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La mayorfa de  las  especies  viven  inmersas  en  complejas  1-edes  de  interacciones,  tanto

directas como indirectas. En una interacci6n directa, la especie iniciadora tiene un efecto

directo sobre la especie receptora si un cambio en una propiedad de la especie iniciadora

pi.oduce un cambio en una propiedad de la especie 1-eceptora.  La alteraci6n en terceras

especies  no  es  requerida  para  transmitir  tal  efecto.  En  cambio,  se  producen  efectos

indirectos .si la transmisi6n del efecto entre iniciador y receptor i.equiere un cambio en

propiedades de otra especie (transmisora) (Abrams  1995, 2007, Abrams cf ,CZJ.1996).

Dependiendo  de  la  fuerza  de  los  efectos  indirectos,  estos  podi.fan  favorecer  o

neutralizai- los efectos directos, lo que arroja un resultado neto que puede no ser predicho

basado en el coiiocimiento de las interacciones dil.ectas (Ybdzis  1988). De esta manera,

las  inter-acciones  indirectas  a menudo  son  cuantitativamente  tan  impoi-tantes  como  las

relaciones directas (Menge 1997).

Existe un ci.eciente int`er6s en el estudio de la influencia de los efectos indirectos

sobte interacciones entre especies y sobi-e la dinamica de la comunidad (Sih et al  1985,

Kerfoot & Sih  1987, Huang & Sih  1990, Peacor & Werner 2001, Mouritsen & Poulin

2005, Griffin & Thaler 2006, van der Stap cf CZJ.  2007, Ramos-Jiliberto cf CZZ.  2008). La

interacci6n depredador-presa es sefialada como determinante en la estructuraci6n de los

sistemas  naturales   (Murdoch  &  Bence   1987,  Abrams   1992,  v€ase  Abi-ams  2000  y

referencias).  Por  ejemplo,  la  depredaci6n  es  uno  de  los  factores  que  mayor  impacto

geiiera     sobre     las     inter.acciones     competitivas,     existiendo     variados     resultados:

experimentds disefiados para evaluar el efecto de depi-edadores sobre presas compitiendo
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ham  mostrado  diversos, resultados  posibles,  con  un  aumento  o  una  disminuci6n  de   la

fuerza de la interacci6n competitiva (vcr Chase cf CZZ. 2002).

Se ha reconocido que los efectos de un depredador pueden extenderse mas alla de

las  especies  que  consumen.  El  consumo  de  una presa puede  afectar  indirectamente  a

otros  depredadores  altemativos  (generando  competici6n  explotativa),  asf  como  a  los

recur-sos  de la presa (lo que genera, por ejemplo,  cascadas  tr6ficas).  Los  depi-edadores,

sin  embargo,  tambi6n  interacttian  con  sus  presas  induciendo  cambios  en  su  fenotipo.

Distintas  especies  de presa  a  menudo  responden  a los  cambios  en la  densidad  de. §us

pi-edadores  y  al  aumento  en el riesgo  de depredaci6n mediante  la modificaci6n  de  su

comportamiento,  morfologfa o  atributos  de historia de  vida  (Tollrian  & Harvell  1999,

Anholt cf CZJ.  2000). Por lo tanto, el consumo de una presa puede afectar a especies que

interacthan  con  ella  a  trav6s  de  efectos  indirectos  mediados  por  un  cambio  en  la

densidad  de  la  poblaci6n  presa  (intei-acci6n  indirecta  mediada  por  densidad,  DMII,

Peacor & Wemer 2001)  o por efectos  indii.ectos  mediados por cambio en rasgos  de la

presa (interacciones in`directas mediadas por rasgo, TMII, Peacor & Wemer 2001).

Cambios     dinamicos     en     ra§gos     fenotfpicos     que     afectan     interacciones

interespecfficas  pueden  ser  muy  imporlantes   en  la  comprensi6n  de   las   dinamicas

poblacionales  de  las  especies  interactuantes.  Estudios  te6i-icos  (Abrams   1992,   1995,

1999, 2000, Matsuda ef CZZ.  1996, Krivan  1996,1997, Fryxell & Lundberg  1998, Krivan

& Schmitz 2004) y evidencia empirica (Wemer & Anholt 1996, Peacor 2002, Wemer &

Peacor  2003)   sefiala  que  la  presencia   de  tal   dinamismo  puede  introducir  nuevas
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interacciones  o  puede  cambiar  la  forma  funcional  de  las  interacciones  que  estarfan

presentes en ausencia de dichos rasgos.

Dentro de las respuestas plasticas a la presencia de un depredador se encuentran

las defensas antidepredatorias inducibles, las que pueden definirse como el mecanismo

inducible que incrementa la adecuaci6n biol6gica en presencia de depredadores (Harvell

& Tollrian  1999).  Las  defen'sas ,inducibles son respuestas  activadas por la presencia de

un  enemigo  natural  que  confiere  algtin  grado   de  resistencia  a  ataques  posteriores

(Harvell  1990). Este tipo de defensas son propias de poblaciones sometidas a riesgo de

depredaci6n  variable  y  en  que  la  presa  es   capaz   de  percibir  sefiales   ambientales

informativas   del  cambio   en  el  riesgo  de  depredaci6n.   Estas  respuestas   deben  ser

efectivas,  en  cuanto  tienen  como  consecuencia  un  consumo  reducido  por  parte  del

depredador,  sin embargo, una defensa inducible incuirirfa en un costo el cual debe ser

balanceado  pot-  los  beneficios  de  adquirirla  (Kohler  &  Mcpeek  1989,  Harvell  1990,

Padilla & Adolph 1996, Tollrian & Harvell 1999, Relyea 2002, Benard 2004).

Posibles  costos  a nivel de individuos  de esta plasticidad incluyen:  1)  costos  de

mantenci6n de la 1-espuesta sensorial y de las vfas que inducen las respuestas plasticas, 2)

costos  de  producci6n,  3)  costos  gen6ticos,  en  los  que  los  genes  relacionados  con  ,1a

plasticidad interacfuan  con  otros  genes,  y cuyo  resultado  es  una  adecuaci6n  biol6gica

reducida, y finalmente 4) costos de adquisici6n de informaci6n que son requeridos para

detectar  cambios  en  el  ambiente  (Lima  1998,  Tollrian  &  Harvell  1999,  Relyea  2002,

Benard 2004).
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El  desarrollo  de  defensas  inducibles  ha sido  documentado  en  un  sinntimero  de

taxa,  como  por  ejemplo:  defensas  quinicas  en  plantas  (Eldestein-Keshet  &  Rausher

1989, Rausher cf CZZ.  1993, Berenbaum & Zangerl  1999, de Mazancourt & Loreau 2000),

y  algas   (Ltirling  2003,  Rhode  ef  CZJ.   2004,  Verschoor  ef  CZZ.   2004,  Ceh  ef  CZJ.   2005),

polimorfismos  en protozoos  (Havel  1987),  formaci6n  de  espinas  en briozoos  marinos

(Harvell 1984), presencia de "neck teeth" y yelmo en clad6ceros (Dodson 1989, Jeschke

& Tollrian 2000,  Riessen  & Young 2005,  Petrusek cf cz/.  2009),  migraci6n vertical en

zooplancton de agua dulce (Lampert 1989) y marino (Bollens ef CZJ.  1992), cambios en la

forma  corporal  en  peces  (Br6nmark  &  Miner  1992),  en  la  forma  de  la  concha  de

moluscos  (Trussell  &  Smith  2000)  y  cirripedios  (Lively   1986),  adelantamiento  del

tiempo de metamorfosis en i-anas (Bamett & Richardson 2002) y formaci6n de espinas y

elongaci6n de ap6ndices en rotfferos (Gilbert 1966,1999, Stembei-ger & Gilbert 1987).

En  este  tiltimo  grupo,  se  conocen  diversas  especies  de  distintos  g6neros  que

exhiben cambios morfol6gicos,  elongaci6n de espinas y/o  ap6ndices, en respuesta a los

infoqufmicos   (kairomona)   producidos   por   distintos   depredadores,   como   son   otros

rotfferos   (particularmente  del  g6nero  Axpzcz#c/777cz),   cop6podos  e  incluso   vertebrados

(Enrfquez-Garcfa  cf CZJ.  2007).  Los  costos  de fenotipos  inducidos  de rotfferos  ham  sido

experimentalmente   evaluados   a   nivel   de   sobrevivencia,    fecundidad   y   potencial

reproductivo  (Gilbert  1980,  Epp  &  Lewis  1984,  Stemberger  1988),  sin  embargo,  no

existe  1.eal  clai-idad  acerca  de  su  tipo  y  magnitud,  y  los  resultados  son  a  menudo

contradictorios (Gilbert & Stemberger 1984, Stemberger & Gilbert 1987, Gilbert 1999).
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Debido  a  que  los  efectos  indirectos  son  transmitidos  a  las  otras  especies  via

cadena de interacciones  directas  o por cambios  en la magnitud  de los  efectos  directos

per  cc'z`pz.fcz  (Wootton  1994,  Moi.in  1999),  las  consecuencias  de  la  depi-edaci6n  pueden

extenderse, via efectos indirectos, a muchas de las poblaciones componentes de la trama

de interacciones. Es por ello que aparte de los costos a nivel individual y poblacional ya

sefialados,  una defensa puede reflejar otro  tipo  de costos  que emergen  solo  dentro  del

ambito  comunitario,  como  son  incremento  en  el  riesgo  de  ser  depredados  por  otras

especies,  y disminuci6n en la tasa de consumo de las presas  sobre sus recursos, lo que

podrfa reducir su capacidad competitiva (Lubchenco & Gaines  1981, Lima 1998, Sih ez

CZZ.  1998,  Agrawal  &  Karban  1999,  Dicke  1999,  Dicke  &  Grostal  2001,  Harvell  1990,

Tollrian & Harvell 1999, Bolker ef CZJ.  2003, Werner & Peacor 2003, Peacor & Werner

2004).  Estos  costos  ham.  sido  denominados  costos  ecol6gicos  (Strauss  cf  cz/.  2002),  o

costos ambientales (Harvell  1990, Tollrian & Harvell  1999). De esta forma, al alterar la

red  de  interacciones  las  defensas  inducibles  son  ,potencialmente  capaces  de  general.

mtiltiples   efectos   indirectos,   no   evidentes   sobre  la  base   del   conocimiento   de  las

interacciones directas, y eventualmente ejercer un rol significativo en el funcionamiento

de  la  comunidad  (I-[uang  &  Sih  1990,  Werner  199'1,  Werner  &  Anholt  1996,  Pea6or

2002, Wemer & Peacor 2003).

Asimismo,  se  ha  documentado  a  nivel  te6rico  (Ramos-Jiliberto  &  Gonzalez-

Olivares  2000,  Ramos-Jiliberto  cf CIZ.  2002,  Ramos-Jiliberto  2003,  Rinaldi  cf CZZ.  2004,

Vos  ef CZZ.  2004a,  b,  Yamauchi  & Yamamura  2005) y  empirico  (Fussman  ef CZJ.  2000,

Verschoor cf CZZ. 2004, van Veen ef c}J. 2005, van der Stap ef CZJ. 2007) el comportamiento
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de  sistemas  depi-edador-presa  y  cadenas  tritr6ficas  donde  el  nivel  intermedio  presenta

defensas del tipo inducible. Estos estudios sugiei.en que la presencia de estas defensas en

respuesta a los efectos no letales de la depredaci6n tiene un efecto estabilizante sobre los

sistemas y promueven la coexistencia de las especies.

En  sintesis,   la  alteraci6n  de  rasgos  plasticos  puede  conformar  una  defensa

inducible, lo que resulta en compi.omisos entre disminuci6n de la 'tasa de depredaci6n y

reducci6n del crecimiento poblacional. Finalmente, al considerar que estas interacciones

indirectas  funcionan  dentro   de  una  estructura  tr6fica  compleja,   los   efectos   de  un

depi.edador sobre  su presa pueden propagarse  a  trav6s  de  la red,  pudiendo 1.esultar en

modificaci6n de las relaciones competitivas entre especies presa. Resulta poco conocido

el mecanismo por el cual estos  efectos  son transmitidos  (interacciones  directas)  y bajo

qu6 condiciones pudiera verse alterado el resultado neto observado.

En esta tesis  doctoral  se  desai.roll6  experimentalmente  un  sistema modelo  de 4

especies   y  3   niveles   tr6ficos:   dos  poblaciones   de  rotiferos  herbivoros   (87iczc/cz.o7zws

calyciflorus  y  a.  havanaensis)  c,ompartrendo un reoulso  irir+co  (Chiorella vulgaris) y

rotffero    camivoro    (AspJcw€c/?j?cz   b7i;g/cfwezzz.).    El   objetivo    centi.al   fue   evaluar   las

consecuencias de los efectos no letales del depredador sobre la dinamica de poblaciones

presa y sus interacciones competitivas.

Se  oi.ganizai-on  los  capftulos  segtin  un  criterio  de  creciente  complejidad  en  el

montaje  experimental.  En  el  capftulo  I  se  abord6  el  efecto  de  las  defensas  inducibles

vinculando  el  nivel  individual  con  el  poblacional.  Especificamente,  se  cuantific6  la

modificaci6n de estructuras morfol6gicas de las dos especies herbivoras 8.  c¢Jycz7Zor#s
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y 8. /7czvcz7cczc7zsz.s creciendo de manera aislada, y se estimaron tiempos y concentraciones

umbrales  de inducci6n.  De esta manera se establece una relaci6n entre reactividad a la

serial ambiental y efectividad de la ,defensa.

En el capftulo 11 se determin6 la existencia de compromiso entre la expresi6n de

defensas  antidepi-edatorias  inducibles  y la  aptitud  competitiva en  especies  de rotfferos

herbivoros.  De  manera  especffica  se  prob6  que  (1)  un  consumidor  que  disminuye  su

vulnerabilidad   a  la  depredaci6n  via  expresi6n   de  defensas   inducibles   aumenta  su

requerimiento de recurso para mantener un cl.ecimiento poblacional cero, disminuyendo

por tanto su potencial competitivo; y (2) la inducci6n de defensas inducibles promueve

un cambio cualitativo en el resultado de la competici6n por recurso entre dos herbivoros

que comparten un recurso.

Finalmente,  en  el  capftulo  Ill  se  evalu6  la  capacidad  de  la  defensas  inducibles

como  promotoras  de  coexistencia  entre  especies,  a  trav6s  de  un  incremento  en  la

unifoi-midad y la probabilidad de persistencia de dos especies de rotiferos que comparten

depredadores y recursos.

Estos  tres  estudios  cubren aspectos relevantes  y no  explorados previamente,  en

los t6picos referentes a la for-rna de expresi6n de las defensas inducibles en rotfferos, la

evaluaci6n de costos poblacionales y comunitarios de la plasticidad fenotfpica, asi como

la  estructuraci6n  comunitaria  en  t6rminos  de  diversidad,  exclusi6n  y  persistencia  de

poblaciones, mediadas por respuestas plasticas.



9

Literatui-a citada

Abrams  PA  (1992)  Predator that  benefit prey  and prey  that  harm predators:  unusual

effects of interacting foraging adaptations. Am. Nat.  140: 573-600.

Abrams PA I(1995) Implications of dinamically variable traits for identifying, clasifying

and  measuring  direct  and  indirect  effects  in  ecological  communities.  Am.  Nat

146:  112-134.

Abrams  PA  (1999)  Is  predatoi--mediated  coexistence  possible  in  unestable  systems?.

Ecology 80 (2): 608-621.

Abrams  PA  (2000)  The  impact  of Habitat  Selection  on  the  Spatial  Heterogeneity  of

Resour.ces in varying environments. Ecology 81 : 2902-2913.

Abrams PA (2007) Defining and measuring the impact of dynamic traits on interspecific

interactions. Ecology 88: 2555-2562.

Abrams PA,  Menge BA, Mittelbach  GG,  Spiller DA & P Yodzis  (1996)  The Role of

Indirect Effects in Food Webs. In: Polis GA & K0 Winemiller (Eds) Food Webs.

Integration of Patterns & dynamics. Chapman & Hall. New York.

Agrawal  AA   &  Karban  R   (1999)  Why  Induced  defenses   may  be  favoured  over

constitutive strategies in plants. In:  Tollrian R & Harvell CD  (Eds) The ecology

and evolution of inducible defenses.  Princeton University Press,  Princeton, NJ,

pp 45-61.



10

Anholt BR, Werner E & Skelly DK (2000) Effect of food and predators on the activity

of four larval ranid frogs. Ecology 81 : 3509-3521.

Bamett HK & JS Richardson (2002) Predation risk and competition effects on the life-

history characteristics  of larval Oregon spotted frog  and larval red-legged frog.

Oecologia 132:436444.

Benard MF (2004) Predator-Induced Phenotypic Plasticity in Organisms with Complex

Life I-Iistories. Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst. 35:651-73

Berenbaum  MR  &  AR  Zangerl  (1999)  Coping  with  life  as  a  menu  option:  inducible

defenses  of the  wild parsnip. pp.  10-32.  In:  Harvell,  D.  and Tollrian (eds.)  The

Ecology   and  Evolution   of  Inducible   Defenses.   Princeton   University   Press,

Princeton, NJ.

Bollens   SM,   BW  Frost   &  TS   Lin  (1992)   Recruitment,   growth,   and  diel  vertical

migration of Euphausia pacifica in a temperate fjord. Mar. Biol.  114: 219-228.

Bolker 8, llolyoak M, Kri.van V, Rowe L & Scbmitz 0 (2003) Connecting theoretical

and empirical studies of trait-mediated interactions. Ecology 84,  1101-1114.

