, Miller 2006, Raberg
et al. 2007, Hawley and Altizer 2011). Estos patrones traecn consigo diferentes
implicancias ecoldgicas. Por ejemplo un hospedero que es tolerante o tiene la capacidad
de reducir el dafio producido, puede promover la transmisién de patégenos que son
altamente virulentos para otras especies en la comunidad. Por otro lado, la capacidad de
reducir la carga de patégenos puede servir de barrera en la transmision del patégeno para
el resto de la comunidad (Miller et al. 2006, Lloyd-Smith et al. 2005, Boots 2008,
Hawley and Altizer 2011, Horns and Hood 2012). Ambas estrategias de defensa
constituyen una inversién costosa que puede generar un compromiso (frade-off) con

otros rasgos de las especies como la reproduccion (Boots and Bowers 2003).

Hipétesis

En base a hallazgos de la ecologia de enfermedades sabemos que los rasgos de las
especies relacionados a la tolerancia y capacidad de defensa contra los patégenos,
intervienen en la transmisién de éstos y en su carga en la poblacién. Aqui postulamos

que, de modo andlogo, los rasgos de las especies relacionados a la tolerancia y capacidad




de defensa al estrés por contaminacién bioacumulativa regulan la transmisién y carga
del contaminante en las redes tréficas y determinan la persistencia de especies. Ademss,
postulamos que la probabilidad de persistir de las especies a la contaminacion
bioacumulativa también estd relacionada a los atributos topoldgicos de estas, los cuales
se asocian al grado de exposicion y a la transmisién de la perturbacion, tal como se ha
observado en ecologia de enfermedades (Bell et al. 1999, Borgatti 2005, Christley et al.

2005, Godfrey 2013). En base a lo anterior se postulan las siguientes predicciones:

i) La persistencia de especies en una comunidad presentard una relacion directa con la
tolerancia promedio de las especies a la contaminaci6n y la fuerza de esta relacion sera
regulada por la efectividad y costo de las estrategias de biotransformacién y
neutralizacién del contaminante. Esto se explica porque a mayor tolerancia hay una
menor mortalidad por el contaminante acumulado lo que aumenta la estabilidad de la

comunidad.

ii) La persistencia de especies en las comunidades disminuira con la variabilidad inter-
especifica en la tolerancia a la exposicién a contaminantes bicacumulativos,
independiente de las estrategias de defensa. Lo anterior debido a que las especies més

tolerantes bioconcentran y transmiten contaminante hacia las especies mas sensibles.

iii) La probabilidad de persistir de wuna especie expuesta a contaminantes

bioacumulativos estard determinada por su tolerancia a la contaminacién y por su




posicién topolégica en la red, dado que estas medidas estan asociadas al grado de

exposicion y la transmision def contaminante y sus efectos indirectos.

Objetivo general.

Evaluar los efectos que ejercen la distribucién inter-especifica de los niveles de
tolerancia a los contaminantes, particularmente su valor medio y varianza, sobre la
dindmica y estabilidad de redes troficas complejas, y evaluar el rol de los mecanismos de
defensa de los organismos a la contaminacion como moduladores de Ja persistencia de

especies.

Objetivos especificos.
i) Evaluar el efecto de variaciones en el promedio y la variabilidad de Ia tolerancia a los
contaminantes de las especies de una comunidad sobre la estabilidad de redes tréficas

complejas.

ii) Evaluar el efecto de las distintas estrategias de defensa sobre la dindmica del

contaminante y explicar su relacién con la estabilidad de las redes tréficas.

iit) Evaluar los atributos de las especies, tales como su tolerancia y posicién topolégica
en la red, en cuanto a determinantes de su probabilidad de persistir a los contaminantes

bioacumulativos.




METODOLOGIA

Redes tréficas modelo
Se gener6 la estructura de una red tréfica cuasi-empirica mediante el modelo de nicho
generalizado (Stouffer et al. 2006), con una conectancia de 0.2 y un tamafio de 30

especies.

