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Introduccion General.

Cuando se habla sobre la historia de vida de un organismo, se hace referencia a
diferentes atributos: edad, patrobn de crecimiento, diferenciacién, madurez vy
reproduccion y la teoria de historia de vida permite entender cémo se relacionan éstos
atributos entre si (Begon y Mortimer, 1986; Futuyma, 1986; Roff, 1992; Stearns, 1992;
Krohne, 1998). Considerando que las fases de crecimiento y diferenciacion, antes de la
etapa de reproduccion, son diferentes para cada organismo; que la reproduccién misma
puede ocurrir solo una vez o varias veces a lo largo de su vida y ésta coincidir o no con
la parte final del crecimiento, se puede decir que cada historia de vida refleja el genotipo
de la poblaciéon y su interaccion con el ambiente (Begon et al., 1990). Por lo que el
estudio de las historias de vida de los organismos, permite describir cuatro aspectos
fundamentales a lo largo de su ciclo de vida: tamario, patron de desarrollo, senescensia
y reproduccién (Krohne, 1998); los cuales estan intimamente ligados mediante
disyuntivas (“trade-offs”), que se deben al hecho de que un individuo que invierte mayor
energia para alguna funcion (supervivencia, reproduccion, crecimiento, etc.) debe
pagarlo dedicando menos energia en alguna otra. Estas idisyuntivas resultan de las
limitaciones fisiolégicas de los organismos y pueden darse, por ejemplo, entre
reproduccion actual y supervivencia; entre reproduccién actual y reproduccién futura;
entre el numero, tamafno y sexo de las crias o entre crecimiento y reproduccion, etc.
(Begon y Mortimer, 1986; Stearns, 1992; Lesica y Shelly, 1995). Estas disyuntivas se
presentan en los organismos, como una estrategia para maximizar su adecuacion o
eficiencia bioldgica (“fitness”) ante diversas presiones ambientales. Por lo que, la
capacidad de modificar los atributos de su historia de vida en relacién con los cambios
ambientales, se atribuye directamente a su plasticidad fenotipica; y los fenotipos que
pierden esta capacidad son eliminados rapidamente por la seleccion natural (Roff, 1992;
Yoshinaga et al., 2000).

El término de estrategia de historia de vida puede definirse como: 1) el resultado
de los atributos de historia de vida que permiten maximizar la eficiencia biol6gica de los
organismos en un ambiente particular (Lesica y Shelly, 1995); 1) como una adaptacién
compleja (“complex adaptation”), que se refiere a la evolucién coordinada de todos los
atributos de historia de vida (Stearns, 1992); ¢) o como un patrén de respuesta hacia el
ambiente (Caswell, 1989; Walz, 1993). Por lo que, mediante el estudio de las

estrategias de la historia de vida de una poblacién, es posible conocer los patrones de



desarrollo y reproduccion que, evolutivamente, se adaptaron en un ambiente particular y
gradualmente llegaron a predominar en la poblacion (Krohne, 1998). De ahi la
importancia de llevar a cabo estudios, ya sea en campo o en laboratorio, que permitan
conocer la interaccién que cada especie tiene con su ambiente y que, en términos
ecologicos, se conoce como autecologia (Ruttner-Kolisko, 1974, Nogrady et al., 1993).

Como lo senala Stelzer (2005), haciendo una comparacién general con otros
grupos de organismos, los rotiferos muestran cierta uniformidad en relacién con sus
historias de vida (son pequefios, de vida corta y de rapida reproduccién); sin embargo,
dentro del phylum Rotifera existe una gran variacion de historias de vida, considerando,
por ejemplo, el tamano del cuerpo, el cual varia ampliamente entre las diferentes
especies. Y esa gran variedad de historias de vida pueden valorarse a diferentes
niveles: a) a nivel de individuos, con base en la plasticidad fenotipica que presentan;
pues hembras provenientes de un mismo clon pueden mostrar variacion entre algunos
de los atributos de historia de vida dependiendo del ambiente en el que se desarrollan;
b) a nivel de genética poblacional (microevolutivo), en el cual se comparan diferentes
clones de la misma especie en un ambiente estandarizado, considerando que las
diferencias entre esos clones tienen bases genéticas como una respuesta a la
seleccidn; y ¢) en un analisis comparativo entre los miembros de diferente organizacion
filogenética (p. ej. entre monogonontes y bdelloideos).