Br6nmark   C   &  JG  Miner   (1992)   Predator-induced  phenotypical   change   in   body

morphology in cmcian caxp. Science 258: 1348-13'50.

Ceh  J,  Molis  M,  Dzeha  TM  &  M  Wahl  (2005)  Induction  And  Reduction  Of Anti-

Herbivore Defenses  In Brown And Red Macroalgae Off The Kenyan  Coast.  J.

Phycol. 41 : 726-731



11

Chase JM, Abrams PA, Grover JP, Diehl S, Chesson P, Holt RD, Richards SA, Nisbet

RM  &  TJ  Case  (2002)  The  interaction  between  predation  and  competition:  a

review and synthesis. Ecology Letters, 5: 302-315.

de Mazancourt C & M Loreau (2000) Gi-azing optimization, nutrient cycling, and spatial

heterogeneity  of plant-herbivore  interactions:  should  a palatable plant  evolve?.

Evolution 54 (1): 81-92.

Dicke  M  (1999)  Evolution  of  induced  indirect  defense  of  plants.  In:  Tollrian  R  &

Harvell  CD  (Eds),  The  ecology  and  evolution iof inducible  defenses.  Princeton

University Press, Princeton, NJ, pp 62-88.

Dicke M, & Grostal P (2001) Chemical detection of natural enemies by ai.thropods: An

Ecological Perspective. Ann. Rev. Ecol. Syst. 32:  1-23.

Dodson S (1989) Predator-induced reaction norms. Bioscience 39: 447-452.

Eldestein-Keshet L  & MD  Rausher (1989) The effects  of inducible plant defenses  on

herbivore populations.  1. Mobile I-Ierbivores in continuos time. Am. Nat.133 (6):

787-810.

Enrfquez-Garcfa C,  Chapan-o-Herrera DJ, Nandini S  & Sarma SSS  (2007) Life history

strategies  of 87iczchz.o7?zfs  /7czvcz7?cze#sz.s  subject  to  kaii-omones  of  vertebrate  and

invertebrate predators. Chemistry and Ecology 23(4): 303-313

Epp  RW  &  Lewis  WM  (1984)  Cost  and  speed  of locomotion for rotifers.  Oecologia

61:289~292.



12

Fryxell JM  & Lundberg P  (1998)  Individual Behavior and  Community Dynamics.  In:

Population and Community Biology Series 20.  Chapman and Hall, NY, pp 70-

79.

Fussmann  GF,  Ellner Sp,  Shertzer KW  & NG Hairston Jr.  (2000)  Crossing  the Hopf

Bifurcation in a Live Predator-Prey System. Science 290:  1358-1360.

Gilbei.t  JJ  (1966)  Rotifer  Ecology  and  Embryological  Induction.  Science  151:   1234-

1237.

Gilbert   JJ   (1980)   Further   observations   on   developmental   polymorphism   and   its

evolution in the rotifer 87iczc/£z.o7t#s' cczJycz#orL/f. Freshw. Biol.  10: 281-294.

Gilbert J (1999) Kairomone-Induced Moxphological Defenses in Rotifers. In: Tollrian R

& CD Harvell (eds). The ecology and evolution of inducible defenses. Princeton

University Press.

Gilbert  JJ  &  RS  Stemberger  (1984)  Control  of KerczfeJJ¢  populations  by  interference

competition from Dapfe77z.cz. Limnol. Oceanogr. 30:  180-188.

Griffin  &  Thaler  (2006)  Insect predator.s  affect plant resistance  via  density-  and  trait-

mediated indirect interactions. Ecol. Lett. 9: 338 -346.

Harvell CD (1984) Predatoi.-induced defense in a marine bryozoan. Science 224:  1357-

1359.

Harvell CD (1990) The ecology and evolution of inducible defenses.  Quarterly Review

of Biology 65: 323-340.



13

Harvell CD &.Tollrian R (1999) Why Inducible Defenses?. In: Tollrian R & Harvell CD

(Eds)  The  ecology  and  evolution  of  inducible  defenses.  Princeton  University

Press. Pp: 3-9.

Havel JE (1987) Pi.edator-Induced Defenses: A Review. In: Kerfoot WC & A Sih (Eds)

Predation. Direct and indirect impacts on aquatic communities. University Press

Of New England. London.

Huang  C  &  A  Sih  (1990)  Experimental  studies  on  behaviorally  mediated,  indirect

interactions through a shared predator. Ecology 71 :  1515-1522.

Jeschke JM & R Tollrian (2000) Density-dependent effects of prey defences. Oecologia

123:  391-396.

Kerfoot  WC   &   Sih  A   (1987)   Pi.edation.   Direct   and  indirect  impacts   on   aquatic

Communities. University Press Of New England. London.

Kohler SL & MA Mcpeek (1989) Predation risk and the foraging behavior of competing

stl.Cam insects. Ecology 70 (6):  1811-1825.

Krivan V (1996) Optimal foraging and predator-prey dynamics. Theor. Popul. Biol. 49:

265-.290.

Krivan  V  (1997)  Dynamic  ideal  free  distribution:  effects  of optimal  patcn  choice  on

predator-prey dynamics. Am. Nat.  149:  164-178.

Krivan  V  &  Schmitz  OJ  (2004)  Trai.t  and  density  mediated  indirect  interactions  in

simple food webs. Oikos  107: 239-250.



14

Lampert W (1989) The adaptive significance of diel vertical migration of zooplankton.

Functional Ecology 3: 21-27.

Lima S  (1998) Nonlethal effects in the ecology of Prdator-Prey Interactions.  What are

the ecological effects of antipredator decision-making?. Bioscience 48 (1): 25-34.

Lively CM ( 1986) Predator-induced shell dimorphism in the acorn barnacle Chthamalus

anisopoma. Evol.ution 40: 2321242.

Lubchenco  J  &  SD  Gaines  (1981)  An  unified  approach  to  mat.ine  plant-herbivore

interactions.I. Populations and Communities. Ann. Rev. Ecol. Syst.12: 405-437.

Liirling M (2003) The effect of substances from different zooplankton species and fish

on  the  induction  of  defensive  morphology  in   the   green   alga  Scc#ccZcs""s

lob/I.gzfi4s'. Journal of Plankton Research 25: 979-989.

Matsuda  H,  Michio  H  &  Abrams  P  (1996)  Effects  of predator-specific  defense  on

biodiversity and community complexity in two-trophic-level communities. Evol.

Ecol.10:  13-28.

Menge  8  (1997)  Dection  of Direct  Versus  Indirect Effects:  Were  Experiments  Long

Enough?. Am. Nat.  149:  801-823

Morin PJ (1999) Community Ecology. Blackwell Science, Inc.

Mouritsen  KN  &  Poulin  R  (2005)  Parasites  boosts  biodiversity  and  changes  animal

community structure by trait-mediated indirect effects. Oikos 108: 344-350.



15

Murdoch WW & Bence JR (1987) General predator-s and unstable prey populations. In:

Kerfoot C  & Sih A  (Eds) Predation in  aquatic communities:  direct and indirect

effects. University Press of New England, Hanover, New Hampshii.e, USA. Pp:

17-29.

Padilla  DK   &  Adolph   SC   (1996)  Plastic  inducible  morphologies   are  not  always

adaptive:    the   importance   of   time   delays   in   a   stochastic   environment.

Evolutionary Ecology   10:  105-117

Peacor  SD  (2002)  Positive  effect  of predators  on  prey  gi.owth  rate  through  induced

modifications of prey behaviour. Ecology Letters 5: 77-85.

Peacor SD & EE Wemer (2001) The contribution of trait-mediated indirect effects to the

net effects of a predator. PNAS 98 (7): 3904n3908.

Peacor SD & Werner EE (2004) How dependent are ,species-pair interactions strengths

on other species in the food web? Ecology 85: 2754-2763.

Petrusek A, Tollrian R, Schwenk K, Haas A & Laforsch C (2009) A "crown of thorns' '

is an inducible defense that protects Day/„?z.a against an ancient predator. PNAS

106: 2248-2252.

Ramos-Jiliberto  R  (2003)  Population  dynamics  of prey  exhibiting  inducible  defenses:

the  role  of  associated  costs  and  density-dependence.   Theoretical  Population

Biol.ogy 64: 221-231.



16

Ramos-Jilibelfo  R  &  E  Gonzalez-Olivares   (2000)  Relating  behavior  to  population

dynamics:  a  predator-prey  metaphysiological  model  emphasizing  zooplancton

diel v`ertical migration as an inducible response. Ecological Modelling  127: 221-

233.

Ramos-Jiliberto   R,   Gonzalez-Olivares   E   &   F   Bozinovic   (2002)   Population-level

consequences of antipredator behevior:  a metaphysiological model based on the

functional ecology of the leaf-eared mouse. Theor. Popul. Biol. 62: 63-80.

Ramos+Jiliberto  R,  Mena-Loi.ca  J,  Flores  JD,  Morales-Alvarez  W   (2008)  Role  of

inducible defenses  in the stability of a tritrophic  system. Ecological complexity

5:  183-192.

Rausher MD,  Iwao K,  Simms EL,  Ohsaki N and D Hall  (1993)  Induced resistance in

Ipomoeapurpurea.Ecohogy74(I)..r).)0-2;9.

Relyea RA (2002) Costs of phenotypic plasticity. Am Nat 159: 272-282.

RhodeS,MolisM&MWahl(2004)Regulationofanti-herbivoredefencebyF#c#s

vesz.c%JoS%s in 1.esponse to various cues. Journal of Ecology 92:  1011-1018.

Riessen HP & JD Young (2005) Daphnia defense strategies in flshless lakes and ponds:

one size does not fit all. Journal of Plankton Research 27 (6): 531-544.

Rinaldi S, Gragnani A & S De Monte (2004) Remarks on antipredator behavior and food

chain dynamics. Theor. Popul. Biol. 66: 277-286.



17

Sih  A,  Crownley  PH,  Mcpeek  MA,  Petranka  JW  &  Strohmeir  K  (1985)  Predation,

competition   and  prey  communities:   a  review   of  field  experiments.   Annual

Review of Ecology and Systematics  16: 269-311.

Sih A, Englund G & Wooster D (1998) Emergent impacts of multiple predators on prey.

Trends in Ecology and Evolution.13: 350-355.

Stemberger  RS  (1988)  Reproductive  costs  and  hydrodynamic  benefits  of chemically

induc.ed defenses in KerczfeJ/cz fcsJzfczo. Limol Oceanogr 33 : 593-606

Stembergei-RS & JJ Gilbert (1987) Defenses of planktonic rotifers against predators. In:

Kerfoot WC  &  A  Sih  (Eds)  Predation.  Direct  and  indirect  impacts  on  aquatic

communities. University Press Of New England. London.

Strauss  S  Y,  Rudgers  JA,  Lau  JA  &  Irwin  RE  (2002)  Direct  and  ecological  costs  of

resistance to herbivory. Trends in Ecology and Evolution 17: 278-285.

Tolli.ian  R  &  CD  Harvell  (1999).  The  ecology  and  evolution  of  inducible  defenses.

Princet.on University Press. London

Trussell  GC  &  LD  Smith  (2000)  Induced  defenses  in  response  to  an  invading  crab

predator: An explanation of historical and geographic phenotypic change. PNAS

97(5): 2123-2127.

van  der Stap  I,  Vos  M,  Verschoor AM,  Helmsing NR  & Mooij  WM  (2007)  Induced

defenses  in  herbivores  and  plants  differentially  modulate  a  trophic  cascade.

Ecology 88: 2474-2481.



18

Van  Veen  F,  van  Holland  PD  &  HC  Godfray  (2005)  Stable  coexistence  in  insect.

communities due to density-and trait-mediated indirect effects. Ecology 86 (12):

1382-1389.

Verschoor  AM,  Vos  M  &  I  van  der  Stap  (2004)  Induci'ble  defences  prevent  strong

population fluctuations in bi- and tritrophic food chains Ecology Letters 7:  1143-

1148.

Vos  M,  Kooi BW,  DeAngelis  DL  & WM Mooij  (2004a)  Inducible  defences  and  the

paradox of enrichment. OIKOS  105: 471-480.

Vos M, Verschoor AM, Kooi BW, Wackers FL, DeAngelis DL & WM Mooij  (2004b)

Inducible defenses and trophic structure. Ecology, 85(10): 2783-2794.

Werner EE (1991)  Nonlethal effects  of a predator on competitive inter.actions between

two anuran larvae. Ecology 72 (5):  1709-1720.

Wemer   EE   &   BR   Anholt   (1996)   Predator-Induced   Behavioral   Indirect   Effcts:

Consequences  to  Competitive` Interactions  in  Anuran  Larvae.  Ecology  77  (1):

157-169,.

Wemer  EE  &  SD  Peacor  (2003)  A  review  of trait-mediated  indirect  interactions  in

ecological communities. Ecology 84 (5):  1083-1100.

Wootton JT (1994) Pi.edicting direct and indirect effects:  an integrated approach using

experiments and path analysis. Ecology 75 (1):  151-165.



19

Yamauchi  A  & N  Yamamura  (2005)  Effects  of defense  evolution  and  diet choice .on

population dynamics in a one-predator-two-prey system. Ecology 86: 2513-2524.

Yodzis  P  (.1988)  The  indeterminancy  of ecological  interactions  as  perceived  through

perturbation experiments. Ecology 69: 508-515.



CApfTULO I.

20

BENEFICIOS, COSTOS Y REACTIVIDAD DE DEFENSAS

INDUCIBLES : UNA PRUEBA EXPERIMENTAL CON

ROTIFEROS BRACH16NIDOS
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Defensas antidepredatorias inducibles, son un impoi-tante tipo de respuesta por parte de

diversas  especies presas  a sefiales  quinicas liberadas por depredadores. La reactividad

morfo16gica   ante  cambios   en  las   sefiales   ambientales  puede   descomponerse   en  la

capacidad   de   modificaci6n   fenotfpica   en   funci6n   del   tiempo   de   exposici6n   al

infoqufmico  y  de  la  concentraci6n  del  infoquinico.  Se  postula  que  la  inducci6n  de

defensas  muy  costosas  requerira  mayor  tiempo  de  exposici6n  al  infoquimico  y/o  de

mayor concentraci6n de 6ste.

En rotfferos  de  agua  dulce,  Brczcfez.o77i!s  cczJyczzzo7.%s  y  8.  frclvcz#czc7csz.S,  se prob6

experimentalmente  la  hip6tesis  de  que  especies  capaces  de  desai-rollar  defensas  que

otorgan un mayor beneficio y son memos  costosas,  son mas I-eactivas  a la pi.esencia de

sefiales  de  depredadores,  requiriendo  un  menor  tiempo  de  exposici6n  y  una  merior

concentraci6n  de  infoquinico  para  ser  inducidas  que  aquellas  especies  con  defensas

memos beneficiosas y mas costosas.

Ambas  especies  presentaron  costos  poblacionales  asociados  a  la  inducci6n  de

defensa antidepredatoria, que se traducen en una disminuci6n de tasas de crecimiento en

pi-esencia  de  infoquinicos.  Este  costo  fue  mayor  para  8.   cc}JyczJZor#s  que  para  8.

/?czvcz73cze/7sz.a.    Las    modificaciones    morfo16gicas    de    ambas    especies    constituyeron
I

defensas   efectivas.   Estas   defensas   otorgaron   un   mayor   beneficio   bruto   para   8.

/£civcz7£c}e7tsz.a  respecto  a  8.  cczJyczJZor%S,  estimado  a  trav6s  del  cambio,  ejercido  por  la

inducci6n de defensas,  en la respuesta funcional  del depredador a la densidad de cada
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una de las dos especies presa. La I-eactividad exhibida por 8.  c¢Jycz7Zor#S fue mayor que

la presentada poi- 8. /2czv¢J?czcJts'z.s', 1o que sugiere que la I.elaci6n beneficio/costo evaluada

en poblaciones aisladas no explica diferencias en reactividad a la sefial inductora.

Palabras    clave:    esti-ategia    antidepredatoria,    plasticidad    fenotipica,    umbrales    de

inducci6n, infoquinicos.
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Introducci6n

En  sistemas  planct6nicos,   las   defensas   antidepredatorias   inducibles  representan  un

importante tipo de respuesta por parte de las presas a sefiales qufmicas liberadas por sus

depredadores.  Cuatro  son los  factores  que se ban identificado  como  necesarios para la

evoluci6n  y  persistencia  de  defensas  inducibles:   (1)  la  presi6n  selectiva  del  agente

inductor debe ser variable,  (2)  es necesaria una serial indicadora de amenaza confiable

que  active  la  defensa,  (3)  1a  defensa  debe  ser  efectiva,  y  (4)  una  defensa.  inducible

incur-rirfa en un costo compensado por el beneficio de la defensa (I-Iarvell 1990, Padilla

& Adolph 1996, Tollrian & Harvell 1999, Relyea 2002).