Para la dindmica de la biomasa de las poblaciones se utilizo el modelo bioenergético de
Yodzis e Innes (1992) el cual ha sido generalizado por Williams y Martinez (2004) para
multiples especies. Se incorporaron los efectos adversos que ejerce el contaminante
sobre las tasas de crecimiento como a) un efecto letal: un aumento de la mortalidad a
causa del contaminante y b) un efecto subletal: el costo asociado a las respuestas de
defensa frente al estrés por contaminacién, de no haber defensa este efecto no es
considerado. La tasa de cambio de la densidad de biomasa de la poblacion de la

especie i, B;, esta representado por:

dB[ Bi x;y#F}; AJVu

i —— _ - —Ccf1- - IR - —_—tn

= Bin (1 K:) (1-c(1-Wn)) + E xeyyFy (1-¢( Von) E ofy "B B e
J=prey J=cons

&)

El primer término de la ecuacién corresponde a la produccion de biomasa de las especies
productoras. El pardmetro 7; es la maxima tasa de produccién masa especifica, la cual es
cero para especies consumidoras. K; es la capacidad de carga de la especie
L. C representa el costo de la defensa sobre el crecimiento de la especie i. La funcién Vj, ,,

representa la variacion en la vulnerabilidad en funcién de la biotransformacion del




contaminante ( V) o en la neutralizacién del contaminante { V,), la cual vale uno
cuando no estd presente el mecanismo de defensa. Por lo cual (1 - (1 — Vb,n)) define

el decrecimiento en la produccién de biomasa a medida que disminuye la vulnerabilidad
de las especies. El segundo término corresponde a la produccién de biomasa de los
consumidores. Donde x; es la tasa metabdlica masa especifica de la especie i, la cual es
cero para especies productoras, y;; es la tasa de consumo méximo de la especie i
cuando consume a la presa j. Fy; es la respuesta funcional de depredador { que consume
a la presa j. El tercer término cotresponde a la pérdida de biomasa por depredacion.
Donde ¢; es la eficiencia de conversion del recurso consumido a biomasa del
consumidor j y f; representa la eficiencia de ingestion. El cuarto corresponde a la
pérdida de biomasa por gasto metab6lico y el tltimo corresponde a la pérdida de
biomasa por mortalidad a causa del contaminante acumulado. Donde y; representa la
tasa de mortalidad de la especie i producto del contaminante acumulado, 8; representa la

tolerancia de la especie i al contaminante acumulado, Por lo tanto el término

AV, S . . o
(piBi 37%5") representa la disminucioén en la mortalidad a medida que disminuye la
Vn 818

vulnerabilidad de las especies por la neuiralizacién del contaminante (V). Los
parametros 13, X; , ¥;; fueron calculados a partir de relaciones alometricas siguiendo a
Brose et al (2006), agregdndoles variacién a través de aleatorizacién, La respuesta

funcional del depredador 7 consumiendo a la presa j fue representada por;




h
a5 By

Fg i— - —
7 h )
By + Dk=resources Cix By

B;

Donde «;j, es la preferencia del depredador i por la presa j, que fue igual para todas las

presas para un depredador. By es la constante de saturacién (Brose et al. 2006, Martinez

et al. 2006). Nosotros usamos una respuesta funcionat tipo III (h=2).

Dinamica del contaminante acumulado

Adicionalmente se utilizaron ecuaciones para modelar la dinamica de la cantidad total
de contaminante acumulado dentro de los organismos en su forma activa (Kooi et al.
2008). El cambio temporal de contaminante acumulado de la poblacién de la

especie I, A;, estd representado por:

dA XYy
ZLWCB+B ). xyly— ). PGy ey — {1+ (L V)Ay

J=prey Jf=cons fil i

—ud Ay (3)
M 5,8,

El primer término corresponde a la entrada de contaminante a la especie i, desde el
ambiente, donde W; es la tasa de incorporacion de contaminante por el organismo desde
el agua, C,, El segundo término corresponde a la entrada de contaminante desde el

alimento, donde G;; es la respuesta funcional de la especie depredador i como funcién
de 4;, la cantidad de contaminante acumulado por la presa j. Los cuatro ultimos

términos describen la pérdida de contaminante activo de la especie i debido a; 1)

10

(2)




depredacién, 2) excresion, ¢;, 3) biotransformacion,t;, la cual ha sido relacionada al

tamafio corporal del organismo. f es una constante relacionada a biotransformacién, por
lo tanto el término (’ri(l +f(1- Vb))) describe el decrecimientodel contaminante

acumulado a medida que disminuye la vulnerabilidad por biotransformacién (V)

y 4) por mortalidad g;. El contaminante que se pierde por biotransformaciéon es
inactivado y por lo tanto no entra en otro compartimento, de igual forma con el que sale
por mortalidad. En cambio el contaminante que se pierde a través de la excrecion y la
depredacion entran al agua y al depredador respectivamente. Los parametros asociados a
la dindmica del contaminante fueron escalados alometricamente siguiendo a Brose et al.
{2006) y Jan Hendricks et al. (2001) agregandoles variacion, la cual consistia en sumarle

o restarle hasta un 20% de variacién al valor original mediante aleatorizacion.