Al igual que en todos los organismos acuaticos, la fisiologia de los rotiferos
(véase Apéndice 1) se modifica por los factores ambientales que, a su vez, controlan la
dinamica de las comunidades y que limitan el tipo de habitat particular que cada especie
puede ocupar. Estos factores involucran una variedad de cambios ambientales fisicos,
quimicos y biéticos que se dan a lo largo del afo. Algunos de esos cambios pueden ser
relativamente menores y los organismos se pueden ajustar a ellos por aclimatacién;
modificando su posicién en la columna de agua o cambiando su comportamiento. Pero
cambios ambientales mas severos, conllevan a cambios en la estructura ecoldgica y, a
veces, genética de la poblacion (Nogrady et al., 1993; King y Serra, 1998).

En diversos estudios sobre rotiferos se menciona que, la presencia de
variaciones intraespecificas en relacibn con factores ecolégicos, normalmente
involucran el fenémeno de ciclomorfosis (Serra, et al. 1997), el cual se define como los
cambios morfolégicos, ciclicos y temporales (estacionales o no), que ocurren en una
poblacién planctonica (Black y Slobodkin, 1987). Esta variacion fenotipica, que es
inducida por el ambiente, también es parte integral de la historia de vida de la poblacién



(Roff, 1992). Pero, entre los rotiferos, puede confundirse con la presencia de
variaciones temporales en la frecuencia de linajes morfolégica y genéticamente
diferentes o con la presencia de complejos de especies gemelas que no estan
reconocidas y que se pueden presentan en sucesion estacional (King, 1980; King y
Miracle, 1980; Ciros-Pérez, 2001).

Cuando los datos sobre variaciones morfologicas en alguna especie de rotifero,
se basa Unicamente en mediciones de organismos provenientes de poblaciones
naturales, sin incluir el soporte adecuado de andlisis en laboratorio (cultivo de clones o
estudios electroforéticos) que permita dilucidar si esos cambios morfolégicos estan
dados por factores ambientales o por variaciones genéticas en la poblacion, se puede
llevar a la confusién de especies (Black y Slobodkin, 1987, Serra et al., 1997). Pues se
ha encontrado que, debido a que el reconocimiento para el apareamiento entre los
rotiferos se basa principalmente en caracteristicas quimicas (Nogrady et al., 1993), la
especiacion se da sin divergencia morfoldgica, lo cual lleva a una especiacién criptica
(Gémez y Snell, 1996). Y es debido al hecho de que algunas especies se han definido
como complejos de especies gemelas, que el numero de especies de rotiferos
monogonontes se ha incrementado en los Ultimos anos (Serra, et al. 1997). En
consecuencia, las investigaciones actuales sobre ecologia de especies de rotiferos,
involucran el estudio de la morfologia, junto con la fisiologia y las caracteristicas de
desarrollo de los organismos, con el fin de definir las adaptaciones que presentan hacia
el ambiente (Ciros-Pérez, 2001).

Aun cuando la teoria de historia de vida en rotiferos ha tenido un gran progreso
en los Ultimos anos, todavia queda mucho trabajo por hacer, pues resulta obvio decir
que la observacion en el campo, por si sola, no puede revelar la complejidad en la
dinamica poblacional de los rotiferos en un cuerpo de agua y aunque ya se han
estudiado diversas especies de rotiferos en cuerpos de agua naturales, principalmente
Brachionus y Asplanchna (Nogrady et al., 1993; Ooms-Wilms, 1998; Stelzer, 2005), es
mejor obtener estos datos a través de un enfoque experimental, con el fin de separar y
cuantificar la contribucion relativa de la reproduccion y la mortalidad en la poblacion que
se esta estudiando. Nogrady et al, (1993) mencionan que existen tres técnicas
ampliamente utilizadas en el estudio de la dinAmica de poblaciones en rotiferos: 1)
experimentos de tabla de vida, que son registros de la edad especifica de reproduccidn
y mortalidad que ocurre en una poblacion en un periodo de tiempo especifico; 2)

medicién del numero de huevos amicticos por hembra (“Edmonson’s egg ratio”) que



permite conocer y predecir los patrones del crecimiento poblacional en rotiferos
plancténicos bajo condiciones de campo y 3) analizar la composicion genética de la
poblacién en su medio natural mediante el uso de métodos bioquimicos. Sin embargo,
dada la poca informacion que se puede obtener mediante la segunda técnica y las
limitaciones “materiales” que se tienen para utilizar la tercera, la técnica mas factible de
utilizar, con poblaciones que se mantienen en laboratorio, es la primera.

El analisis de las tablas de vida demogréaficas permite obtener el maximo
aprovechamiento de los estudios de dindmica poblacional, pues a partir del registro
especifico de la mortalidad y reproduccion que ocurre en una poblacién se pueden
calcular la supervivencia y los valores de la frecuencia y cantidad de reproduccion que,
junto con las caracteristicas de crecimiento poblacional y morfologia, reflejan las
estrategias de la historia de vida que una poblacién presenta como respuesta a los
factores bioticos y abiodticos del medio en que se desarrolla (Begon et al., 1990).