La teorfa predice  que  las I.espuestas .fenotipicamente plasticas  son inducidas  en

ambientes  donde  confieren  una mayor  adecuaci6n  biol6gica respecto  del  fenotipo  no

inducido   (beneficio),  mientras  que  en  otros  ambientes  no  son  inducidas  dado  que

pi.esentan   una   menor   adecuaci6n   biol6gica   que   el   fenotipo   no   inducido   (costo)

(Stemberger    1988,    Harvell    1990,   Tollrian   &   Harvell    1999).    A   partir   de   esta

consideraci6n,  se  ha  concluido  que  los  organismos  desan.ollaran  defensas  en  directa

proporci6n  al  riesgo  de  depredaci6n  y  en  proporci6n  inversa  al  costo  de  la  defensa

(Tollrian  & Harvell  1999).  Asi,  el  beneficio  de  la  defensa  sera  maximo  en  cuanto  se

logre una mayor raz6n efectividad/costo, que sei.a funci6n del tiempo de exposici6n y de

la  intensidad  de  la  sefial   ambiental  requeridos  para  que  la   defensa  sea  gatillada,

implicando un menor costo para ello (Harvell & Padilla  1990, Padilla & Adolph  1996,

De Witt cf CZJ.  1998).
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La presencia de  sefiales  ambientales  confiables  es  crucial en el  tipo  de defensa

que  se  vera  favorecida  en  dicho  ambiente  (Padilla  &  Adolph  1996).  Dado  que  los

infoquinicos  se  pueden  acumular  en  el  medio,  6stos  constituyen buenas  sefiales  para

gatillar defensas  como las de tipo morfo16gico, que a menudo requiei.en un perfodo de

latencia desde que la sefial es percibida hasta que la defensa es exhibida y que requieren

de  umbrales  de  concentraci6n  de  infoqufmico para  su  activaci6n.  Se postula que  esto

previene  a  las  presas  contra  la  formaci6n  de  defensas  costosas  ante  "falsas  alarmas"

(Tollrian & Harvell 1999, Duquette ef CZJ. 2005).

En rotiferos  se  ham  descrito  varios  tipos  de  defensas  inducibles,  destacando  el

desari.ollo y elongaci6ii de espinas (Gilbelf 1966,1999, Stembergei-& Gilbert 1987), asi

como conductas de evasi6n. de depredadores (Gilbert & Hampton 2001,  Gilbelf & Kit.k

1988),   cambios   en   rasgos   de   historia   de   vida   (Walz   1995),   e   incremento   en   la

producci6n de deterrentes  quimicos  (F61ix cf CZJ.  1995, Walsh cf CZZ.  2006). Los rotiferos

muestran una gran variabilidad interespecffica, e incluso interclonal, en el desai.rollo de

espinas  en  respuesta  a  la  presencia  de  depredadores  zooplanct6nicos  (Gilbert  1999,

2001),   1o   que   ha   sido   1.eportado   especialmente   para   la   interacci6n   brachi6nidosl

AspJCI#c/7#a   en   aguas   dulces   (Gilbert   1966,   Sarma   1993,   Iyer   &   Rao   1996).   La

elongaci6n    de    espinas    anteriores    y/o    posteriores    es    una    conspicua    defensa

antidepredatoria   inducible,   comtinmente   observada   en   rotfferos   brachi6nidos,   que

confiere el beneficio de un reducido 6xito en los ataques de sus depi.edadores (Nandini cf

c,'.  2003).
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Existen  varias  especies  de  rotfferos  que  desarrollan  espinas  en  respuesta  a

infoquinicos liberados por depredadores tales como AspJcz77cfe77cz,  sin embargo es escasa

la literatura que se ha enfocado en la evaluaci6n de sus costos a nivel poblacional (Epp

&  Lewis  1984,  Stemberger  1988).  Si  bien  la  relaci6n  entre  producci6n  de  espinas  y

riesgo  de  depredaci6n  ha  sido  analizada  para  diversas  especies  de  rotiferos  (Garza-

Mourifio ef CZZ.  2005, Enrfquez-Garci'a ef clJ.  2007, Green 2007, Pav6n-Meza ez CZJ.  2007),

especialmente   brachi6nidos,   muchos   de   los   estudios   que   abordan   este   tipo   de

polimoi.fismos   analizan  la  magnitud  de  la  defensa  tras  un  perfodo  prolongado  de

exposici6n  a kairomonas,  relativo  al tiempo  de vida del individuo.  Esta aproximaci6n,

por tanto, no permite estimar el tiempo de exposici6n a infoquimicos requerido para la

producci6n o elongaci6n de espinas de una poblaci6n experimental.

Gilbert (1966) mostr6i tempranamente que la inducci6n de fenotipos defendidos

(exuberantes,   segtin   su  propia  definici6n)   ocurre   dui-ante  la  formaci6n  de  huevos

producidos por madres cultivadas en un medio condicionado con AspJcz#c/?I?c}, de manera

tal que la inducci6n de la defensa ocilrre de una generaci6n a la siguiente. Sin embargo,

defensas en rotffei.os, asi como en otros organismos, involucran un retardo desde que se

produce el cambio en el ambiente hasta que el nuevo fenotipo esta disponible. Por tanto,

en un ambiente que es variable a la escala del ciclo de vida de un individuo, la rapidez

de cambios ambientales podri'a ser mayor que la capacidad de un individuo de producir

el  fenotipo  defendido  (Levins  1968),  lo  que  te6ricamente  reducirfa  la  ventaja  de  la

plasticidad  (Padilla  &  Adolph  1996).  Por  tanto,  en  poblaciones  naturales  donde  las

generaciones se superponen, es espei-able encontral- proporciones variables de fenotipos
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defendidos y no defendidos dependiendo del momento en que la sefial ambiental se hace

perceptible para los individuos y del tiempo requerido para que cada individuo produzca

una nueva gen.eraci6n.

Este aspecto resulta de inter6s dado que las densidades de poblaciones naturales

de rotfferos depredadores alcanzan un maximo durante breves peri'odos del afro (Nandini

1999), tras el cual sufren una fuerte declinaci6n. Por tanto, una defensa eficiente en estos\

sistemas debiera involucrar una rapida respuesta a cambios en sefiales de depredadores.

La magnitud de las respuestas defensivas morfol6gicas desaiTolladas en rotfferos

se relaciona directamente con el tamafio corporal de la presa (Sarma  1993,  Sarma ef CZZ.

1998, Nandini et al 2003,  Garza-Mourifio et al 2005),  sin embargo una misma especie

presa respondera diferencialmente segtin el tipo de depredador (Duncan 1983, Enrfquez-

Garcta. et al. 200]). Brachionus calycif lorus y 8.  hqvanaensis son comxmes flab.bitautes

coexistentes en cuexpos de agua dulce, cuyos rangos de tamafio son 180-250 Lim, y 100-

175  prm,  respectivamente.  Mientras  8.  cc}JyczJZo7-Its pierde  completamente  o  reduce  de

manera   importante   la   longitud   de   sus   espinas   postero-laterales   en   ausencia   de

AxpJcz77c/7#¢  (Gilbert  2001),  8.  /€czvcz77czcJ?sz.J,  retiene  largas  espinas  posteriores  incluso

dui.ante  largos  perfodos  en  ausencia  de  depredador  (Garza-Mourifio  cf  CZJ.  2005).  Sin

embargo, esta especie muestra cambios morfol6gicos estacionales que, por lo general, se

coiTelacionan   fuertemente   con   la   abundancia   de  AxpJcz7tcfe#cz.   Por   tanto   se   espera

encontrar diferencias en las respuestas defensivas entre poblaciones  de ambas especies,

tanto  en  el  tamafio  relativo  de  sus  estructuras,   asf  como  en  la  reactividad  de  su

morfologia   ante   cambios   en   las   sefiales   ambientales.   Este   tiltimo   aspecto   puede
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descomponerse  en  dos  I-asgos  especificos:  la  capacidad  de  modificaci6n  fenotfpica  en

funci6n del tiempo de exposici6n al infoqufmico y la capacidad de respuesta en funci6n

de la concentraci6n del infoquinico. Te6ricamente es posible postular que defensas muy

costosas  deben  expresarse  s61o  cuando  6stas  sean necesarias  y por tanto  su  inducci6n

requerira de mayor tiempo de exposici6n al infoqufmico y/o de mayor concentraci6n de

6ste.  Por  el  contrario,  especies  que presenten  defensas  poco  costosas  pueden  ser mas

sensibles al riesgo de depredaci6n.

Las  diferencias  reportadas  entre  8.  cclJyczzzo7.#S  y  8.  /cczvcz#cze72sz.f  respecto  del

tiempo  de 1.etenci6n de  defensas  morfol6gicas  tras la relajaci6n de la depredaci6n y el

tamafio relativo de sus estructuras defensivas, permiten considei.ar a estas especies como

modelos biol6gicos para someter a prueba la siguiente hip6tesis: especies que presenten

defensas  que  otorguen  un  mayor  beneficio  (protecci6n  contra  depredadores)  y  que

impongan   un   menor   costo   (disminuci6n   del   crecimiento   poblacional)   seran   mas

reactivas  a la presencia  de  sefiales  de  depl-edadores,  requiriendo  un  menor tiempo  de

exposici6n y una menor concentraci6n de infoquinico para la inducci6n de la defensa

que aquellas especies con defensas memos beneficiosas y mss costosas..

A fin de cuantificar la.reactividad de la respuesta defensiva al infoquinico, y sus

costos  asociados,  se estim6 la variaci6n en rasgos morfol6gicos  y tasas  de crecimiento

poblacional   para   los   rotiferos   presa   BJ~czc/?I.oJ?zfs   cczzycz7Zor#J   y   8.    /7czi;czJ7czc7?sz.5.,    en

funci6n del tiempo de exposici6n a infoqufmicos y de la concentraci6n de infoquinicos

liberados    por   el    rotffero    depredador   AxpzczJ7cfe7zcz    Z7rz.gfezwcJ/I..    La    evaluaci6n    del

"beneficio"  asociado  a  la  defensa  se  estim6  a  trav6s  del  cambio,  ejercido  por  la
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inducci6n de defensas,  en la respuesta funcional del depredador a la densidad de cada

una de las dos especies presa.

Materiales y M6todos

Cultivo de especies experimentales

EL depredrhor. Asplanchna brighiwelli y tos tlerbivoros 8.  calyciflorus y 8. havanensis

fueron aislados de lagos templados de Chile Central: Tranque Pitama (33°27'S-70°49'O)

y Fmbalse Rapel (34°09'S-71°26'O). Se iniciaron cultivos monoclonales a pal.tir de una

tinica hembra amfctica que fueron mantenidos bajo  condiciones  de laboratorio por dos

meses  antes  de  su  uso  en  experimentos.  Tanto para mantener los  cultivos  como para

llevar  a  cabo  los  experimentos  se  utiliz6  agua  dulce reconstitufda  (U.S.  EPA,  Weber

1993)  euriquecido  con  vitaminas:   100  mg.L-I  tiamina  (81),  0.5  mg.L-1  biotina,  y  0.5

mg.L-1 cianocobalamina (812).

Los cultivos stock de rotiferos presa fueron alimentados diariamente con el alga

verde  CfeJorcJJ¢  wcJgcz7.z.s  en  una  densidad  de  0.5.106  eel.mL-I,1a  que  fue  cultivada en

medio basal Bold (Borowitzka & Borowitzka 1988). Para su utilizaci6n como alimento,

el alga fue cosechada en fase de crecimiento exponencial y centrifugada a 3000 rpm por

5 min.

A.  67-I.g/€fwezJz.  rue  cultivada  en  vasos  de  500  mL  y  alimentada  diariamente  czd

libitum con uun me;zch de presas del g€nero Brachioiuns (8. calycif lorus, 8. caudatus, a.

/c¢vcz7€c}c7cs!.a   y  8.   pczfifz%s).   Las   condiciones   experimentales   fueron:   pH   7.5   ±   0.,1,
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temperatura 25  ± 0.5°C,  e iluminaci6n fluorescente difusa con un fotoperfodo de  12: 12

(I:d). Los medios de cultivo fueron reemplazados diariamente.

Ci-ecimiento poblacional

Los  rotfferos  8.   cczJycc#o7~%s.  y  8.   /£czvcz#cze#sz.s  fueron  expuestos   a  infoquinicos  del

depredador en  ausencia  de AspJcz77c/37ccz.  Este medio  EPA  condicionado  (Wallace ef CZJ.

2006) por el  depredador fue preparado  separadamente en regimen diario  manteniendo

AfpJcz7tc/c7tcz en  seis  densidades:  0.005,  0.01,  0.02,  0.1,  0.25  y 0.5  ind.mL-1,  y un medio

conti.ol sin AspJcz#c/773cz. El medio control consisti6 en agua precondicionada s61o con la

mezcla  de rotfferos  que  sirvieron  de  presa para  el  depredador.  En  la preparaci6n  del

medio pi.econdicionado, cada dia individuos de Axp/cz7?c/777cz fueron removidos del medio

tras permanecer en 61 por 24 h, con ayuda de un filtro de 50 urn. El medio fue entonces

filtrado a trav6s de un filtro de membrana de 0.45 urn, y el pH fue ajustado a 7.5 ± 0.1

para ser utilizado como medios experimentales en los distintos niveles del tratamiento.

Se  utilizaron  vasos  precipitados  de  50  mL  conteniendo  20  mL  de  medio  con

microalga C.  v%Jgczrz.a en una densidad de 106 cel.mL-1 para cada especie de brachi6nido

por separado. Los experimentos fueron iniciados con una densidad de brachi6nidos de 1

ind.mL-1   obtenidos   de   los   cultivos   stock  en   fase   de   crecimiento   exponencial.   Se

utilizaron  56  contenedores   experimentales   (2  especies   de  rotfferos  x  7  niveles  de

kairomona x 4 replicas). Los rotfferos de cada vaso fueron contados diariamente, usando

3-4 alfcuotas de  1  mL toda vez que no fue posible realizar censos exhaustivos debido a

las  altas  densidades  poblacionales.  Posterior  a  ello,  todos  los  rotfferos  de  cada  vaso
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fueron  transferidos   a  medio   control   o   medio   condicionado   segtin  la  densidad  de

depredador  fijada,   con   microalga   en   la   densidad   sefialada.   Los   experimentos   de

ci.ecimiento fueron finalizados despu6s de 15 dfas, cuando las poblaciones comenzaron a

declinar.

Las trayectorias de densidad poblacional fueron comparadas mediante ANOVA

de  medidas  repetidas,  previa  revisi6n  de  los  supuestos  de  normalidad  (prueba  K-S),

homocedasticidad  (prueba de Levene)  y  esfericidad  (prueba  de Mauchley)  G]ig.  2  del

Ap6ndice).  La  tasa  de  crecimiento  poblacional  intrinseco  r  (dia-1)  fue  calculada para

cada replica como la pendiente de la curva lnIV, versus tiempo (Fernindez-Araiza ef CZJ.

2005),  dent.ro  de  la  fase  de  crecimiento  exponencial para  todas  las  replicas  de  ambas

especies. Las tasas fueron comparadas mediante ANOVA de una via y se realiz6 un test

Dunnett de compai-aciones mtiltiples (Fig. 3 del Ap6ndice).

Con  estos  resultados   se  identificaron  las   densidades   de  AspJcz#ch#a  que  no

tuvieron efecto sobre los valores de r estimados para 8.  cczJycz#or%s y 8.  faclvcz#cze#sg.S, y

aquellas  q.ue  determinaron  valores  de  r  reducidos  respecto  del  control.  Para  ambas

especies se estim6 un valor de costo poblacional como la raz6n entre los valores de r de

estos dos grupos.

Respuestas funcionales

Con el prop6sito de cuantificar el consumo de cada presa por AxpJcz#cfe#¢ y compararlo

con  el  consumo  de  ambas  presas  cuando  se  encuentran  inducidas,  se  estimaron  las
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respuestas  funcionales  sobre  cada  i'tem  de  presa,  tanto  en  su  condici6n  normal  sin  la

serial  inductoi.a,  como  despu6s  de  desan.ollar  espinas.  El  medio  precondicionado  fue

preparado con una densidad de depredadores mayor al umbral de inducci6n identificado

previamente, y por un peri'odo supei.ior al minimo necesario para inducir defensas. Para

cada una de las  dos  especies presa  se utilizaron 7  densidades poblacionales  diferentes

(0.25,  0.5,  1,  2,  4,  8  y  16  ind.mL[)  con  5  replicas  en  cada  nivel.  Se  introdujeron  2

individuos de A.  brz.g/3fwezJz. (previamente mantenidos en inanici6n por 2 h) en cada vaso

experimental con 20 mL de medio y un tipo de presa en las densidades especificadas. Se

permiti6 que los depredadoi-es se alimentaran por 45 minutos, tras lo cual fueron fijados

con  formalina  diluida  (5%)  y  se  revis6  su  contenido  estomacal.  El  ntimero  de presas

consumidas  por  depredador  fue  expresado  como  la  media  del  ntimero  de presas por

depredador registradas dentro de sus est6magos.

Se realiz6 una regresi6n no lineal por minimos cuadrados de los datos, de manera

de  estimar  el  ajuste  a  una  respuesta  funcional  tipo  11,  de  la  forma   y = czjx/(1+c}H*),

donde   a   y   Zr   corresponden   a   la   tasa   de   ataque   y   tiempo   de   manipulaci6n,

respectivamente,  y x a la densidad de presa.  Se estim6  una medida del beneficio de la

defensa  como  la  raz6n  entre  los  parametros  a  y  H  de  la  ecuaci6n  de  la  respuesta

funcional obtenida para organismos defendidos y no defendidos. La significancia de los

beneficios     calculados     se     prob6     mediante     pruebas     de     permutaci6n     (3000

aleatorizaciones).