La vulnerabilidad de las especies decrece con la concentracién de contaminante

acumulado, tomando valores entre 1 y 0:

Ej,
Vi =1+ ——2—— By )
‘ 1+ B

Donde Ej;, represenia la efectividad de la defensa por biotransformacion (E,) o
neutralizacién (E;,) del contaminante. De no haber mecanismo de defensa la dindmica
de la comunidad estd determinada por los pardmetros demograficos y la tolerancia de la

especies,
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Estrategias de defensa y costo asociado

Para evaluar el efecto que tiene la tolerancia promedio de las especies y su variabilidad
sobre la estabilidad de la comunidad se establecieron tres escenarios posibles; S1: las
especies en la comunidad no presentan defensas, S2: las especies biotransforman el
contaminante (EC. 3) y S3: las especies neutralizan el contaminante (EC. 2). A su vez,
para los escenarios S2 y S3 se evaluaron los efectos de dos factores; la efectividad de la
defensa y el costo de la defensa, a dos niveles: alto y bajo. Este disefio da como
resultado los siguientes tratamientos para cada escenario. Para S1: control (C)*'. Para
S2: efectividad baja y costo bajo (EBCB)SZ, efectividad baja y costo alto (EgCa)™,
efectividad alta a costo bajo (EACp)™, efectividad alta a costo alto (E,Ca)*>. ParaS3:
efectividad baja v costo bajo (EpCp)®, efectividad baja a costo alto (EgCa)®,
Efectividad alta a costo bajo (EACg)™ y efectividad alta a costo alto (EoCa)%. Dentro de
cada uno de los tratamientos mencionado se evalud el efecto de la tolerancia promedio y
su variabilidad entre especies, como variables continuas, sobre la persistencia de

especies.

Dinamica del contaminante en el agua

El contaminante en el ambiente fue modelando siguiendo a Garay-Narvaéz et al. (2013 y
2014), el cual ha sido exitosamente implementado en el contexto de sistemas
perturbados con contaminante (Garay-Narvaéz et al. 2013 y 2014). La dindmica del

contaminante en el ambiente, C,,,, fue modelada como:
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Donde la funcién II(f) describe la entrada del contaminante al ambiente (ver abajo) y ¢
es la tasa de decaimiento de contaminante en el ambiente debido a procesos biolégicos y

fisicoquimicos.

El contaminante entra al agua como un pulso, descrito a través de una funcién

(Gaussiana.

¥ M2
) =%exp (— ——-——( GM) ) ©

Donde m es la cantidad total de contaminante que esta relacionada a un tnico pulso,

M es el pico de la concentracion del pulso, y ¢ es un parametro de la forma.

Dindmica de las redes tréficas

Para estudiar el efecto del promedio de la tolerancia y su variacion sobre la estabilidad
de la comunidad bajo los distintos escenarios se procedié de la siguiente forma; Se
trabajo con el supuesto de que las tolerancias tienen una distribucién lognormal en la
comunidad (i.e. especies menos tolerantes serdn mds frecuentes en comparacién a
{olerantes). La tolerancia de cada especie fue sacada a partir de una distribucién

lognormal con promedio de tolerancia entre 100 y 10000 y varianza entre 0 y 100.
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Repitiendo el proceso 5000 veces, Finalmente, se acoplé la dindmica de las especies y
del contaminante a la arquitectura, Cada simulacién corrié durante 10000 pasos de
tiempo. El contaminante en el ambiente comenzo con concentraciones bajas y fue
aumentando en el tiempo describiendo un pulso. Los valores iniciales para el
contaminante acumulado por las especie fueron iguales a cero. La densidad inicial de la
poblacion de la especie { fue obtenida al azar a partir de una distribucién uniforme. En
nuestro modelo se asume que el contaminante acumulado dentro del organismo (4;/5B;)
reduce la biomasa de la poblacién a través de su mortalidad. Especies con densidades

bajo 10 fueron consideradas extintas.

Indices de centralidad

Para estudiar el efecto que tienen los atributos topolégicos de las especies sobre la
probabilidad de persistir de las especies se utilizaron distintos indices de centralidad que
estan relacionados a la exposicién, transmisién y los efectos del contaminante, ademas
son de uso extensivo y de ficil interpretacion (Borgatti 2005, Ramos-Jiliberto et al.