Los rotiferos presentan caracteristicas biologicas particulares (ver Apéndice 1) y
diversas investigaciones han sefalado que los factores abidticos tienen una marcada
influencia sobre muchas de sus funciones metabdlicas. Se ha encontrado que factores
como la temperatura, las condiciones osméticas, la concentracion de oxigeno y el pH
son algunos de los factores abidticos que mas influyen sobre la estructura de las
comunidades de rotiferos (Nogrady et al.,, 1993; Walz, 1993; Devetter, 1998; Peredo-
Alvarez et al., 2003). Respecto a los factores bidticos que determinan la estructura de
las comunidades de rotiferos, las investigaciones mas detalladas han sido en aspectos
relacionados con depredacién y concentracion de alimento. Dichos trabajos han
mostrado que, al igual que otros organismos, los rotiferos con baja demanda energética
tienen ventaja para desarrollarse en ambientes con baja disponibilidad de alimento, pero
estan mas expuestos al control por depredacién (control descendente o “top-down”). En
contraste, los organismos con elevado requerimiento metabdlico requieren de mayor
cantidad de alimento en el medio, por lo que son desplazados en ambientes con baja
disponibilidad de comida (control ascendente o “bottom-up”); pero gracias a la alta
capacidad cinética de su metabolismo, tienen la capacidad de evadir el control
descendente de la depredacion (Stemberger y Gilbert, 1985; Walz, 1993).

Actualmente, hay una tendencia creciente a considerar el significado adaptativo
de los patrones de historia de vida de los rotiferos y relacionarlo con la presién selectiva
a la que estos organismos estan expuestos en sus habitats naturales. Un principio
central de la teoria es que las caracteristicas de historia de vida estan sujetas a



restricciones (constrains) y disyuntivas (trade-offs) (Begon, et al. 1990; Stearns, 1992;).
Stelzer (2005) sefiala que entre los rotiferos existen dos restricciones filogenéticas
importantes: a) la eutelia, pues al tener un numero fijo de células se determina el
tamafo maximo que alcanza cada individuo (ya que las células no pueden crecer
indefinidamente) o el numero de crias que cada hembra puede tener (pues el nUmero
de oocitos es fijo desde el nacimiento) y b) el tamaro de la puesta o “clutch size” es de
un solo huevo, lo cual complica el analisis de la disyuntiva entre numero y tamano de
los huevos.

Aun cuando Osorio Tafall (1942) sefala a Brachionus havanaensis como la
especie de mas amplia distribucibn en México, existe muy poca informacion
concerniente a su ecologia. Una de las caracteristicas morfolégicas que se tiene
registrada a nivel de especie, es la variabilidad fenotipica en el desarrollo y orientacion
de las espinas, tanto posteriores como de las anteriores, que se presenta en diferentes
poblaciones del continente americano (Ahlstrom, 1940; Osorio Tafall, 1942). Se sabe
que B. havanaensis esta presente durante todo el afio en los canales de Xochimilco,
siendo los meses cdlidos (de mayo a julio) cuando la poblaciéon es mas abundante (400
ind.I", aprox.) (Nandini et al., 2005). En el canal Xaltocan, se ha encontrado que la
longitud de las espinas en organismos de esta especie esta estrechamente relacionada
con la abundancia de depredadores del género Asplanchna (Garza-Mourifio et al.,
2005), por lo que, puede considerarse como un eslabén importante en la transmisién de
energia de un nivel a otro, a través de las cadenas tréficas que existen en los cuerpos
de agua de Meéxico; pues al ser una especie planctonica, B. havanaensis puede
constituir el alimento natural de especies nativas de interés comercial y/o ecol6gico, no
solo de invertebrados sino también de peces, ya que en recientes experimentos se ha
encontrado que las crias del pez Barbus conchionus presentan una seleccién positiva
hacia B. havanaensis durante las primeras semanas de desarrollo (Pavon-Meza,
observacion personal).

El hecho de que se registre la presencia de B. havanaensis a lo largo del tiempo
en un cuerpo de agua como los canales de Xochimilco, es un punto importante para
establecer estudios a largo plazo sobre la ecologia de esta especie, pues se ha
comprobado que gracias a los ciclos de reproduccion sexual que se presenta en los
organismos del género Brachionus, la informacion genética de la especie permanece en
el cuerpo de agua debido a la formacién de los huevos de resistencia (Brendonck y De
Meester, 2003). Aunque se ha confirmado la existencia de complejos de especies



gemelas que pueden habitar sucesivamente en un mismo cuerpo de agua (King, 1980;
Serra et al., 1997; Ciros-pérez, 2001), Gilbert (1987) y Stelzer (2005) consideran que el
cultivo de una cepa clonal puede proveer un excelente modelo para el estudio de
aspectos ecolégicos y evolutivos sobre la plasticidad fenotipica de una poblacién. Por lo
que, a pesar de que no es correcto extrapolar los resultados obtenidos a partir de
experimentos con poblaciones clonales a la especie presente a lo largo del afio, dichos
resultados si pueden considerarse representativos de la poblacion presente en el
momento en que se colectd la muestra y sentar las bases para futuros estudios.