Cambios morfo16gicos inducidos
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Con el prop6sito de medir la 1-espuesta morfol6gica de 8.  cozyczJZorws y A.  feczvcz7tczc7tsz.s

al  infoquinico  (kairomona)  de  A5pJ¢7cc/£7ccz,  se  mantuvieron  cultivos  experimentales

como  se  explic6  previamente.  Las  concentraciones  de  kairomona  utilizadas  fueron

seleccionadas  enti.e  las  densidades  de  depredador  descritas  en  el  punto  anterior.  EI

cultivo de cada especie de brachi6nido fue iniciado con densidad de  1  ind.mL-1  en  150

mL,  alimentado  con  C.   v%Jgcz7i.I  en  densidad  de  106  cel.mL-1.  Se  utilizaron  24  vasos,

experimentales  (2 especies  de rotifero x 4 niveles  de kairomona x 3 replicas).  De cada

vaso se extrajeron 50 individuos maduros (portando huevos) y se fijaron en formalina al

5% en los dfas 0, 2, 4, 6, y 8. Se obtuvieron imagenes digitales bajo microscopio, sobre

las  que se midieron la longitud de las  espinas  anteriores  y posteriores,  y la longitud y

ancho corporal. Todas las mediciones fueron hechas con el software UTHSCSA Image

Tool pal.a Windows v.3.0.

Cada  inedida  morfo16gica  registrada  por  individuos   fue   contrastada  con  el

percentil 95 de la distribuci6n de medidas obtenidas en el control (sin kairomona), para

cada  dia  analizado.  De  esta  manera  se  categorizaron  las  medidas  morfol6gicas  con

valores 1 o 0, segtin si el atributo result6 mayor o menor que el percentil 95.

Se estimaron concentraciones de kairomona umbrales y tiempos de exposici6n a

la kairomona umbrales pal.a inducir el cambio  de estado en cada atributo al 50% de la

poblaci6n medida, mediante una regresi6n pi.obit.
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La  duraci6n  de  la  fase  de  crecimiento  exponencial  de  ambas  especies  de Brczc/?I.o#z(£

dependi6  de  la  densidad  de ASpJc}73cfr7€¢  con  que  se  precondicion6  el  medio,  variando

desde 5-9 dfas para 8.  cczJycz7Zor#s y  10-12 dfas para 8.  /cczvjz77czc7ts'is.  Los resultados del

ANOVA de medidas repetidas, mostraron efectos significativos de interacci6n (p<0.001)

entre  factores   (kairomona  y  tiempo)   sobre  las   densidades  poblacionales  de  ambas

especies (Fig. 2 del Ap6ndice).

Tanto en 8.  cczJyczJZo7-4£f como en a. /€¢vczJ?cw7csz.s, las poblaciones experimentales

mostraron mayores valores de r en los controles y en el tratamiento con densidad 0.005

ASpJcz#c/c%cz.mL-1 , 1-especto de las restantes densidades de kairomona (Dunnett, p< 0.05).

No hubo diferencias significativas en valores de J~ entre los tratamientos 0.025, 0.1, 0.25

y  0.5  AxpJcz#c/?#cz.mL-I,  por  lo  que  la  concentraci6n  de  kairomona  presente  en  una

densidad  de 0.1  Asp/cz#cfe#cz.mL-I  se consider6  suficiente para producir un costo  en las

poblaciones  presa,  evaluado  en  una  disminuci6n  significativa  de  la  tasa  intri'nseca  de

crecimiento. En la Figura I  se muestra la disminuci6n en tasas de crecimiento promedio

de  8.   coJycz7Zqr%s  y  8.   /7c}vcz7?czezsz.a  entre  los  tratamientos  agrupados  que  mostraron

disminuci6n  significativa  en  r (2 0.025 AxpJa%c/„tc}.mL-I)  respecto  de los  tratamientos

control  y  0.005  Asp/cz77c/„tcz.mL-I.  Esta  medida  se  consider6  indicativa  de  un  mayor

costo de la defensa para 8.  cczJycz#or4!s respecto de 8.  %czvcz#czc#sz.s.
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B. calycif oorus       B. havanaensis

Figura  1.  Estimador  del  costo  de  la  defensa  para  las  dos  especies  de  este  estudio,

calculado   como   el   complemento   del   cuociellte   entre   las   tasas   de   intrinsecas   de

crecimiento   poblacional   con   inducci6n   (>   0.025  AfpJcz#c/€7?cz.mL-1)   y   sin   induci6n

(control y 0.005 ASpJcz#c/"?cz.mL-1). Ban.as de elTor colTesponden a IC 95%. Los valores

son significativamente diferentes (t-test, p <0.001).

Respuestas funcionales

Las   curvas   de   respuesta   funcional   de  AspZcz#ch#a   se   ajustaron   significativamente

(p<0.05) a una respuesta tipo 11 para ambos tipos de presa, tanto para morfos inducidos

como no inducidos (Tabla  1, Fig. 4 del Ap6ndice). AspJcz73ch#¢ consumi6 8.  feczvcz#czc#sz.S
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a una mayor tasa que 8.  cczJyc!Zzor%s en todas las densidades de herbivoros probadas. La

tasa  de  ataque  (cz)  por  parte  de  AxpJcz#c/£#¢  se  ve  igualmente  disminuida  en  ambas

especies  como  consecuencia  de  las  defensas,  sin  embargo  8.  /£czvc}7zclc7£s'z.I  tambi6n  se

favor.ece mediante un incremento en el tiempo de manipulaci6n ® requerido para ser

consumido por el depi.edador (Fig. 2). Esto sugiere que el desarrollo de defensas resulta

en un mayor beneficio para 8. feczvcz#cle#fz.s que para 8. cczJycz#or#S.

Tabla  1.  Parametros  estimados  (±  SE)  de  las  respuestas  funcionales  de A.  brz.g/7twcJ#

para las  dos  especies presa en condiciones con y sin defensa.  Las curvas tipo 11,  de la

formay=czjx/(1+czHjr),fueronajustadasmedianteminimoscuadrados(p<0.001).

Sin defensa

a                        H              F{2.                  a
B. calycif oorus   0.02 ±0.02

Defendidos

HFr2
0.66±0.59   0.52   0.004±0.005

8.  /7czvcz7cczc#s'z.£   0.076 ± 0.08   0.38 ± 0.31
0.69 ± 0.84  0.50

0.62   0.01±0.010.68±0.55   0.70
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Figura  2.   Beneficio  bi-uto   de  la  defensa  de  las   especies  presa  en  respuesta  a  A.

b7'z.g/tfwcJ/I.,  evaluado  como  el  cociente  entre  los  parametros  de la respuesta  funcional

tipo H (cz:  tasa de ataque, ff:  tiempo de maripulaci6n) con  (0.1 AxpJcz7ecfe#cz.mL-1)  y sin

defensa. Asteriscos sefialan cocientes significativos (3000 permutaciones).
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Estructuras defensivas

De lo rasgos morfo16gicos medidos, la longitud de las espinas anteriores y posteriores y

el ancho corporal permitieron el ajuste de la funci6n probit, de manera que fue posible

realizar para esas medidas una estimaci6n consistente de umbrales de inducci6n.

En el caso de 8.  ccz/ycz77or#s, el tiempo de exposici6n a la kairomona requerido

para inducir un incremento  de las  espinas  anteriores  en  el  50%  de la poblaci6n  vari6

entre  1  y 6 dfas, dependiendo de la concentraci6n experimental de kairomona (Fig. 3A).

Por otro lado, la conceiitraci6n de kairomona necesai.ia para la inducci6n del 50% de la

poblaci6n  vari6  entre  0.016 AxpJcz7tch7zcz.mL-I  en  el  dfa  2  y  0.002 AspJcz#cfe77cz.mL-1  en

promedio  a  partir  del  dia  4  (Fig.  3D).  El  tiempo  umbral  de  inducci6n  50%  para  el

incremento   de   las   espinas   posteriores   fue   mayor   para   la   concentraci6n   0.005

AxpJcz77ch77cunL],  y no difiri6 entre las concentraciones superiores,  con un valor medio

de 2.8 dfas (Fig. 38). La concentraci6n umbral para la inducci6n de la elongaci6n de las

espinas posteriores  fue  en promedio  0.001  Axe/cwfch#cz.mL-1  ya  a partir del  dfa 2  (Fig.

3E).  Para  el  ancho  corporal,  el  umbral  de  tiempo  de  inducci6n  fue  de  6.2  dfas  en

promedio  para las  mayores  concentraciones  de  kairomona  (Fig.  3C),  mientras  que  la

concenti.aci6ii umbi.al fue de 0.11 Axp/cz#cfe#fl.mL-i a partir del dia 6 (Fig. 3F).

Para 8.  /cczvcz7?cze;7sz.f , 1as espinas anteriores fueron inducidas en un peri'odo entre

1  y 6 dfas,  dependiendo  de la concentraci6n de kairomona (Fig.  3A). La concentraci6n

de   kaii-omona  pal.a   el   50%   de   inducci6n   en   espinas   anteriores   vari6   entre   0.42

ASpJcwccfe7£cz.mL]eldfa2y0.065AxpJcz#chJecz.mL-]paraeldia8(Fig.3D).Eltiempode
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inducci6n   50%   para  el   incremento   de  las   espinas   posteriores   fue   mayor  para  la

concentraci6n  0.1  Axp/cz#c/7#fl.mL],  y  no  difiri6  enti.e  las  concentraciones  superiores,

con un valor medio de 2.1  dias (Fig. 38). La concentraci6n umbral de kairomona para la

inducci6n   de   la   elongaci6n   de   las   espinas   posteriol-es   vari6   entre   0.15   y   0.05

AspJcz7£c/37?c}.mL-1  desde el dfa 2 al dia 8 de exposici6n (Fig.  3E). Para el ancho corporal

el  tiempo  de  inducci6n  fue  de  7.5  dfas  en  promedio  para  las  concentraciones  de,

kairomona  entre  0.5  y  0.1  AspJcz7icfeJ7¢.mL-I  (Fig.  3C),  mientras  que  la  concentraci6n

umbi.al de kairomona fue de 0.12 ASpJc"7c/c73cz.mL-I  a partir del dfa 8 (Fig. 3D).

Estos  resultados  indican  que  8.   ccIJyc}JZo7-#S  en  general  requiere  de  menores

tiempos  de  exposici6n  y  menores  concentraciones  de  kairomona  para  expresar  las

defensas morfo16gicas, en comparaci6n con 8. /£czvczj?czc;£Sz.s.
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I,                          4                         6                         8

Tiempo (dfas)

Figura  3.  Reactividad  de  la  defensa  inducible  de  las  especies  presa  en  respuesta  a

kairomona  de  A.   Z)J~z.g/cZwcJZz..  Panel  izquierdo:   tiempo  de  exposici6n  requerido  para

inducir increniento  de los  atributos morfo16gicos  aiializados en el 50%  de la poblaci6n

de presas  (A:  espina antei-ioi-, a:  espina posterior y C:  ancho coxporal).  Panel  derecho:

concentraci6n   de   kairomona   requerida   para   inducir   incremento   de   los   atributos
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morfo16gicos  analizados  en  el  50%  de  la poblaci6n  de  presas  (D:  espina  anterior,  E:

espina  posterior  y  F:   ancho  corpoi.al).   Ban.as   de  en.or  coiTesponden  a  IC   95%   y

asteriscos muestran difei.encia's significativas entre especies.

Discusi6n

Tanto 8.  cczJyc}#orz4S como 8.  fr¢vcz7ccze7?sz.I presentaron menores tasas de crecimiento en

presencia de infoquinicos en comparaci6n al control. Esto revela, para ambas especies

en  estudio,  un  costo  asociado  a la  inducci6n  de  defensa reflejado  a nivel poblacional.

Ti.abajos  anteriores  ham  revelado  un  patr6n  similar  en  diversos  sistemas  Afp/cz%cfe#cz-

rotifero  (Stemberger  1988,  Conde-Porcuna & Declerck  1998,  Pav6n-Meza ez CZJ.  2008,

pet-o   vcr  Stemberger   1990).   Nuestros   resultados   indican   tambi6n   que   el   costo   en

crecimiento  poblacional   es,   sin   embargo,   mayor  para  8.   cc}JyczJZor%S   que  para  8.

/cczvcz77cze#sz.r. Esta conclusi6n es sostenida por una mayoi. disminuci6n relativa de r para

8. calycif oorus.

Porotraparte,lasrespuestasfuncionalesdeldepredadoi-A.Z)7'z.g/€tweJJ#seajustan

a curvas tipo 11, consistentemente con los 1.esultados reportados poi. Nandini ef cz/.  (2003)

y  Sarma  &  Nandini  (2007)  para  distintas  presas  brachi6nidos.  Nuestros  resultados

muestran  un  menor  consumo  por parte  de A.  Grz.g/€tweJJj  sobre  ambas  presas  cuando

estas presentan  morfos  inducidos,  lo  que  sugiere  que las  modificaciones  morfol6gicas

experimentadas  por  ambas  especies  constituyen  una  defensa  antidepredatoria  efectiva.

Nuestros  1.esultados  muesti.an  que  la .expresi6n  de  defensas  morfo16gicas  otorga  un



41

mayor  beneficio  bruto  para  8.  /7czvcz7£cze77s'z.f  repecto  a 8.  ccz/ycz7Zor#s,  debido  a  que  la

primeraespecieexhibeunamayor.disminuci6nrelativaenlatasadeconsumoporparte

del  depredador.  8.  /7czvcz77czc77Sz.I  es  de  menor  tamafio  que  8.  cczzycz#or#s  per-o  con  una

mayor raz6n longitud espina/longitud corporal, lo que parece ser un efectivo mecanismo

de defensa. Nandini cf cz/.  (2003) y Sarma cf fl/.  (2003) evaluaron experimentalmente la

conducta  depredatoria  de  dos  especies  de  Asp/czJ7c/£7c¢  (A.  sz.cboJcZz.  y  A.   gz.7~ocZz.)  sobre

diferentes   presas   brachi6nidas   y   determinaron   bajas   tasas   de   captui.a   y  tasas   de

crecimiento poblacional de depredadores consumiendo exclusivamente 8. frczi;cz72cze#fz.S.

Las  densidades de AfpJcz73cfe" equivalentes  a las  concentraciones de kairomona

utilizadas  en  nuestros  experimentos  caen  dentro  del  rango  reportado  para  cuexpos  de

agua naturales  (Nandini cf cz/.  2005), y cubrieron un I-ango que abarc6 desde la ausencia

de respuesta defensiva a concentraciones bajas hasta un nivel superior asiiit6tico donde

la respuesta fue maxima y no mostr6 aumentos sucesivos a concentraciones mayores de

kairomona.

La  expresi6n  completa  de  los  cambios  morfol6gicos  en  ambas  especies  fue

observada  tras   2-6   dfas   de  exposici6n  a  la  kairomona.   Esto   sugiere  que,   en   las

densidades  de  depredador  analizadas,   ambas  especies  incrementan  gradualmente  el

tamafio de sus estructuras defensivas dui.ante 2 a 6 dias, periodo tras el cual la respuesta

alcanza  un  maximo.   Conforme   a  esto,   Van   der  Stap   et   al   (2007)   detectaron  a.

cc/.ycz#or#S   completamente   defendidos   3   dias   despu5s   de   la   inoculaci6n   con  A.

brightwel,i.
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Los  umbrales  temporales  de  inducci6n  registrados,  indican  que  a  densidades

inter-mediasdedepredador,8./2¢vcz72cze77sz.£requieremastiempoque8.cczlycz/Zow„para

inducir una elongaci6n  de  las  espinas  tanto  aiiteriores  como posteriores.  Sin embargo,

con alta concentraci6n de kaii.omona ambas especies gatillan rapidamente la espinaci6n

(2-3  dfas  de  exposici6n).  En  el  caso  de 8.  /7czvcz73cze#sz.s  la  espinaci6n  fue  dependientei

tanto  del  tiempo  de  exposici6n  como  de  la  concentraci6n  de  kairomona  a  la  que  es

expuesto. Por el contrario, Ia concentraci6n umbral requerida para inducir cambios en 8.

caJycz7Zor#£   fue   baja  en  ralaci6n   a  8.   fe¢vcz7?czc7€sz.I  e  iiidependiente   del   tiempo   de

exposici6n.  Los  cambios  morfol6gicos  en 8.  cczlycz#o7.#s  I.evelaron  un  incremento  en

longitud de  loo y 400% de las espinas anteriores y postero-1aterales, respectivamente, y

entre 30-40% para los  otros rasgos. En a.  feczvcz7ccze#fz.s,  el incremento  de la longitud de

las  espinas  fue  de  70%  (antei-ioi-es)  y  100%  (posteriores),  otros  rasgos  incrementaron

entre    30-55%.    Ambas    especies    incrementaron    su    tamafio    corporal    con    altas

concentraciones  de kairomona,  arin  cuando  ese  incremento  requiri6  mas  tiempo  y  de

mayoi.es  concenti.aciones  de kairomona que la espinaci6n.  El incremento en el tamafio

corporal  de los  dos  bi.achionidos  analizados  en  este  trabajo  caen  dentro  del rango  30-

40%reportadopara87'czc/c!.o7£zzSporPouinot(1974).