2013);

Centralidad de intermediacién dirigida, centralidad de intermediacién no dirigida,
centralidad de vector propio, centralidad de grado, El valor de ceniralidad de
intermediacién no dirigida indica el nimero de veces que el nodo ha actuado como el
paso més corto entre dos nodos. La centralidad de intermediacién dirigida tiene la

misma interpretacion que el indice anterior, pero sélo se consideran los caminos que
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respetan la direccién del flujo entre nodos. Por otro lado centralidad de vector propio
mide la influencia del nodo sobre la red a través de sus conexiones. Un nodo con un alto
valor de centralidad de vector propio implica que el nodo estd conectado a varios nodos
que a su vez estdn conectados a varios nodos. Un componente con un alto valor de
centralidad de grado es aquel que tiene un alto nimero de conexiones directas. Este

ultimo a su vez puede ser separado en link de entrada y link de salida.

Variables respuesta

La estabilidad de la red tréfica fue medida al final de cada simulacién como persistencia
de especies, o sea el niumero de especies presentes en relacién al nfimero inicial. Por otro
lado se registré la carga de contaminante total en la comunidad, cantidad total de
contaminante acumulado por las especies, durante la simulacién. Finalmente para
determinar la relevancia de los atributos de las especies en su probabilidad de persistir,
se correlacion6 (correlacién de Spearman) la probabilidad de persistir de cada especie
con su posicion tréfica, atributos topolégicos y tolerancia. Todos los codigos fueron

implementados y ejecutados en MATLAB (R2014b MathWorks, Inc).
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RESULTADOS

Persistencia de especies

En la Fig. 1 se muestra la persistencia de especies de la comunidad, obtenida de nuestras
simulaciones, en funci6n de la tolerancia promedio de las especies en la comunidad y de
su variabilidad interespecifica, bajo los tres escenarios experimentales: S1) sin defensa
al estrés (Fig.1 a), 52) con biotransformacién del contaminante (Fig. 1 b-¢) y S3) con
neutralizacién del contaminante (Fig, 1 £-i). Para los escenarios con defensa al estrés (82
y §3), se aplicaron cuatro tratamientos, correspondientes a las combinaciones de
efectividad de la defensa (alta/baja) y costo de la defensa (alto/bajo). Independiente del
escenario y tratamiento, la persistencia de especies mostré un aumento sigmoidal con la
tolerancia promedio de las especies (Fig 1). Por otro lado, la variabilidad interespecifica
en la tolerancia tuvo un efecto despreciable sobre la persistencia de especies (Fig. 1y

Tablas 2, Anexo).

Para analizar cuantitativamente los resultados obtenidos, Ia relacién entre la persistencia

de especies y la tolerancia promedio y su variabilidad fueron ajustados al modelo:

[44

Donde el pardmetro P representa la persistencia de especies en la comunidad, o
representa la persistencia de especies méxima en la comunidad cuando la tolerancia

promedio de las especies es muy alta, y es un parametro de forma que indica el punto de
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Figura I: Persistencia de especies en funcién de la tolerancia promedio y su variacién en la
comunidad bajo distintos mecanismos de defensa. a) Sin mecanismo de defensa, b-e)
Biotransformacion del contaminante, f-i) Neutralizacion del contaminante.
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inflexion de la curva, &, representa la tolerancia promedio de la comunidad, Z es la
abruptez de la curva, £ es un parametro de forma que indica el efecto de la variacién de
tolerancia sobre la persistencia de especies y 6, indica el valor de la variabilidad de Ia
tolerancia en la comunidad, medido como la desviacion estandar de la tolerancia.

Un examen a los valores de los parametros de la funcién de ajuste (7) revéla diferencias
cuantitativas entre y dentro los escenarios experimentales. Tales diferencias se
manifiestan en dos pardmetros de interés. El primero (y) es la posicién del punto de
inflexi6n que indica la tolerancia promedio necesaria para la persistencia del cincuenta
por ciento de especies. Este parametro puede interpretarse como el inverso de la
sensibilidad de la persistencia de especies a cambios en la tolerancia promedio. EI
segundo pardmetro relevante fue Z, que representa la abruptez de la curva en tomno al
punto de inflexién. Elevados valores de Z indican transiciones criticas entre valores
extremos de persistencia de especies, gatillados por cambios en la tolerancia promedio

(Fig 2 a-b, y Tabla 2, Anexo).

Bajo el escenario de biotransformacién del contaminante a bajos costos de defensa, se
observa que una alta efectividad de la defensa determiné un bajo valor de v, lo que
implica una elevada sensibilidad de la estabilidad de la comunidad a aumentos en la
tolerancia promedio (Fig. 2 a). Por otro lado, cuando los costos de defensa fueron altos,
el valor de y fue independiente de la efectividad de la defensa. Todos los tratamientos
que consideraban la biotransformacién mostraron valores de y menores al control

(Fig. 2 a). Por otro lado, bajo el escenario de neutralizacién del contaminante a bajos
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costos de defensa se observo que altos valores de efectividad de la defensa determinaron

un bajo

o
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o
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LY

b)

=]

2]

1 1 A 1 l |

0 1 1 1
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Figura 2: Efecto de las distintas estrategias de defensas sobre el punto de inflexion (a) y la
abruptes (b). A los distintos niveles de efectividad (Ep = bajo, E,= Alto) y costo (Cy = Bajo, Cx
= Alto).

valor de y. Sin embargo, cuando el costo de la defensa fue alto, se observé que un
aumento en la efectividad de la defensa aumento el punto de inflexion, lo que implica
que se requiere un mayor valor de &, para lograr una alta persistencia de especies (Fig.
2a). Para el caso de la abruptez (Z) se observd que cuando hay biotransformacion del

contaminante un aumento en la efectividad de la defensa aument6 Z, tanto a bajo costo

como a alto costo, lo que implica un cambio mds brusco entre un estado de baja y alta
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persistencia de especies, estos valores de Z fueron mayores que en el control. Cuando
existe neutralizacién del contaminante a bajo costo, se observé que un aumento en la
efectividad auments el valor de Z. Sin embargo, cuando el costo fue alto se observé que
un aumento en la efectividad disminuyé Z, lo que implica cambios més suaves entre un
estado de baja y alta persistencia de especies. Para el dltimo caso Z fue menor que en el

control (Fig. 2 b).

Contaminante acumulado

En la Fig. 3 se muestra el contaminante total acumulado p:or la comunidad en funcién de
su tolerancia promedio bajo los tres escenarios experimentales S1 (sin defensa al estrés,
Fig. 3 a), 82 (con biotransformacion del contaminante, Fig. 3 b-¢) y S3 (con
neutralizacion del contaminante, Fig. 1 f-i). Se observa que el total del contaminante
acumulado en la comunidad tiende a aumentar cuando aumenta la tolerancia promedio
de las especies tanto cuando no existe mecanismo de defensa como cuando las especies
neutralizan el contaminante (Fig. 3 a y f-i). Ademads se observé que cuando hay una alta
efectividad en la neutralizacion del contaminante el total de contaminante méximo
acumulado en la comunidad es mayor que cuando no existe mecanismo de defensa (Fig,
3 ay {-i). Por otro lado, la tendencia del contaminante acumulado por la comunidad es a
disminuir cuando existe briotransformacion del contaminante, a medida que aumenta la
tolerancia promedio de las especies, y que a altas efectividades de biotransformagién la
carga de contaminante maxima es menor que cuando no existe mecanismo de defensa a

altas tolerancias promedios (Fig. 3 a y b-e).
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Figura 3: Contaminante total acumulado por la comunidad en funcién de la tolerancia
promedio bajo distintos mecanismos de defensa al estrés por contaminacién. a) Sin mecanismo
de defensa, b-¢) Biotransformacion del contaminante, f-i) Neutralizacién del contaminante.
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Probabilidad de persistir de las especies

En la Fig. 4 se muestra el efecto que tienen los atributos medidos en las especies de la
comunidad sobre su probabilidad de persistir, bajo los distintos tratamientos, Se observa
que a una baja tolerancia promedio existe una correlacién negativa y fuerte entre la
posicion iréfica, centralidad de grado dirigida, link de entrada, centralidad de vector
propio, centralidad de intermediacién no dirigida y la probabilidad de persistir de las
especies. Por otro lado la tolerancia de las especies, el centralidad de grado no dirigida y
el link de salida mostraron una correlacién débil, o nula con la probabilidad de persistir.
Estas tendencias fueron observadas independientes del tratamiento (Fig. 4). Otro patrén
que se observd, es que la fuerza de la correlacion entre los atributos y la probabilidad de
persistir de las especies disminuy6 a medida que aumento la tolerancia promedio de las
especies, y que a su vez depende de la estrategia de defensa (Fig. 4). Cuando existe
biotransformacion, tanto a un bajo o alto costo, un aumento en la efectividad de la
defensa acentto la disminucién de la fuerza de la correlacién entre los atributos de la
especie y su probabilidad de persistir (Fig 4 b-e). De forma similar, se observo que
cuando existe neutralizacién del contaminante a un bajo costo, un aumento en la
efectividad acenttio la disminucién en la fuerza de la correlacion entre los atributos de la
especie y su probabilidad de persistir (Fig. 4 h-i). Caso contrario es lo que ocurre cuando
existe neutralizacion del contaminante a un alto costo, donde un aumento en la
efectividad atento la disminucién en la fuerza de la correlacién entre los rasgos y la
probabilidad de persistir de las especies, manteniendo casi constante el valor de la

correlacion a los distintos niveles de tolerancia promedio (Fig. 4 g).
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Figura 4: Correlacion entre la probabilidad de persistir de las especies y sus atributos, a distintos niveles
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DISCUSION