La    reactividad     a     la     depredaci6n     exhibida    poi.    8.     cczlycz/Zor#g     fue

consider.ablementemayorquelapi.esentadapol.8./2czt;¢#czc#fz.s,enespecialrespectode

la  concentraci6n  de  kairomona  necesaria  para  inducir la  defensa.  Consecuentemente,

nuestros resultados rechazan la hip6tesis planteada: la especie 8.  feczvcz#czc%sz.f obtuvo un

mayor-beneficiodeladefensayexhibi6unmenol.costopoblacionalquesucong6nere8.
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ccz/ycz77or}£s en el rango de concentraci6n de kairomona analizado, sin embargo present6

menor reactividad a la serial, en oposici6n a lo espei-ado.                                             r

No conocemos de estudios anteriores que hayan sometido a prueba una relaci6n

entre la reactividad -fz.77zz.7cg- de defensas inducibles en zooplancton y el beneficio neto de

6stas.   Posibles   explicaciones   al   patr6n   observado,   entre   otras,   apuntan   a   cuatro

alternativas  no-excluyentes:  (1)  el  costo  de  la  defensa  en  un  contexto  natural  puede,

minifestarse   como  una  reducci6n  de  tasas   de  crecimiento   como   consecuencia  de

cambios en las interacciones con otras especies. Se ham documentado compromisos entre

defensas y capacidad competitiva (Wei-ner & Anholt  1996, Relyea 2000,  2001, Wemer

&  Peacor  2003)  y  entre  defensas  y  vulnerabilidad  a  otros  depredadores  (Taylor  &

Gabriel  1992,  Tollrian  &  Dodson  1999).  De  este  modo,  la reducci6n  de  r en  nuestro

sistema aislado  serfa un mal  indice  del costo de la defensa en el ambiente natural.. Un

estimador mag fino, pero de compleja implmentaci6n, seri'a la estimaci6n de reducci6n

de 7' en un sistema multiespecffico  (e.g.  mes.ocosmos).  (2)  Costos energ6ticos asociados

a respuestas  fenotfpicas  defensivas  a. kairomonas  requieren  un  examen  de potenciales

reproductivos de fenotipos basicos y exhuberantes sobre un rango de concentraciones de

recurso  (Sarma & Rao  1987,  Sarma  1989,  Gilbert  1999) por lo que la estimaci6n aqui

realizada  en  un  nivel  de  1-ecurso   abundante  entrega  solo  una  visi6n  parcial  de  la

variaci6n del  costo.  Se requiere entonces  una evaluaci6n de costos y beneficios  de las

defensas  en  un  gi-adiente  de  1.ecursos,  particularmente  en  niveles  limitantes.   (3)  La

magnitud   del   beneficio,   medido   como   reducci6n   en   la   respuesta   funcional   del

depredador,  es funci6n de las  abundancias relativas  de las presas  alternativas  y/o de la
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densidad  del  depredador.  Nuestras  mediciones  de tasas  de  consumo  fueron  realizadas

con cada una de las presas por separado y bajo condiciones constantes  de densidad del

depredador. En este caso, un siguiente paso serl'a ofrecer las presas en forma conjunta a

fin de evaluar una respuesta funcional multi-especffica y en un gradiente de densidades

relativas  a fin  de medir cambios  en  selectividad diferencial.  (4) La hip6tesis  inicial es

efectivamente  incorrecta.  En  este  caso  serfa  necesario  extender  este  trabajo  a  mas

especies de presas y depredadores, a fin de establecer el grado de generalidad de nuestra

conclusi6n,  y  establecei-  si  la  relaci6n  entre  beneficio  neto  y  reactividad  se  mantiene

negativa o aparece como no-significativa. Esta posibilidad requiere de la realizaci6n de

posteriores  investigaciones  destinadas  a indagar mas profundamente,  tanto en el piano

experimental como en el te6rico, acerca de las causas y consecuencias de la reactividad

de  las  defensas  inducibles  en  la  naturaleza  (Duquette  cf  CZJ.  2005,  Garay-Narvaez  &

Ramos-Jiliberto 2009).
\
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Resumen

En ambientes con suplemento constante de recurso, una especie capaz de alcanzar una

densidad de equilibrio con una menor concentraci6n umbral de recurso R* excluife a

especies que requieran de mayores niveles de recurso para alcanzar el equilibrio. Dado

que los umbrales de recurso no permanecen fijos para cada especie se espera observar

variaciones  de R* en ambientes variables.  Rotl'feros responden  de manera pldstica a
'

densidades  variables  de  depredadores  en  el  ambiente.  Estas  respuestas  involucran

defensas   antidepredatorias   frente   a   la   presencia   de   infoqu'inicos   liberados   por

depredadores.   Una  defensa  puede  reflejar,   ademds   de  los   costos   individuales  y

poblacionales, aumento en vulnerabilidad a otros depredadores o una reducci6n en su

capacidad competitiva.

Se  determin6  la  existencia  de  compromiso  entre  la  expresi6n  de  defensas

antidepredatorias   inducibles   y  la   aptitud   competitiva  interespecffica   en  rotfferos

(Brtzchz.oJczis  cofyczJZous  y  8.  ha;&J3czeusis).  Especfficamente,  se  mostr6  que:  (1)  un

consumidor que disminuye su vulnerabilidad a la depredaci6n via expresi6n de defensas

inducibles   aumenta   su   requerimiento   de   recurso   para   mantener  un   crecimiento

poblacional cero, R*. Ambos rotiferos aislados .presentaron mayores umbrales de recurso

en morfos  defendidos respecto  de los  morfos  no  inducidos.  (2)  Defensas  inducibles

promueven un cambio cualitativo en el resultado de la competencia por recurso entre dos

herbfvoros  que  comparten  un  recurso  tinico.  La  adici6n  de  kairomona  revirti6  el

resultedodelacomietenciaenbajadensidaddereeurso,estodebidoaunincrementoen

la densidad de la especie originalmente subordinada y a un aumento de su estabilidad.



54

Nuestros resultados muestran compromiso intra-especffico entre aptitud competitiva y

expresi6D de defensas, lo que refuerza la visi6n dinamica de las redes de interacciones

en comunidades naturales.

Palabras clave: Umbrales de recurso, competici6n explotativa, infoquinicos, kairomona,

plasticidadfenotl'pica.
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Introducci6n

La competici6n por recurso (Case & Gilpin  1974) es un tipo de interacci6n indirecta

entre  dos  especies,  mediada por la variaci6n  de  la densidad  o  disponibilidad  de una

poblaci6n   recurso.   Esta   relaci6n   refleja   efeetos   recfprocamente   negativos   entre

consumidores que comparten un recurso rinico, via remoci6n de este recurso limitante.

El  principio  de  exclusi6n  competitiva predice  que  la  competici6n  tenders  a

disminuir la diversidad de especies dado que dos especies  compitiendo por el mismo

reeurso  no  podrin  alcanzar  una  coexistencia  estable  en  el  tiempo.   Una  versi6n

mecanicista  de  esta  teon'a  confirma  esta  predicci6n:  en  ambientes  con  suplemento

constante de recurso, una especie capaz de alcanzar una densidad de equilibrio con rna

cantidad de recurso Jt* excluira a especies que requieran una mayor cantidad de recurso

para alcanzar el equilibrio ITilman  1982). Asi, se predice que especies con menor R*

desplazarfu competitivanente a todas las otras especies cuando estin limitadas por el

mismo recurso, y solamente podrian coexistir si presentan unbrales id6nticos Crilman

1982).

Evidencias  experimentales  que corroboran las predicciones  de la competici6n

basada en sus recursos renovables son los trabajos de Rothhaupt (1988) y de Ciros-P6rez

et al (2001). Estos estudios muestran, para especies de rotfferos, los requerimientos de

uno y dos recursos en el equilibrio, y el trabajo de Kreutzer & hampert (1999) donde

utilizaconcentracionesumbralesenungradientederecursocomounamedidaanflogaal

R* de Tilman, para identificar aptitudes competitivas entre dos especies de Dapfe7®z.cz.
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La variabilidad en el tamafio de especies de rotfferos favorece un uso diferencial

de los recursos disponibles (Stemberger & Gilbert 1985, Rothhaupt,  1988, Sarma cf CZJ.

1996,  Ciros-P6rez  ef a/.  2001).  Evidencias  en  terreno  y  experimentales  indican  que

especies  de  rotfferos  de  gran  tamafio  presentan  un  mayor  crecimiento  que  especies

pequefias en altos niveles de comida, mientras que especies de menor tamafio excluyen a

las  especies  grandes  bajo  condiciones  de  alimento  limitante  (Sarma  ef  ¢J.   1996).

Asimismo,  los umbrales de recurso no pemanecen fijos para cada especie,  sino que

van'an en funci6n de factores  extrinsecos,  como  son el  tamafio de la microalga o la

temperatura para el  caso  de rotfferos  caothhaupt  1990,  Stelzer 2006).  Se  espera por

tanto,  observar  variaciones  de  concentraciones  umbrales  de  recurso  en  rotfferos  en

anbientes variables.

Diversas  especies  de  rotfferos  responden  de  manera  pldstica  a  densidades

variables de depredadores en el ambiente. Estas respuestas involucran el desarrollo de

espinas y ap6ndices  frente a la presencia de infoquinicos  acairomona)  liberados por

depredadores  tales  como Asp/¢#ch%¢.  La  expresi6n  de  estas  respuestas  morfol6gicas

disminuyen  la  probabilidad  de  6xito  del  ataque  y/o  depredaci6n,  y  por  tanto  son

consideradas defensas antidepredatorias. Los costos de fenotipos inducidos de rotl'feros

ban sido experimentalmente evaluados a nivel de sobrevivencia, fecundidad y potencial

reproductivo  (Gilbert  1980, Epp  & Lewis  1984,  Stemberger  1988).  Posibles costos  a

nivel de individuos de esta plasticidad incluyen: 1) costos de mantenci6n de la respuesta

sensorial y de las vias que inducen las respuestas pldsticas, 2) costos de producci6n, 3)

costos gerfeticos, en los que los genes relacionados con la plasticidad interacthan con
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otros  genes,  y  cuyo  resultado  es  una  adecuaci6n  biol6gica  reducida,  4)  costos  de

adquisici6n de infomaci6n que son requeridos para detectar cambios en el ambiente, y

finalmente, linites a la capacidad del organismo para evaluar su entomo (Relyea 2002).

Dado que en una interacci6n simple consumidor-recurso ambas especies focales

interacttian simultineanente con otros componentes de la comunidad, efectos indirectos

son transmitidos a las otras especies via cadena de interacciones directas o por cambios

en la magnitud de los efectos directos (Wootton  1994, Morin  1999, Wemer & Peacor

2003).  Por tanto, lag consecuencias  de la depredaci6n pueden extenderse,  vi'a efectos

indirectos, a muchas de las poblaciones componentes de la trama de interacciones. Es

por ello que ademas de los costos a nivel individual y poblacional, una defensa puede

reflejar otro tipo de costos que emergen solo dentro del ambito comunitario, como son

un aumento en vulnerabilidad a otros depredadores o una reducci6n en su capacidad

competitiva (Lubchenco  & Gaines  1981, hima  1998,  Gilbert  1999, Wemer & Peacor

2003).  De  esta  forma,  al  alterar la red  de interacciones  las  defensas  inducibles  son

potencialmente  capaces  de  generar mriltiples  efectos,  no  evidentes  sobre  la base  del

conocimiento de las interacciones directas, y eventualmente tener un efecto significativo

en el funcionamiento de la comunidad (Huang & Sih  1990, Wemer  1991, Wemer &

Anholt 1996, Peacor 2002, Wemer & Peacor 2003, Dambacher & Ramos-Jiliberto 2007,

Ranos-Jiliberto & Garay-Narvaez 2007, Chesson & Kuang 2008). Pese a que el estudio

de la ecologia de defensas inducibles ha sido particularmente fructl'fero en organismos

planct6nicos y en rotiferos en particular, ha habido un escaso desalrollo experimental

orientado a esclarecer la existencia e importancia de potenciales compromisos entre el

desarrollo de defensas y el desempefio de las presas en el marco de otras interacciones



58

comunitarias  (Berenbaum  &  Zangerl   1999,  Peacor  &  Wemer  2001,  Relyea  2000,

Tollrian & Dodson 1999, van Veen ef aJ. 2005, van der Stap ef ¢J. 2007, 2008).

Dentro de un contexto comunitario, es pertinente sugerir las siguientes preguntas

generales:  1as  defensas  inducibles  6modifican  las  relaciones  de  competencia  y  la

probabilidad de coexistencia entre especies que comparten depredadores y recursos?, 6es

posible detectar experimentalmente la existencia de un compromiso entre resistencia a la

depredaci6n y aptitud competitiva?.h

En este estudio el objetivo es determinar la existencia de compromiso entre la

expresi6n de defensas antidepredatorias inducibles y la aptitud competitiva en especies

de  rotfferos  herbivoros.  Especfficamente,  en  este  trabajo  mostramos  que:   (1)  un

consumidor que disminuye su vulnerabilidad a la depredaci6n via expresi6n de defensas

inducibles   aumenta   su   requerimiento   de   reeurso   para  mantener  un   crecimiento

poblacional cero, disminuyendo por tanto su potencial competitivo; y (2) la inducci6n de

defensas inducibles promueve un cambio cualitativo en el resultado de la competici6n

por recurso entre dos herbfvoros que comparten un recurso tinico.
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T3:1 depredeidor CAsplanchna brightweltt) y tos iretoivoros Brachionus  calyciflorus y a.

feczva%e#Sis fueron aislados de lagos templados de Chile Central.  Se iniciaron cultivos

monoclonales   a  partir  de  rna  rfuica  hembra  amictica  y  fueron  mantenidos  bajo

condiciones de laboratorio por dos meses antes de su uso en experimentos. Tanto para

mantener los cultivos como para llevar a cabo los experimentos se utiliz6 agua dulce

reconstituida Ou.S. EPA).enriquecida con vitaminas: 100 mg.L-I tiamina (81), 0.5 mg.L-

] biotina, and 0.5 mg.L-I cianocobalamina (812).

Los cultivos stock de rotiferos presa fueron alimentados diarianente con el alga

verde CfeJoreJJcz v%Jgarz's en una densidad de 0.5 .  106 cells.mL-1, la que fue cultivada en

botellasdevidriode2L,usandomediobasalBold®orowitzka&Borowitzka1988).El

alga fue cosechada en fase de crecimiento exponencial y centrifugada a 3000 rpm por 5

min,LadensidaddealgafueestimadaporrecuentoenunacinaraNeubaner.

A.  Z7rz.gfetwcJJz. fue cultivada en vasos  de 500 mL y  alimentada diariamente ¢d

libitunconunrmenchdepresasdelg6me;IoBrachionus(a.calyctflorus,a.candat:us,a.

fe¢i;¢#¢eusz.s  y  8.  p¢froJz4s).  Las  condiciones  experimentales  fueron:  pH  7.5  ±  0.1,

temperatura 25 ± 0.5°C, e iluminaci6n fluorescente difusa, con un fotopen'odo de 12: 12

a:d). I.os medios de cultivo fueron reemplazados diariamente.
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Estimaci6n de umbrales de recurso

Se  realizaron   experimentos   de   crecimiento  poblacional   de  8.   caJycz}Zo"s   y  8.

havcz#czc#sz.s, separadanente, en medio fresco, bajo distintas densidades de recurso.  Se

utilizaron vasos precipitados de 50 mL conteniendo 20 mL de medio con microalga C.

vz!/grz77.S en cuatro  densidades  diferentes:  0.25,  0.5,  1  y 2.106  eel.mL-I.dr'a-I  para cada

especie  de  brachi6nido.  I.os  experimentos  fueron  iniciados  con  rna  densidad  de

brachi6nidos  de  1  ind.mL-1  obtenidos  de  los  cultivos  stock  en  fase  de  crecimiento

exponencial.  I-os  animales fueron seleccionados  de manera de asegurar que todas los

estados  estuviesen  representados  en  los  experimentos.  Se  utilizaron  32  contenedores

experimentales (2 especies de rotfferos x 4 niveles recurso x 4 replicas). Los rotfferos de

cada vaso fueron contados diarianente, usando 3-4 alfcuotas de 1 mL toda vez que no

fue posible  realizar  censos  exhaustivos  debido  a las  altas  densidades  poblacionales.

Posterior a ello, todos los rotfferos de cada vaso fueron transferidos a medio fresco con

alimento en la densidad establecida para cada nivel. Ijos experimentos de crecinriento

fueron finalizados despu6s de 17-29 dr'as, cuando las poblaciones comenzaron a declinar.

Posteriormente se realiz6 un segundo experimento de iguales caracten'sticas al

anterior, pero en lugar de utilizar medio fresco, se utiliz6 medio precondicionado con el

depredador A.  bH.gfetweJZz..  Este  medio  EPA  condicionado  (Wallace  ef ¢J.  2006)  fue

preparado separadamente en regimen diario con AspJ&7!ch#cz en densidad de 0.1 ind.mL-

I. El medio control consisti6 en agua precondicionada s6lo con la mezcla de rotfferos

que sirvieron de presa para el depredador. Cada cia, individuos de ASp/a!#cfe#¢ fueron

removidos del medio con ayuda de un filtro de 50 Hm. El medio foe entonces filtrado a
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trav6s  de un filtro  de membrana de 0.45  prm,  y el pH fue ajustado  a 7.5  ± 0.1.  Les

experimentos   de  crecimiento  fueron  finatizados   despu6s   de   15   dr'as,   cuando  las

poblaciones comenzaron a declinar.

I.as  trayectorias  de  densidad bajo  distintas  concentraciones  de recurso  fueron

comparadas mediante ANOVA de medidas repetidas, previa comprobaci6n de supuestos

de  nomalidad  ®rueba  K-S),  homocedasticidad  ®rueba  de  Levene)  y  esfericidad

(prueba de Mauchley). Se utiliz6 una trasformaci6n rai'z cuadrada cuando los supuestos

no fueron satisfechos.

Se estimaron tasas intrinsecas de crecimiento poblacional para ambas especies y

en ambas condiciones (defendidos y no defendidos). La tasa intrinseca de crecimiento

poblacional fue estimada para intervalos diarios como

T = b"N= - Z"RT=_1
(1)

donde IV,.I y Nr es densidad de rotfferos en dias consecutivos, excluyendo los 5 primeros

dr'as para prevenir una sobre-representaci6n de la fase inicial transiente. Se represent6

J#/IV/ vs. tiempo para cada replica, y se identific6 la regi6n lineal de cada trayectoria

maximizando un criterio de ajuste (R2). Se obtuvo un tinico valor de r para cada replica

como el promedio de los valores  diarios  obtenidos mediante la ecuaci6n  (1) para la

regi6n lineal seleccionada.