Nuestro trabajo complementa los estudios toxicologicos realizados a nivel de especie,
llevando sus resultados a un contexto de interacciones ecoldgicas. En este estudio se
encontro que un aumento en la tolerancia promedio de las especies a contaminantes
promueve la persistencia de especies, y la carga de contaminante en la comunidad.
Ademds, atributos tréficos y topolégicos de las especies mostraron ser atributos
relacionados con la probabilidad de persistencia de una especie sometida a estrés por
contaminacion. Estas relaciones estan moduladas por el tipo, 1a efectividad y el costo del
mecanismo de defensa exhibido por las especies. Por otro lado, y a pesar de que la
tolerancia promedio de las especies es importante para la estabilidad de la comunidad, el
efecto de la variabilidad de la tolerancia sobre la estabilidad de la comunidad es
despreciable, de igual forma que la tolerancia de la especie sobre su probabilidad de

persistir en los distintos escenarios.

Un aumento en la tolerancia promedio de las especies promueve la estabilidad y la carga
de contaminante en la comunidad (Fig. 1a y 2a). A medida que los organismos son mas
tolerantes hay una menor pérdida de biomasa en las poblaciones debido al contaminante
acumulado (Fig. 2 A, Anexo), lo que favorece la estabilidad de la comunidad, patrén que
se vio regulado por el tipo, la efectividad y el costo de la estrategia de defensa (Fig. 2,
Anexo). Esto se explica porque la biotransformacion reduce la carga de contaminante en
la comunidad, en cambio la neutralizacion del contaminante disminuye su toxicidad,

pero no asi la carga de contaminante (Tabla I, Fig. 3). Organismos que son altamente
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eficientes en neutralizar el contaminante pueden acumular altas concentraciones de
contaminante sin ser afectados, aumentando la carga de contaminante en la comunidad
(Fig. 3). Sin embargo, ¢l contaminante acumulado por las especies es transmitido a su
depredadores, cuando los depredadores reciben el contaminante acumulado deben gastar
recursos que estaba siendo destinados a la produccidon de biomasa y utilizarlos en
neutralizar el contaminante que han recibido, produciendo cambios en la produccién de
biomasa de la comunidad (Fig. 2, Anexo), regulando de esta forma la fuerza de la
relacién positiva que tiene la tolerancia promedio de las especies sobre la estabilidad de

la comunidad (Fig. 3).

Para nuestro modelo identificamos un mimero de atributos que pueden ser predictores
utiles en la probabilidad de persistir de una especie. A bajas tolerancia promedio
especies con una alto niimero de; interacciones directas (centralidad de grado), nimero
de presas (link de entrada), centralidad de intermediacién no dirigida y una alta posicién
trofica tienen una menor probabilidad de persistir. Especies topes han sido descritas
como las especies que mds contaminante acumulan a través de la dieta (Borga et al.
2011) y que pueden ser influidas por los cambios de biomasa de especies con menor
posicién trofica (Cebrian 2004, Preston 2002). En nuestro estudio encontramos que a
bajas tolerancias promedios los depredadores topes tienen una baja carga de
contaminante por unidad de masa, independiente del tratamiento, situacién que se
invierte a tolerancias promedio altas (Fig. 1, Anexo). Lo que sugiere que los
depredadores topes se estarian extinguiendo debido a un bajo flujo de energia desde

posicidn trofica inferiores, dado que a bajas tolerancia promedio la comunidad tiene
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poca biomasa (Fig. 2, Anexo). Por otra parte, para el modelo utilizado, se observé una
correlacion positiva entre el niimero de presas y la posicién tréfica, lo que explicaria que
especies con dieta mds diversa tengan mayor riesgo de extincién. Especies que tienen un
mayor numero de conexiones en la comunidad, o que tienen alto valor de intermediacién
se ven afectadas por la interaccion directa o indirecta con otras especies (Borgatti et al
2005, Preston 2002), lo que puede implicar que estin sometidas a una mayor presion por
los cambios en abundancia de sus depredadores o presas. Por otro lado, se observé que
la tolerancia de la especie no tuvo efecto sobre su propia probabilidad de persistir (Fig.
4). Esto podria explicarse debido a que los efectos indirectos producidos por los
contaminantes pueden ser igual de fuertes que los efectos directos sobre las especies
(Preston 2002), por lo cual cambios en la abundancia de especies menos tolerantes
pueden incidir sobre la abundancia y persistencia de especies mds tolerantes,

produciendo cambios sobre las composicion de la comunidad.

Estos resultados pueden apoyar la toma de decisiones en el dmbito de las preictiéas de
manejo ambiental y la evaluacién de riesgo ecoldgico. Primero, la tolerancia promedio
de la comunidad es un buen indicador de la estabilidad de la comunidad ante
perturbaciones quimicas. Segundo, medidas como el mimero de interacciones totales y el
namero de presas de un organismo son medidas observacionales de una especie y no
requicren ¢l conocimiento de la estructura completa de la red tréfica. Por o tanto se
pueden tomar especies de interés y comparar su probabilidad de persistir a partir del

nimero de especies con las cuales interactda o la variabilidad de su dieta.
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Para nuestro trabajo la variabilidad de la tolerancia a los contaminantes en la comunidad
tuvo un efecto despreciable sobre la persistencia de especies (Fig. 1, y Tabla 2, Anexo).
Esto podria explicarse por que la tolerancia de las especies no estuvo relacionada a la
cantidad total de contaminante acumulado por unidad de masa de la especie (Fig. I,
Anexo), por lo cual esto sugiere que especies mds tolerantes no son necesariamente las
que acumulan més contaminante y por siguiente las que transmiten mds contaminante al
ser depredadas. Por otro lado, otro factor que podria estar incidiendo sobre estos
resultados es la forma de la distribucién de la tolerancia en la comunidad, lognormal,
donde existen muchas especies poco tolerantes y pocas especies muy tolerantes, por lo
cual el compartamiento de la comunidad estaria determinado por las especies que son
mas abundantes, tal como ha sido descrito por la literatura (Floder and Hillebrand 2012).
Por lo tanto cambios en la distribucién de la tolerancia en la comunidad podria cambiar

nuestros resultados.

Nuestro estudio muestra la utilidad que el marco conceptual y analitico desarrollado en
ecologia de enfermedades presta en el desarrollo de hipétesis en ecotoxicologia. Pocos
trabajos han evaluado los efectos de los contaminantes en comunidades complejas
debido a la dificultad que presenta el realizar esta labor, y es por ello que nuestro trabajo
se vuelve interesante dado que observamos cémo Ja dindmica de la comunidad puede ser
regulada por los atributos de las especies. Trabajos futuros podrian estudiar los efectos
del cambio climético sobre la toxicidad del contaminante por ejemplo mediante la
disponibilidad de tejido adiposo en el organismo el cual se sabe sirve para almacenar

contaminante sin que haya un efecto téxico. También habria que estudiar cémo la
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biodiversidad de la comunidad puede influir sobre la estabilidad de la misma, en un

contexto de diversidad de respuestas individuales al estrés por contaminacién.
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Tabla 1: Descripcién de las variables y los parametros del sistema

ANEXO 1: variables y pardmetros del sistema

Variable/Parametro Unidades Valor Descripcién
p
Densidad de la biomasa de la
- _1 -
B; Kgl especie i
4 [ ) Total de contaminante
t Hg acumuylado por la especie i
Cw ugl=?t - Contaminante en el ambiente
L y - Tiempo
_1 1 Tasa maxima de produccion
i Y masa especifica
_ dl Escalado Tasa metabdlica masa-especific
i alométricamente * para la especie i
Escalado Tasa maxima de consumo de la
Vij dl alométricamente™ especie i cuando consume a la
presa de la especie §
fij dl 1 Eficiencia de ingestién
Capacidad de carga de la
. especie 7, definido como
K; KgL™t 5/3231111:;;2326 Kyorp/mimero de productores er:
P lared, donde Krgr (= 5) esla
capacidad de carga del sistema
, Eficiencia de conversion de el
0.85 para carnivoros y . X
& di 0.45 para herbivoros  TECUrso consumido a biomasa
P del consumidor i
@ dl 1 /mimero de especies  Preferencia del depredador 7 po:
Y ‘ presas la presa de especie j
Bo KgL™t 0.5 Constante de saturacién media

34




Eb,n

Vb.n

Hi

?;

dl

dl

dl

dl

dl

di

02609

10°

Escalado
alométricamente **

Escalado
alométricamente **

1000

1073

5000

105

Exponente de la respuesta
funcional

Representa e] costo de la
defensa sobre el crecimiento de
la especie i

Efectividad de defensa por
biotransformacién o
neutralizacién

Representa la variacion en la
vulnerabilidad en funcion de la
biotransformacion o la
neutralizacion del contaminante