Se ajust6 rna curva Monod para la relaci6n entre densidad de recurso y tasa de

crecimiento de los herbivoros, mediante una regresi6n no lineal ejecutada en SPSS 15.0

para Windows, sobre la base de la siguiente ecuaci6n:
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T_- rmf# (E - E*)
a - ES + Kc

(2)

donde  r  es  la  tasa  de  crecimiento  poblacional  (d-1)  por  replica,  estimada  como  se

mencion6 anteriormente, y A es concentraci6n experimental de recurso. Los parinetros

de  ajuste  del  modelo   son:   7ima*,   la  tasa  maxima  de  crecimiento  poblacional,  R*,

concentraci6n de recurso para crecimiento poblacional 0; y Kc, la constante de Monod

aiothhaupt   1993,   Ciros-Perez  et  al   2001).   Se  realiz6  un  test  F  para  probar  la

significancia de los umbrales R*.

Experimentos de competici6n entre dos herbivoros

Se  utilizaron  vasos  precipitados  de  250  mL con  200 mL  de  medio.  Cada  vaso  fue

inoculado  con  las  dos  especies  de Br¢chz.o#us  en  densidad  de  1  ind.inL-1  para  cada

especie, conteniendo el alga C. v#Jg¢77.s en cuatro densidades diferentes: 0.25, 0.5, 1 y 2

106 cel.mL-1.dr'a-1. Se utilizaron 32 contenedores experimentales (2 especies de rotiferos

x4nivelesrecursox4ieplicas).Losrotl'ferosdecadavasofueroncontadosdiariamente,

usando 3-4 alfcuotas de 10 mL. Posterior a ello, todos los rotfferos de cada vaso fueron

transferidos a medio fresco con alimento en la densidad establecida para cada nivel. I.os

experimentos  de  crecimiento  fueron  finalizados  despu6s  de  17-29  dr'as,  cuando  las

poblaciones comenzaron a declinar.

Posteriormente, se realiz6 un segundo experimento de iguales caracten'sticas al

anterior, pero en lugar de utilizar medio fresco, se utiliz6 medio precondicionado con A.
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Z)77.gfetweJJz., preparado como se indic6 en el punto anterior.  Las densidades de recurso

utilizadas fueron las mismas sefialadas en el experimento previo. Ambos experimentos

fueron fmalizados cuando  se observ6 exclusi6n de alguna de las  dos  especies  o bien

cuando las densidades poblacionales se estabilizaron.

Las  trayectorias  de  densidad  poblacional  de  8.  caJycz77o7us  y 8.  feov¢7c¢e#sz.S

fueron analizadas para coeficientes de variaci6n (CV) en el tiempo, y valores medios en

el tiempo (excluyendo los 6 primeros dr'as de pen'odo transiente), mediante ANOVAs de

una vi`a, previa revisi6n de los supuestos palan6tricos.



64

Resultados

La trayectorias  de densidad poblacional pana distintas  densidades  de recurso  difieren

significativamente  en  ambas  especies  de  rotfferos  (ANOVA  de  medidas  repetidas,

P<0.001), tanto en las poblaciones cultivadas en medio fresco como en las poblaciones

cultivadas  en medio  con  infoquiinico,  observindose un crecimiento mds  acelerado,  y

mayores  maximos  poblacionales  con  mayores  niveles  de  recurso  (vcr  Fig.  5  del

Ap6ndice) .

Las curvas estimadas de la relaci6n entre tasas de crecimiento de poblaciones de

rotiferos  y concentraciones  de  alga,  para ambas  especies  y para las  dos  condiciones

analizadas,  son  caracterizadas  por un  incremento  asint6tico  con  la  concentraci6n  de

recurso, tendiendo a una tasa mckima de crecimiento poblacional (Figs.  1  y 2). Ambas

especies aumentan su umbral de recurso (R*) cuando estin defendidas respecto de la

condici6n  sin  defensa  (ANOVA,  P<0.05,  Fig.  3A).  Ademds,  8.  foczv¢7£¢c#Sz.S presenta

rna  menor tasa  maxima  de  crecimiento  rife  cuando  esta  defendida.  8.  faovcz"c#Sz.g

presenta menor R*,  y un mayor valor de rmdr que 8.  c¢/yczJZoJ7{s Gig.  38). De estos

resultados  se  predice  que  8.  ha;cz#ac#sz.s  debiera  excluir  a  A.  cafyczJZo7ng  cuando

compiten por un recurso tinico. Sin embargo, no existen diferencias interespecfficas en

ambos parinetros cuando son cultivados con kairomona a]ig. 3).

Los   experimentos   de   competici6n   muestran   que   con   medio   fresco,   8.

fe¢vaje¢eusz.£  logr6  densidades  medias  mayores  y  mds  estables  en  baja  densidad  de

recurso  (0.25  y  0.5.106  cel.mL-1),  relativo  a  8.  ca/yczJ7or#S.  Por  otro  lado,  en  alta
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densidad  de  recurso  (1  y  2.106  eel.mL-1)  8.  ca/ycz77o774s  alcanza  mayores  densidades

medias, mientras las densidades de ambas especies son igualmente estables Gig. 4A y

5A).

En  medio  con  sefial  de  depredaci6n  en  cambio,  1a  densidad  media  de  8.

cafycz77o774s  es  mayor y mds  estable que la de 8.  feczvcz7ccze#sz.s en todos los  niveles  de

reeurso 20.5.106 eel.mL-I. Con recurso bajo (0.25.106 eel.mL-1) ambas especies tienden

a la extinci6n Q]ig. 48 y 58).

0.0                 0.5                 1.0                 1.5                 2.0                 2.5                 3.0

R*      DeusE:adrecuso (106 eel.mL-1)

Figura  1.  Relaci6n entre  densidad de recurso  (C.  vwJg&rz.a)  y las tasas  intrinsecas  de

crecimiento de 87i¢cfaz.o#z¢s caJyczJZo774s,: no defendido en lfnea continua y cfrculo lleno, y

defendido en linea segmentada y circulo vaofo. Se indican parinetros de I,ur y R* para

anbas curvas.
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0.0                0.5                 1.0                i.5                2.0
R:*                        R*

Deusidadrecurso(106ce|.mL-1)

2.5                 3.0

Figura 2.  Relaci6n entre densidad de recurso  (C.  vzcJgarz.S)  y las tasas  intrfusecas  de

crecimiento de Brtzcfez.o#z# fe¢vcz#a!c#sz.a: no defendido en linea continua y circulo lleno,

y defendido en linea segmentada y cfrculo vaofo. Se indican parinetros de n,„ y R*

para ambas curvas.



sin kairomona             con kairomona

sin kairomona              con kairomona

Figura 3. Umbrales de recurso para creciniento cero (A) y tasa maxima de crecinriento

(8)  de a.  cafyczJZorus y 8.  hav&#c[eusz.a creciendo aisladamente en medio  fresco  (sin

inducci6n  de  defensa)  y medio  precondicionado  con  infoquinico  del  depredador A.

b7z.gfetwez#  (inductor  de  defensa).  Las  barras  de  ellor  corresponden  a  IC  95%.  Los

asteriscos muestran diferencias significativas entre especies (ANOVA, P<0.05).
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Figura  4.   Densidad  poblacional  media  en  experimentos  de  competencia  entre  8.

ca/ycz77o7zis y 8.  hava#oeusis en:  (A) medio fresco, y a3) medio precondicionado con

infoqufinico de depredador. BaITas de error corresponden a IC 95%. Asteriscos muestran

diferencias significativas entre especies (prueba de Tukey, P < 0.05).



0.25 0.51

Recurso C. vzcJga77.s (106 cel.mL-1)

0.25 0.51

Recurso C. vzfJga77.a (106 eel.mL-1)
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Figura   5.   Coeficientes   de   variaci6n   de   las   densidades   poblacionales   medias   en

experimentos  de  competencia  entre  8.  cczJyczJZo"s  y  8.  feov&#cze%Sz.s  en:  (A)  medio

fresco,  y (8) medio precondicionado con infoquinico de depredador. Barras de error

corresponden  a IC  95%.  Asteriscos muestran diferencias  significativas  entre especies

ITukey' P = 0.005).
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Tanto  8.   caJycz7Zous  como  8.  ha;cz#czeusz.s,  creciendo  como  poblaciones  aisladas,

presentaron mayores umbrales de recurso en morfos defendidos respecto de los morfos

noinducidos.Esteresultadoindicalaexistenciadeuncompromisoentrelaexpresi6nde

defensas y la aptitud competitiva en rotiferos.

Bajo coexistencia de ambas poblaciones de herbivoros, 1a inducci6n de defensas

previene la dominancia de 8. fe¢v¢#¢c#Sz.r en bajas densidades de recurso y disminuye

su estabilidad poblacional con alto recurso. En contraposici6n, la inducci6n de defensas

favorece  ]a  dominancia  de 8.  caJyczJ7oi"s  en  gran  parte  del  gradiente  de recurso  y

aumenta la estabilidad  de  su  trayectoria en bajo  recurso.  Por tanto,  se  destacan  los

efectos  de la adici6n de  kairomona en bajos  niveles  de recurso:  se  extinguen  ambas

especies herbivoras o 6stas coexisten en densidades mds homog6neas. Esto concuerda

con  la  obtenci6n  de  valores  semejantes  de  umbrales  de  recurso  para  las  especies

inducidas. Al no existir una diferencia significativa entre unbrales de ambas especies,

6stas   pueden   considerarse   competitivanente   equivalentes   y  te6ricaniente   podr'an

coexistir (Tilman 1982).

En altas densidades de recurso sin embargo, cuando las abundancias de ambas

especiesdeherbivorosalcanzannivelesmayores,1osresultadosdifierendeloesperadoa

trav6s del calculo de los umbrales. Una explicaci6n a ello es que si bien ambas especies

disnrinuyen  su  capacidad  explotativa  con  la  adici6n  de  kairomona,  8.  hava#¢enfjs

tambi6n ve disminuida su tasa maxima de crecimiento rmdr;  es decir,  su capacidad de
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crecimiento poblacional en altos niveles de recurso. Es esperable que especies con bajos

umbralesj2*presentenbajastasasrfuximasdecrecimientopoblacional(rmex)ysean,por

tanto,  exitosas  en  anbientes  de  bajo  recurso.  En  oposici6n,  especies  con  altas  tasas

maximas de erecimiento serfu capaces de explotar ripidanente pen'odos transitorios de

alta disponibilidad de recurso, pero debido a sus altos ji* tendrfu un pobre desempefio

cuando  las  concentraciones  de  recurso  son  crfuicamente  bajas  (Kirk  2002).  En  8.

ca/ycz77ous la adici6n  de  sefial  de  depredaci6n  afecta esta relaci6n  s61o  a trav6s  del

aumento de R*, que lo convierte en mat competidor en bajo recurso, pero en el caso A.

fe¢v¢#¢c„Sz.a el incremento de R* y la disminuci6n de rmdr conducidos por la respuesta

pldstica,  disminnye  sus  capacidades relativas  tanto en bajo como  en  alto recurso.  Su

defensa constituye por tanto  una estrategia mds  costosa en  t6rminos  de  interacciones

ecol6gicas ("costo ambiental", Tollrian & Harvell 1999).

Existen otros factores no relacionados directanente con la aptitud para explotar

recurso que influyen en el resultado de la competici6n a mayores densidades, como son

la tolerancia relativa a altas densidades poblacionales (cjiowdz.#g) y la capacidad especie-

especffica  de   almacenamiento   de  recursos.   I-as   densidades   relativas   de   especies

competidoras (Romanovsky & Feniova 1985, Sarma et al  1996, Kirk 1997, Nandini ef

¢J.  2002),  asf como la resistencia a la inanici6n  (Kirk  1997,  2002,  Kick ef aJ.  1999,

Merriman & Kirk 2000), se ban reconocido como factores relevantes en el resultado de

la competici6n entre especies.  Chando la disponibilidad de recurso cae bajo un nivel

umbral  fisiol6gicamente  definido,  1as  reservas  energ6ticas  y  la  tasa  respiratoria  son

determinantes  para  la  sobrevivencia  y  el  6xito  competitivo.  EL  cultivos  como  los
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aplicados en este trabajo, tipo bczfch, el alimento es incorporado en pulsos diarios y su

disponibilidad decae en el lapso de 24 h. Especies de mayor tamafio soportan pen'odos

mds prolongados de inanici6n y en este caso, 8. caJyczJ7or%s ha sido caracterizada como

rna especie con mayores capacidades para sopoltar inanici6n respecto de 8. ho¢72ocusz.S

(REk 1997, Kirk cf cz/.  1999).

Wemer & Peacor (2003) sefialan que la sola presencia de un depredador prede

canbiar el efecto competitivo de una especie sobre otra, mediante la modificaci6n de

rasgos fenofpicos en las presas. Estudios te6ricos Oratsuda cf CZJ.  1996, Krivan  1996,

1997, Fryxell & Lundberg 1998, Krivan & Schlnitz 2004, Abrams 2007 y referencias) y

empiricos (Peacor 2002, Peacor & Wemer 1997, 2000, 2001, Wemer 1991, Wemer &

Anholt 1996, Wemer & Peacor 2003) ban sefialado que la presencia de rasgos dinamicos

condrctuales, morfol6gicos y de historia de vida, tales como defensas antidepredatorias,

pueden cambiar la forma funcional de las interacciones.  Asf,  la presencia no  letal de

depredadores podria revertir el resultado  de  la  competici6n  entre presas,  sin  afectar

directanenteladensidaddeningunadeellas.Nuestrosresultadosapoyanestepostulado,

particularmente a baja densidad de recurso, donde se revierte la identidad de la especie

dominante  a  trav6s  de  un  aumento  de  la  densidad  media  y  la  disminuci6n  de  las

oscilaciones poblacionales en el herbfvoro beneficiado. Confirmaci6n experimental de

una reversi6n de dominancia competitiva y estabilizaci6n son los trabajos de Wemer &

Anholt  (1996),  Rainondi  ef  CZJ.   (2000),  Relyea  (2000),  Peacor  &  Wemer  (2001),

Verschoor ef ¢J. (2004) y van der Stap cf ¢J. (2008). Sin embargo, estos estudios no ban

sido dirigidos a en orden a proponer un compromiso entre la plasticidad fenotipica y la



75

resultante de la competici6n. Nuestros resultados permiten evidenciar mecanismos que

se encuentran normalmente enmascarados dentro de los efectos netos del depredador

sobre la trama de interacciones. Actualmente existe una creciente evidencia respaldando

que los efectos no letales podr'an contribuir fuertemente al efecto total de depredadores

¢eacor & Wemer 2001).

Este   trabajo   confima   experimentalmente   la   existencia   de   consecuencias

comunitarias   derivadas   de   la   expresi6n   de   defensas   inducibles.   Particularmente,

mostramos  un  compromiso  intra-espeeffico  entre  aptitud competitiva y  expresi6n  de

defensas, junto a la modificaci6n -recurso dependiente- del resultado competitivo entre

dos especies producto de efectos no-letales de la depredaci6n. Esto revela la ocunencia

de mecanismos complejos de modificaci6n, tanto de la magnitud como del signo, de los

efectos inter-especfficos; reforzando la visi6n cuantitativa y cualitativamente dinatca

de las redes de interacciones en comunidades naturales.
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Resumen

La   depredaci6n   es   una   interacci6n   biol6gica   de   potencial   importancia   en   la

estructuraci6n de comunidades. I.a sola presencia de un depredador puede alterar los

efectos per Ofpz.£cz de especies en interacci6n. Esto revela la importancia de efectos no

letales, modificadores de rasgos en las presas, dentro del efecto neto de la depredaci6n.

Defensas inducibles corresponden a un cambio fenotl'pico en las presas como respuesta a

una  sefial  de  depredaci6n,  y  ban  sido  ampliamente  documentadas  en rotl'feros.  Estas

defensas  podr'an  incrementar  o  disminuir  la  probabilidad  del  herbivoro  presa  de

coexistir   con   competidores   superiores,   dependiendo   tanto   de   la   intensidad   de

depredaci6n, como de la disponibilidad de recursos.

En  este  trabajo  se  estim6  experinentalmente  el  efecto  de  la  inducci6n  de

defensas  sobre  la  densidad,  uniformidad  y  la  probabilidad  de  persistencia  de  dos

espectes  de  t\enbivoros  (Brachionus  calycifeorus  y  a.  havanaensis)  cque  co"parten

deprededol (Asplanchna brightwelltD y rec:urso (Chlorella vulgaris). ParaL e[ho se alshaon

efectos letales de los netos a trav6s de la manipulaci6n del nivel de sefial inductora en la

comunidad experimental.  Nuestros  resultados  muestran  que  la inducci6n  de  defensas

antidepredatorias   genera  un   efecto   positivo   sobre   la   coexistencia,   estabilidad   y

uniformidad de la densidad de los herbfvoros. Estos resultados se discuten en t6rminos

de proponer las defensas inducibles como promotoras de la diversidad.

Palabras clave: Efectos no-letales, diversidad, efectos indirectos, plasticidad fenotl'pica,

rotiferos.
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Introducci6n

La  depredaci6n  es  una  interacci6n  biol6gica  que  puede  resultar  de  importancia

fundamental  en  la  estructunaci6n  de  comunidedes,  ya  sea  directamente  mediante  la

eliminaci6n local de especies, o indirectanente a trav6s de la prevenci6n de la exclusi6n

competitiva @aine 1966, Connell 1975, Chase ef CZJ. 2002, Chesson & Kuang 2008).