Tasa de mortalidad para la
especie i

Tasa de incorporacion del
contaminante en el ambiente po
la especie i

Tasa de depuracion del
contaminante (por excresion y
egestion) de la especie ;

Tasa de biotransformacion del
contaminante relacionado a la
posicién trofica de la especie i

Constante relacionada a
biotransformacion del
contaminante por la especie i

Tasa de decaimiento del
contaminante en el ambiente
debido a procesos biolégicos y
fisicos

Momento de la concentracion
maxima de contaminante

Pardmetro de forma del pulso
del contaminante
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Total de contaminante

-1 -3
m KgL 10 relacionada a un tinico pulso
_ Tolerancia de la especie i al
_ 1 2_. 14
8; Hgkg 16° - 10 contaminante acumulado

P dl 0-1 Persistencia de especies

* Constante alométrica obtenida desde Yodzis and Inness (1992) y Brose et al. (2006)
** Constante alométrica obtenida desde Hendriks et al. (2001)
dl = A dimensional {dimensinless)
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ANEXO 2: Lista de pardmetros del modelo

Tabla 2: Lista de los parémetros y su valor estimado para el modelo (EC. 7).

S1: Sin defensa R’ 0.891

Parametro Estimado EE t P

a 1.09 0.01 217.58 <0,05
¥ 849,24 9.65 87.98 <0.05
V4 1.06 0.01 70.98 <0.05
B 0.0001 0.00003 423 <0.05
S2: Biotransformacidn ExCp R* 0.898 '
Parametro Estimado EE t P

o 1.01 0.002 454,71 <0.05
vy 518.18 4.09 126,66 <0.05
VA 1.44 0.02 88.51 <0.05
B 0.0001 2.49E-05 5.63 <0.05
S2: Biotransformacién E,Cy R® 0.912

Parametro Estimado EE 1 P

a 0.99 0.001 894.6 < 0.05
¥ 219.24 1.47 148.99 <0.05
Z 1.85 0.018 101.01 <0.05
B 5.24E-05 1.62E-05 3.23 <0.05
Biotransformacion EzC, R 0.897

Parametro Estimado EE t P

a 1.02 0.003 3712 <0.05
y 634.72 5.17 122.8 <0.05
Z 1.37 0.0l6 84.23 <0,05
B 0.0001 2.68E-05 6.01 <0.05
Biotransformacion E,C, R’ 0.889

Parametro Estimado EE t P

a 0.97 0.002 463.89 <0.05
y 640,28 437 146.39 <0.05
Z 2.04 0.02 80.91 <0.05
i} ¢.0002 2.77E-05 8.91 <0.05
Neutralizacion ECp R® 0.89

Parametro Estimado EE t P

a 1.09 0.01 21734 <0.05
¥ 836.18 9,58 87.31 <0.05
V4 1.05 0.01 70,71 <0.05

37




B 0.0001 0.00003 3.95 < 0,05
Neutralizacién E,Cy R® 0.892

Parametro Estimado EE t P

a 1.01 0.00 466.89 <0.05
¥ 389.43 348 111.85 <0.05
Z 1.24 0.01 88.11 <0.05
B 0.0001 0.00002 4.25 <0.05
Neutralizacién E5C, R* 0.885

Parametro Estimado EE t P

a 1.21 0.01 110.70 <005
y 1358.00 31.96 42.50 < 0,05
Z 0.85 0.01 57.40 <0.05
B 0.0001 0.00003 3.37 <0.05
Neutralizacion E,C, R* 0.636

Parametro Estimado EE t P

a 2.46 0.03 75.40 <0.05
¥y 3.57E+07 2.81E-10 1.27E+17 <0.05
Z 0.18 0.001 102.11 <0.05
B 4.94E-05 1.80E-05 2,75 <0.05
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ANEXO 4: Correlacion entre la concentracion de contaminante acumulado por unidad
de masa y los atributos de la especie

Figura 1: Correlacién entre la concentracion por unidad de masa de contaminante y atributos de la especies, a
distintos niveles de tolerancia promedio y variabilidad inter-especifica, A) sin mecanismo de defensa, B-E)

redistribucion del contaminante, F-I) biotransformacion del contaminante.
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ANEXO 5: Biomasa total de la comunidad

Figura 2: Biomasa total de la comunidad, a distintos niveles de tolerancia promedio y variabilidad inter-
especifica, A) sin mecanismo de defensa, B-E) redistribucion del contaminante, F-1) biotransformacion del
contaminante.
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