La adici6n de un depredador usualmente reduce el tamafio poblacional  de  sus

presas,  lo  que permite  el  aumento  de un reeurso  compartido  por 6stas  (Chase  ef ¢J.

2002). Esto promoven'a la coexistencia de presas competidoras que de otra manera se

excluin'an, debido a que la reducci6n de las densidades de estas poblaciones disminuye

la  intensidad  de  la  competici6n  (Caswell  1978,  Hanback  1998,  Abrans  1999).  Sin

embargo, dependiendo de c6mo acthan la depredaci6n y la competencia en estas epecies,

los efectos sobre la coexistencia podr'an ser positivos, negativos o ausentes (Chase cf CZJ.

2002). De esta manera, exclusi6n competitiva podrfa afectar a uno u otro competidor

debido   a  aptitudes   competitivas   diferenciales   (Leibold   1996),   o   a  vulnerabilidad

diferencial de las presas frente al depredndor, generada por polimorfismos (Verschoor cf

¢J.  2004,  van  der  Stap  cf CZJ.  2008),  heterogeneidad espacial  (Abrans  ef CZJ.  1998),  y

conductas  de  forrajeo  6ptimo  ¢rainback  1998,  Yamanchi  &  Yamamura  2005)  o

si4/z.£chz.jog (Abrams & Matsuda 1996).

I.os  depredadores,  ademds  del  consumo  que ejercen  sobre las presas,  tambi6n

interacthan  con  ellas induciendo  cambios  en su  fenotipo  (efectos  no letales),  los  que

pueden ejercer influencias importantes en las dininicas depredador-presa a3olnick &

Preisser 2005). Evidencia experimental sugiere que la sola presencia de un depredador
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puede  alterar los  efectos  competitivos  per capita de una especie  sobre  otra  (Wemer

1991, Peacor & Wemer 1997, Relyea 2000), mas atin si el depredador se encuentra a

bajas densidades, y que los efectos indirectos totales se explican'an en mayor medida por

los efectos indirectos mediados por rasgo a]IMR) mss que por los efectos indirectos

mediados por densidad a]IMD) (Wemer & Peacor 2003, para estudios en el tema vcr

Huang & Sih 1990,  1991, Wemer 1991, Wemer & Anholt 1996, Relyea 2001, Damiani

2005).

Las defensas inducibles (Harvell 1990) provienen de un cambio fenotl'pico en las

presas  como  respuesta  a  una  sefial  de  depredaci6n.  En  rotl'feros  planct6nicos  se  ha

documentado el desarrollo de defensas inducibles, a trav6s de la formaci6n de espinas y

elongaci6n de ap6ndices en respuesta a los infoqur'inicos  ¢airomona) producidos por

distintos   depredadores,    como   son:    otros   rotl'feros    (particularmente   del   g6nero

AspJ¢7gch#cz) y cop5podos (Gilbert 1966, 1999, Stemberger & Gilbert 1987).

Se  ha  explorado  a  nivel  te6rico  aiamos-Jiliberto  &  Gonzalez-Olivares  2000,

Ramos-Jiliberto cf CZJ. 2002, 2008a, b, Ramos-Jiliberto 2003, Rinaldi et al 2004, Vos ef

CZJ. 2004a, b, Yanauchi & Yamamura 2005) el comportamiento de sistemas depredador-

presa  y  cadenas  tritr6ficas  donde  el  nivel  intermedio  presenta  defensas  del  tipo

inducible.  Sus resultados  sugieren que la presencia de estas  defensas  tiene un  efecto

estabilizante  sobre  los  sistemas  y  promotor  de  la  coexistencia  de  las  especies.  Sin

embargo,  la contrastaci6n empinca de  esos resultados  ha sido  escasa  (Underwood &

Rausher 2002, Verschoor e£ ¢J.  2004, van Veen ef ¢J.  2005, van der Stap ef ¢J.  2006,
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2007,  2008), particularmente en evaluar resultados  dininicos  de defensas en niveles

tr6ficos especfficos.

Acercamientos experimentales ham evaluado el resultado neto de interacciones de

depredaci6n  y  competici6n  en  rotl'feros  del  g6nero  Brtzcfez.o73zcs  en  presencia  de  su

depredador AspJ¢#ch#a  uralbach  1969,  van der Stap  ef ¢J.  2008,  Yin  & Niu 2008).

Estos antecedentes sugieren que la plasticidad fenotr'pica de la defensa inducible podr'a

incrementar la probabilidad  del  herbfvoro  de  coexistir con  su  depredador,  y  atin  de

coexistir   con   competidores   superiores,   dependiendo   tanto   de   la   intensidad   de

depredaci6n,  como  de  la  disponibilidad  de  recursos.  Sin  embargo,  estos  estudios  no

evalrian el efecto competitivo de la expresi6n de defensas en una misma especie en la

que   se   midan   efectos   del   morfo   defendido   y   no   defendido,   lo   que   requiere

necesariamente  aislar  efectos  letales  y  no  letales  del  depredador  sobre  especies  de

rotfferos. Este procedimiento tiene la dificultad de requerir de manipulaci6n previa para

la obtenci6n de un efecto rinicamente letal del depredador no induciendo defensas en las

presas.   Probablemente   esto   ha   contribuido   a   un   limitado   avance   en   estudios

experimentales  que  contrasten  el  efecto  letal  del  depredador  con  el  efecto  neto  del

depredador (modificador de rasgos y de densidad) sobre el resultado de la competici6n,

por lo que la relevancia de la inducci6n de defensas en los rotl'feros herbfvoros como

factor modificador del resultado de la interacci6n competici6n/depredaci6n no ha sido

suficientemente comprendida.

Nuestro objetivo en este trabajo es estimar el efecto de la inducci6n de defensas

sobre la densidad,  uniformidad y la probabilidad de persistencia de  dos  especies  de
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herbivoros    que\    comparten    depredador    y    recurso.    Para    ello    desarrollamos
\

experimentalmerfe  un  sistema  modelo  tritr6fico  de  4  especies:  dos  poblaciones  de

fotfferos t\erhivoros  (Brachiorms  calyciifeorus  y  8.  havanaensis`  que  co"parten une

microalga como recurso tinico (CfeJo7ieJJ¢ v#Jgczrz.s') y un depredador comtin (Asp'pJa!j3ch#cz

brz.gfetweJJz.). A fin de evaluar las consecuencias de los efectos no-1etales, fuimos capaces

de separar experimentalmente los efectos letales de los efectos netos del depredador a

trav6s de la manipulaci6n del nivel de sefial inductora en la comunidad experimental.

Nuestros  resultados  muestran  un  efecto  positivo  de  la  defensa  inducida  sobre  la

coexistencia y uniformidad de los herbfvoros.
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Materiales y M6todos

Cultivo de especies experimentales

EL deprededor ¢Asplanchna brightwelliD y tos tuetofvoros 8. calycif eorus y a. havanensis

fueron aislados lagos templados de Chile Central: Tranque Pitama (3327'S-70°49'O) y

Embalse Rapel (34°09'S-7126'0). Se iniciaron cultivos clonales a partir de una tinica

hembra ami'ctica y mantenidos bajo condiciones de laboratorio por dos meses previo a su

uso  en experimentos.  Tanto para mantener los  cultivos  como  para nevar a cabo los

experimentos se utiliz6 agua dulce reconstituida (U.S. EPA).enriquecida con vitanrinas:

100 mg.L-1 tiamina a 1), 0.5 mg.L-1 biotina, and 0.5 mg.L-1 cianocobalamina (812).

Los cultivos stock de rotiferos presa fueron alimentados diariamente con el alga

verde  CfeJorezJcz vz{Jg¢rz.a en una densidad de 0.5.106 eel.mL-i,  la que fue cultivada en

botellas de vidrio de 2 L, usando medio basal Bold q3orowitzka & Borowitzka 1988). El

alga fue cosechada en fase de crecimiento exponencial y centrifugada a 3000 rpm por 5

min. La densidad de alga fue estimada por recuento en una cinara Neubauer.

A.  Z7rz.gfetweJZz. fue cultivada en vasos  de 500 mL y alimentada diariamente czd

libitun con urn rmezch de presas den g6nelo Brachionus (a. calycifeorus, a. candatus, a.

ha;¢#czcusz.s  y  8.  prfrozzcs).  I.as  condiciones  experimentales  fueron:  pH  7.5  ±  0.1,

temperatura 25 ± 0.5°C, e iluminaci6n fluorescente difusa, con un fotopen'odo de 12: 12

(I:d).I.osmediosdecultivodelaspoblacionesstockfueronreemplazadosdiariainente.
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Se  utilizaron  vasos  precipitados  de  250  mL  con  200  mL  de  medio.  Cada  vaso  fue

inoculado con las dos especies de B]itzcfez.o73us (8.  caJycz}7o"s y 8.  feczv¢#a!e#sz.s), cada

rna en densidad de 1 ind.mL-1, conteniendo microalga C. 1;%Jgczrz.a en cuatro densidades

diferentes:  0.5,  1,  2 y 4  106 eel.mL-1.dr'a-1. En experimentos previos  se determin6 las

densidades  de  depredador  que  permiten  detectar  efectos  letales  y  efectos  no-letales

(defensa  inducible).  Para  un  set  de  tratamientos,  el  depredador  A.   brz.gfatwcJJz.  fue

inoculado  en  densidad  0.005  ind.mL-1,  que  result6  suficientemente  baja  como  para

obtener efectos letales, pero sin inducir variaciones morfo16gicas. Se realiz6 en paralelo

un experimento de iguales caracten'sticas  al anterior, pero en lugar de utilizar medio

fresco,   se   utiliz6   medio   precondicionado   con   A.   brz.gfetweJJz..   Este   medio   EPA

condicionado (Wallace cf CZJ.  2006) por el depredador fue preparado separadamente en

regimen diario con ArpJcz#ch73a en densidad de 0.1  ind-mL-1, densidad suficientemente

alta como para obtener morfos inducidos en ambas especies de herbivoros (ver Capitulo

D. El medio control consisti6 en agua precondicionada s61o con la mezcla de rotiferos

que sirvieron de presa para el depredador. Cada dia, individuos de Asp/cz#ch73cz fueron

removidos del medio con ayuda de un filtro de 50 Hm. El medio fue entonces filtrado a

trav6s  de un filtro  de membrana de 0.45  prm,  y el pH fue  ajustado  a 7.5  ± 0.1.  I.os

experimentos fueron iniciados con individuos extrai'dos de poblaciones stock cultivadas

en  igual  medio  precondicionado  por  un  pen'odo  de  siete  dr`as  prewio  al  inicio  del

experimento.  Se  utilizaron  por  tanto  32  contenedores  experimentales:  2  niveles  de

defensa (0-1)  x 4 niveles recurso x 4 replicas. Los rotfferos herbivoros  de cada vaso
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fueron contados diariamente, usando 3-4 ah'cuotas de 10 mL. Posterior a ello, todos los

rotfferos  de  cada vaso  fueron transferidos  a medio  fresco  o  medio  precondicionado,

segtin  fuera  el  caso,  con  microalga  en  la  densidad  sefialada  para  cada  nivel.  El

depredador fue mantenido  en  densidad constante  durante todo  el  experimento  (0.005

AspJa#choa.mL-I).  I.os experimentos de crecimiento fueron fmalizados despu6s de  16

dr'as, cuando las poblaciones de brachi6nidos comenzaron a declinar.

I.as   densidades   poblacionales   de  8.   ctzJycz}Zorus   y  8.   hal;cz7zczc#sz.s   fueron

analizadas  en  sus  valores  medios  y  coeficientes  de  variaci6n  a  trav6s  del  tiempo

(excluyendo los 6 primeros dr'as de pen'odo transiente), mediante ANOVAs de una via,

previa   revisi6n   de   los   supuestos   param6tricos.   En   caso   de   haber   diferencias

significativas, se realiz6 una prueba a posteriori Tukey.

Se estim6 tambi6n el indice de diversidad de Shannon H' diariamente en base a

las  densidades  de  ambas  especies,  el  cual  refleja  el  grado  de  uniformidad  de  la

abundancia (Stiling 1996), Finalmente, se realiz6 un analisis de viabilidad poblacional

(AVP) de acuerdo al m6todo de Dennis cJ ¢J. (1991) a fin de estimar la probabilidad de

extinci6n  de  cada  replica  en  un  horizonte  temporal  de  60  dr'as.  Se  consider6  una

poblaci6n extinta aquella que presente una densidad inferior a 0.002 ind mL-I. Para este

analisis de elimin6 un periodo transiente de 4 dr'as. Las probabilidades de persistencia

(1-P(extinci6n)) fueron comparadas  mediante ANOVA de 2 vi'as,  siendo los factores

densidad de recurso y presencia de defensa, previa transforlnaci6n arcoseno.
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Resultados

Las trayectorias de densidad poblacional de ambas especies se muestran en la Fig. 6 del

Ap6ndice.   Sin   inducci6n   de   defensas,   la   densidad   poblacional   de   Brtzchz.a;czcs

cczfyczjzo"s aumenta con la densidad de recurso, mientras que 8. fe¢i;czj3czeusz.s alcanza su

mayor densidad con bajo recurso Q]ig. 1A). Asimismo, 1as densidades de 8. caJycz}7o]"s

muestran  mayor  variaci6n  en  bajo  recurso,  contrarianente  a  8.  fe¢vcz#a!e#sz.s  cuya

densidad  es  mds  estable  en  bajo  recurso  Q]ig.  1C).  Con  inducci6n  de  defensas,  1os

valores  medios  de  las  densidades  de  ambas  especies  son  homog6neos  para  todo  el

gradiente de recurso (en tomo a 0.5 ind.mL-1), registrindose diferencias interespecfficas

tan s61o en el mayor nivel de recurso. Asimismo, los coeficientes de variaci6n de anbas

espeeies disminuyen consistentemente con la inducci6n de defensa y no difieren entre

especies a lo largo del gradiente de recurso G]ig. 1).

La uniformidad lograda por la inducci6n de  defensas  se revela a trav6s  de la

evoluci6n de la diversidad H'  Gig. 2). En ausencia de efectos no letales, la diversidad

declin6  a  trav6s  del  tiempo  y  de  foma  mds  pronunciada  a menores  densidades  de

recurso   (Fig.   2A).   Con   defensas   inducidas,   el   indice   de   diversidad  permanece

virtualmente constante a lo largo del tiempo en todas las densidades de recurso.

I.os  resultados  derivados  del  AVP  Gig.  3)  muestran  que  la  exhibici6n  de

defensas promueve un aumento significativo en la probabilidad de persistencia. Esto se

verifica para 8.  caJyczJ7ous en todo el gradiente de recurso, y para 8.  feczvcz;!¢e#sz.S en
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todos  los  niveles  de  recurso  salvo  el  menor,  donde  la  probabilidad  de  persistir  se

mantiene igualmente elevada a]ig. 3).
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0.5               1                2                4                   0.5               1                2                4

Recurso c. unJgarv.a (106 eel.mL-I)      Recurso c. vzlJga77.s (106 Gel.mL-1)

0.5              1               2               4                 05              1               2               4

Recurso c. urJgrris (106 cel.mL-1)      Recurso c. vwJgaris (106 cel.mL-I)

Figura   1.   Densidades   poblacionales   y   coeficiente   de   variaci6n   de   densidades

poblacionales  de 8.  caJycz77o7z4s y 8.  ha;¢73czeusis compitiendo por un recurso tinico,

sometidos a depredaci6n de A.  brz.gfetwcJJz.. A y C: s6lo con efectos letales; 8 y D:con
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efectos  letales  y  no-letales.  Barns  de  emor  comesponden  a  IC  95%,  y  asteriscos

muestran diferencias significativas entre especies (Tukey, P<0.005).
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Figura 2.  indice de Diversidad de Shannon en experimentos  conducidos  en distintas

densidades de recurso con A: s6lo efectos letales de depredaci6n y a: con efectos letales

y no-letales. Barras de error corresponden a IC 95%.
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0.5               1                 2                4                  0.5               1                 2                4

Recurso c. vz£Jg¢rz.s (106 eel-mL-1)       Recurso c. vwJgrH-s (106 eel.rfu-1)

Figura 3. Probabilidad de persistencia de 8.  cafycz7Zoms y 8.  feavcz#&e#sz.s en distintas

densidades de recurso con A: s6lo efectos letales de depredaci6n y a: con efectos letales

y no-letales. Barras de error corresponden a IC 95%.
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Los  efectos  no-letales  de la depredaci6n de A.  Z7n.gfani;ez#  sobre 8.  ca/ycz#o7'us y 8.

hal/cz72ae7rsis  exhibiendo   defensas   inducidas   genera  una  homogenizaci6n  entre  las

densidades poblacionales de los herbivoros y una estabilizaci6n de su dininnica:  altas

densidades  disminuyen,  bajas  densidades  aumentan,  y  las  oscilaciones  temporales

disminuyen,  de manera tal que anibas especies  se mantienen igualmente unifomes y

estables  sobre un gradiente de recurso. Esta "equivalencia competitiva"  mediada por

defensas  inducidas  determina un  aumento  de  la probabilidad  de persistencia  de  los

herbivoros en todos los niveles de recurso. Por otro lado, 1a dependencia que presentan -

en ausencia de efectos no-letales- 1a abundancia y la estabilidad de ambas poblaciones

respecto   de  la  densidad   del  recurso   es   relajada  tras   la  inducci6n   de   defensas

antidepredatorias.

La  visi6n  pareial  de  que  la  competici6n  por  recurso  limita  la  diversidad

constituye rna sobresimplificaci6n cuando se aplica a sistemas ecol6ticos realistas. En

sistemas   tritr6ficos   donde   existe   competici6n   y   depredaci6n,   es   esperable   una

interacci6n  entre  ambas  fuerzas,  lo  que  han'a  a  estas  relaciones  tr6ficas  igualmente

capaces de limitar o de promover diversidad de herbivoros (Chase c£ ¢J. 2002, Chesson

& Kuang 2008). En nuestros resultados se muestra que 8. feczvcz;3cze#sz.a tiene una mayor

capacidad  de  crecimiento  en bajo  recurso.  Sin  embargo,  la expresi6n  de la  defensa

inducida constituiri'a una estrategia mds costosa que para 8. cafycz7Zo"s (Capitulo ID, lo

que se evidencia con recurso escaso, donde la competici6n es mayor. Sin embargo, tal

como  se  mostr6  en  resultados  previos  (Capitulo  I),  8.  feczvcz#cze]asz.S  gana  un  mayor
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beneficio del desarrollo de defensas (menor consumo por parte del depredador), lo que

pemite   que   con   abundante   recurso   mantenga   su   densidad   media,   mientras   8.

caJycz7Zo7us se ve disminuido.

Un   aporte  metodol6gico   de  nuestro   trabajo   consisti6  en  la  manipulaci6n

experimental de lag densidades de AxpJcz#chJzcz, probadas con el prop6sito de discriminar

entre efecto no-letal y efecto neto (letal y no-letal)  del depredador. El procedihiento

planteado   fue    efectivo    por   cuanto    la   densidad   de    depredador   letal    (0.005

AxpJcz72ch;3a.mL-I),  foe  suficiente para causar un  efecto  negativo  sobre la densidad de

ambas presas, respecto de las densidades alcanzadas en iguales niveles de recurso sin

depredador  (vcr  Fig.  4  Capftulo  H),  pero  insuficiente  como  para  causar  cambios

morfo16gicos  en  las  presas  como  consecuencia  de  la  liberaci6n  de  infoquinicos  al

medio.  Por otra parte,  la densidad de  depredador no-letal  (0.1  AspJcz#chj3¢.mL-I)  fue

probadamente  alta  como  para  inducir  cambios  morfol6gicos  en  anbas  presas  (vcr

Caprfulo I). Esta aproximaci6n permiti6 analizar separadamente el efecto de la presencia

de defensas sobre herbivoros compitiendo, del efecto de un depredador letal pero que no

induce   defensas,   lo   que   segrfu   nuestro   conocimiento   no   habia   sido   probado

experimentalmente hasta ahora.

Respecto de la falta de relaci6n entre la dominancia de las especies y el nivel de

recurso,  la  probabilidad  de  coexistencia  estarl'a  determinada  por  la  partici6n  de  la

interacci6n dominante (depredaci6n o competici6n). En sistemas tritr6ficos sen'a posible

en  un  anplio  espectro  de  combinaciones  posibles  de  partici6n  de  recursos  o  de

depredadores, pero atin sin existir partici6n en ningrin nivel, la coexistencia es posible si
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hay  un  compromiso  entre  sensibilidad  al  recurso  y  sensibilidad  a  la  depredaci6n

(Chesson & Kuang 2008). A pesar de que la interacci6n de depredaci6n se ve debilitada,

debido  a las  defensas  inducidas  de  las  presas,  el  crecimiento  de  los  herbivoros  no

depende del recurso disponible. Esto sugiere una variaci6n en el consumo de recursos

por ambas especies cuando  son inducidos a exhibir defensas.  Si bien,  aquf no fueron

evaluados  costos  de  la  defensa  relacionados  con  el  consumo  de  recurso,  costos  de

producci6n  de la defensa,  y costos  de adquisici6n  de informaci6n a nivel individual

(Relyea 2002),  6stos  podr'an  ser  determinantes  en  la  salida  observada  (Chase  ef aJ.

2002).

Finalmente, nuestros resultados presentan una clara evidencia experimental de

promoci6n de la biodiversidad a trav6s del aumento en la unifomridad y en la estabilidad

de poblaciones  de herbivores, producto  del desarrollo  de  defensas  inducibles.  Como

consecuencias, las defensas inducidas son capaces de facilitar la coexistencia de especies

mediante la disminuci6n de la probabilidad de extinci6n estocdstica (Verschoor cf ¢J.

2004,  van der Stap cf aJ.  2008).  Si bien los  mecanismos  especfficos que generan las

salidas obtenidas no ban sido clarificados, nuestros resultados constitnyen un aporte al

entendilniento de la relevancia de la inducci6n de defensas en herbivoros como factor

modificador del resultado de las interacciones ecol6gicas.
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En  este  trabajo  de  tesis  se  abord6  el  estudio  de  las  defensas  inducibles  desde  una

perspectiva poblacional-comunitaria, mediante la cual se indagaron mecanismos por los

cuales los efectos del desaITono de defensas inducidas en un nivel tr6fico intemedio

promueven la coexistencia y sostienen la biodiversidad.

Para ello se plante6 un sistema experimental de 4 especies y 3 niveles tr6ficos:

dos  poblaciones  de  rotfferos  herbfvoros  (Brtzchz.oJz#S  caJyczJZo7ng  y  8.  fecIV&#czc#sz.a)

compartiendo un recurso rinico (CfeJo7icJJcz vztJgarz.s) y un depredador natind de ambos

(AspJcz#chacz    b77'gfen4/eJ/I.).    Ambas    especies    de    herbivoros    mostraron    defensas

morfol6gicas efectivas ante la serial de depredaci6n de A. Z7rz.g%twcJJz. (Caprfulo I).

En el capitulo I se evalu6 1a existencia de un compromiso entre beneficio y costo

de defensas  inducibles,  de manera que se intent6 probar que especies  que presentan

defensas  mds beneficiosas  (mayor protecci6n contra depredadores)  y que generan un

menor costo (menor disminuci6n del crecimiento poblacional) son mds reactivas  a la

presencia de sefiales de depredadores. Nuestros resultados confirmaron la existencia de

costos asociados a la inducci6n de defensa en ausencia del depredador, reflejado a nivel

poblacional.  Sin  embargo,  la  especie  mds  reactiva  a la  sefial  (con  menor tiempo  de

exposici6n y menor concentraci6n de infoquinico requeridos para la inducci6n de la

defensa), 8.  cczfyczJZo"s, present6 tambi6n una menor relaci6n beneficio/costo que 8.

hava#&cusz.a. Este resultado contraintuitivo podr'a ser explicado porque la reducci6n de r

en un sistema aislado no deben'a ser considerado como un indice exclusi.vo del costo de

la defensa en el ambiente natural.

En el capftulo H confirmanos la existencia de un compromiso entre formaci6n

de  estructuras  defensivas  y  aptitud  competitiva,  lo  que  se  ve  manifestado  por  los
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mayores umbrales de recurso en morfos defendidos respecto de los morfos no inducidos

tanto en 8.  ccz/ycz7Zous como en 8.  feavcz#¢e7zsz.a. I.a adici6n de kairomona genera una

salida competitiva altanente dependiente de la densidad del recurso: existe reversi6n en

la  dominancia  competitiva  en  bajo  recurso,  tat  como  pronostic6  1a  estimaci6n  de

umbrales de recurso, no asf en alto recurso. Esta dependencia del nivel de recurso podr'a

deberse a la importancia no s6lo de los umbrales como detemiinantes de las aptitudes

competitivas, sino tambi6n de rmdr en condiciones de recurso no limitante. Este resultado

sugiere  que  para  8.   feczva#cz7zcsz.s,  la  respuesta  pldstica  disminuye  sus  capacidades

relativas  tanto  en  bajo  como  en  alto  recurso.  Su  defensa  constitnye  por  tanto  una

estrategia  mss  costosa  en  t6rminos  de  interacciones  ecol6gicas  ("costo  ambiental",

Tollrian & Harvell 1999).

En  el  sistema  tritr6fico  completo  (Capftulo  in),  los  efectos  no-1etales  de  la

depredwi6n  de  A.  brightwelli  sobre  8.  cakyciifeorus  y  8.  hawanaensis  germe:rarL rna

homogenizaci6n de las densidades de los herbivoros, favoreciendo densidades unifomes

y  estables  para  anbos  competidores  sobre  un  gradiente  de  recurso.  Estos  procesos

sostienen  un  aumento  de  la  probabilidad  de  persistencia  de  los  herbivoros.  Existe

tambi6n un debilitamiento de la interacci6n de competici6n mediada por recurso, dado

que densidades de los herbfvoros logradas no dependen del nivel de recurso disponible.

En   sistemas   tritr6ficos   la   coexistencia   es   posible   si   hay   un   compronriso   entre

sensibilidad al recurso y sensibilidad a la depredaci6n (Chesson & Kuang 2008), lo que

sugiere una variaci6n en  el  consumo  de reeurso  de  ambas  especies  como  un  efecto

lateral  de  la  depredaci6n.  Si  bien  aqun'  no  fueron  evaluados  costos  de  la  defensa

relacionados con el consumo de recurso, costos de producci6n de la defensa, y costos de



109

adquisici6n   de  informaci6n   a  nivel  individual   aielyea  2002),   6stos   podr'an   ser

determinantes en la salida observada (Chase ef CZJ.  2002). Esto constitnye una medida,

ademds de las aquf evaluadas (canbios en las densidades promedios y en la probabilidad

de  exclusi6n  o  coexistencia),  sugerida para  evaluar el  cambio  de  la  competici6n  al

incoxporar un depredador (Chase c£ ¢J. 2002).

En sistemas tritr6ficos donde existe competici6n y depredaci6n, es esperable rna

interacci6n entre ambas, 1o que han'a a estas relaciones tr6ficas igualmente capaces de

limitar o de promover diversidad de herbivoros (Chase ef CZJ.  2002, Chesson & Kuang

2008). En nuestros resultados se muestra que 8. feczvcz#czc#sis tiene rna mayor capacidad

de  crecimiento  en  bajo  recurso,  sin  embargo,  la  expresi6n  de  la  defensa  inducida

constituin'a una estrategia mds costosa en t6rminos de interacciones ecol6gicas que para

8.  ca/ycz77o7"s  (Capftulo  11).  Sin  embargo,  tat  como  se  mostr6  en  el  Capitulo  I,  8.

feczv¢#czcusz.s gana un mayor beneficio del desarrollo de defensas que 8. caJycz7Zo7"s. En

consecuencia, magnitudes relativas de costofoeneficio de la defensa en un gradiente de

recurso, podr'an determinar la co-dominancia observada entre herbfvoros.

De  igual  manera  se  confiman  las  propiedades  estabilizantes  de  las  defensas

antidepredatorias inducibles mediante la disminuci6n de las oscilaciones poblacionales

en el herbfvoro beneficiado en todos los  sistemas  analizados  (depredaci6n no letal,  y

depredaci6n neta) (Wemer & Anholt 1996, Raimondi cf &J. 2000, Relyea 2000, Peacor

& Wemer 2001, Verschoor ef aJ. (2004) y van der Stap cf CZJ. (2008).

Nuestros  resultados  confirman estudios  te6ricos  Oratsuda ef ¢J.  1996,  Krivan

1996,   1997,  Fryxell  &  Lundberg  1998,  Krivan  &  Schmitz  2004,  Abrams  2007  y

referencias)  y empiricos  (Peacor 2002,  Peacor & Wemer  1997,  2000,  2001,  Wemer
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1991, Wemer & Anholt 1996, Wemer & Peacor 2003) que sefialan que la presencia de

rasgos dinamicos conductuales, morfol6gicos y de historia de vida, tales como defensas

antidepredatorias, pueden cambiar la forma funcional de las interacciones, y que la sola

presencia de un depredador puede cambiar el efecto competitivo de rna especie sobre

otra  (Wemer  &  Peacor  2003).  Sin  embargo,  estos  estudios  no  evaltian  el  efecto

competitivo de la expresi6n de defensas en rna especie con claros morfos defendidos y

no  defendido,  lo  que requiere  necesariamente  aislar  efectos  letales  y  no  letales  del

depredador sobre especies de rotfferos. Ptobablemente la dificultad metodol6gica para

aislar ambos efectos ha memado el nrimero de estudios experimentales que contrasten

el efecto letal del depredador con el efecto neto del depredador (modificador de rasgos y

de  densidad)  sobre  el  resultado  de  la  competici6n,  por  lo  que  la  relevancia  de  la

inducci6n de defensas en los rotiferos herbivoros como factor modificador de la salida

de la interacci6n competici6n/depredaci6n no ha sido suficientemente comprendida.

Finalmente,    este   trabajo    confima   experimentalmente   la   existencia   de

conseeuencias   comunitarias   derivadas   de   la   expresi6n   de   defensas   inducibles.

Particulamente,  mostramos  existencia  de  costos  posibles  de  ser  detectados  a  nivel

poblaci.onal,  (disminuci6n en r en poblaciones aisladas),  asf como compromisos intra-

especffico entre aptitud competitiva y expresi6n de defensas. La relaci6n entre el costo y

el beneficio de desarrollar defensas es siempre recurso-dependiente, por lo que debieran

considerarse futuros  estudios tendientes  a evaluar la plasticidad de rasgos  asociada a

costos dinamicos, en orden a distinguir escenarios donde la evoluci6n de las defensas

inducibles   se  hace  mss  probable.   Los   efectos   no  letales   modifican  el  resultado

competitivo  entre  dos  especies  (cambio  de  dominancia  competitiva)  y  frente  a  un
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depredador letal favorecen la persistencia de los potenciales competidores, uniformando

las densidades de ambas.

Se refuerza por tanto la relevancia de las respuestas defensivas pldsticas en la

estructuraci6n  de  comunidades  simples,  asf  como  de  la  utilidad  de  aproximaciones

experimentales en orden a evaluar mecanismos no detectables en sistemas naturales y a

confmnar  predicciones  te6ricas  estableciendo  una  deseable  conexi6n  entre  ambas

aproximaciones.   Luego,    nuestros   resultados   constituyen   un   aporte   desde   dos

perspectivas  fundamentales:   (1)  se  incrementa  nuestra  comprensi6n  acerca  de  las

consecuencias   de  una  modificaci6n  de  rasgos  individuales   en  el  funcionamiento

comunitario,  y  (2)  se contribuye  a generar una conexi6n  entre resultados  te6ricos  y

empincos, dado que si bien en el ainbito te6rico ha habido importantes avances en el

estudio de las interacciones poblacionales, la escasez de contrastaci6n experimental ha

retrasado el sinergismo deseado entre estas dos aproximaciones.
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Figura 1. Canbios morfo16gicos inducidos por infoquiniicos del depredador Asp/c#chH¢

brightwemenrof:flelostue;toivoros.Arc,BrachionuscakyciflorasyD-I,a.havarnensis.

AyDprevioalaexposici6nalinfoquinico,8yEtras2diasdeexposici6nalasefial,y

C y F, tras 4 dr'as de exposici6n a la sefial.



I         2        3        4        5        6        7        8        9       10      11      12      13      14      15

Tiempo (dr'as)

I                   3                  5                  7                  9                  11

Tiempo(dr'as)
1315
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Figura  2.  Trayectorias  de  densidad poblacional  de  A)  Brtzchz.o#zfs  cczJycz77o"s  y  8)

B]itzcfez.o#zis   faczvazzczcusz.a   en   el   tiempo,   expuestos   a   infoquinico   (kairomona)   de

depredador,  en  niveles:  control,  0.005,  0.1  y  0.5  AspJcz#ch#cz.rri=±;`< BaHas  de  error

corresponden a IC 95%.



0             0,005           0,01           0,025            0,I             025             0j

Kairomona (Asphaha.mL-1)

0              0,005           0,01           0,025            0,1             025             0j

Kairomona(Asphancfroa.mL-1)
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Figura   3.   Tasa  intrl'nseca   de   crecimiento   de   poblaciones   experimentales   de  A)

Brachionus cakycif oorus, y TI) Brachionus havanaensis e;xp"estos seirs co"ceITitaciromes

de kairomona de depredador, obtenidas de agua precondicionada con seis densidades

distintas  del  depredador AspJ¢73chr!cz,  mds  un control.  Diferencias  son  sefialadas  con

letras diferentes.



0                50              loo             150            200            250            300

8. calyciif eons dispon"es

0           20          40          60          80          loo         120        140         160

8. Aananaensis disponibles
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Figura  4.   Consumo   de  AspJa!#chocz   Z}rz.gfetwcJJz.   sobre   un   grndiente   de   presas   8.

cafycz77o"S  en  su  condici6n no  defendida  (A)  y  defendida  (a),  y 8.  feovcz73&e#sz.s  no

defendida (C) y defendida a).
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Figura 5. Trayectorias de densidad poblacional de A) Brtzchz.o7cz6s caJycz#Zo77£s y a)

87itzcfez.o#zis havczre¢e#Sis en el tiempo, creciendo aisladaniente en distintos niveles de

recurso: 0.25, 0.5,1 y 2.106 eel.mL-1. Balras de error conesponden a IC 95%.
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Figura  6.  Trayectorias  de  densidad  poblacional  de  A)  Brtzcfez.o#us  ca/ycz7Zorz4s  en

condici6n  no   defendido,   8)   B#¢cfez.ct#us   caJyczJ7o"s  en  condici6n   defendido,   C)

Brachionus havanaensis en condieii6n no defendLdo. y D) Brachionus havanaensis en

condici6n  defendido  en  el  tiempo,  creciendo  aisladamente  en  distintos  niveles  de

recurso:0.5,1,2y4.106cel.mL-I.BarrasdeelrorcolrespondenaIC95%.