Debido a la factibilidad de su cultivo, mantener una poblaciéon clonal de
Brachionus havanaensis bajo condiciones controladas de laboratorio, con el fin de
obtener un mayor conocimiento sobre los factores ambientales mas importantes que
influyen en su historia de vida, puede ser la base para llegar a considerarla una cepa de
bioensayo para estudios de ecotoxicologia en México y para el desarrollo de trabajos
ecolbgicos posteriores, tanto en campo como en laboratorio.

La teoria de historias de vida predice que, con ciertas limitaciones, los individuos
deben actuar para maximizar su eficiencia biolégica (Roff, 1992; Stearn, 1992). Y dado
que la temperatura es uno de los factores abidticos con mas influencia sobre la
distribucion y abundancia de las poblaciones de rotiferos; que el recurso alimenticio
como fuente de energia, juega un papel predominante en las disyuntivas de cada
individuo y que un depredador, como causa importante de mortalidad, también puede
influir en la historia de vida de su presa. Entonces, es posible predecir que la influencia
del depredador (en este caso Asplanchna girodi) sobre la historia de vida de su presa
(Brachionus havanaensis), dependera de las condiciones ambientales (temperatura y
disponibilidad de alimento) bajo las cuales se encuentre la poblacion. Es por ello que,
tomando como base las metodologias utilizadas en laboratorio con otras especies de
rotiferos, el objetivo general del presente estudio es:

Generar, a través de experimentos en laboratorio, conocimiento basico sobre la
ecologia de una poblacién clonal de Brachionus havanaensis aislada del Canal Nacional
de Xochimilco, Cd. de México, mediante el estudio de las estrategias de historia de vida
que presenta este rotifero en relacion con diferentes valores de temperatura,

disponibilidad de alimento y depredacion.



Para lograr éste objetivo el presente trabajo se desarrollé en el Laboratorio de

Zoologia Acuatica, en la Unidad de Morfofisiologia de la F.E.S. Iztacala, U.N.A.M. y se

dividié en cuatro etapas diferentes:

Aislamiento y conservacién de la cepa clonal de Brachionus havanaensis 'y del
depredador Asplanchna girodi (Capitulo I).

Con la finalidad de conocer la dinamica poblacional que presenta la poblacion
clonal de B. havanaensis, en relacibn con la interaccion de temperatura y
disponibilidad de alimento, se definieron tres valores para cada uno de estos
factores y se realizaron los experimentos correspondientes de crecimiento
poblacional y tabla de vida demografica (Capitulo 1l). Trabajo publicado en:
Journal of Freshwater Ecology (2004)-19 (4) y Hydrobiologia (2005)-546 (para
ver articulos completos, ir al Apéndice 5).

Conociendo las variaciones morfolégicas que puede presentar B. havanaensis
en la naturaleza, en esta etapa se hizo el experimento correspondiente para
cuantificar los posibles cambios morfoldgicos que se presentan en la poblacion
clonal de B. havanaensis por efecto de temperatura, disponibilidad de alimento y
presencia del depredador (Capitulo Ill). Trabajo en revisién para ser publicado
en la revista Hydrobiologia (para ver articulo completo, ir al Apéndice 5).
Conociendo los patrones de respuesta en la dinamica poblacional de B.
havanaensis en laboratorio, en relacién con la temperatura y disponibilidad de
alimento (obtenidos en el Capitulo Il), en esta ultima etapa del trabajo se analiz6
el efecto de la presencia del depredador Asplachna girodi, sobre el crecimiento
poblacional y tabla de vida demografica de B. havanensis a diferentes niveles de
temperatura y disponibilidad de alimento (Capitulo V).

Finalmente se llevd a cabo la discusion general de los resultados y se obtuvieron
las conclusiones del trabajo (Capitulo V).



Resumen

Con el fin de conocer el efecto conjunto de tres factores ambientales sobre la
historia de vida del rotifero Brachionus havanaensis, se aisl6 una cepa clonal del Canal
Nacional de Xochimilco, D.F. Mediante experimentos de crecimiento poblacional y tabla
de vida demogréfica, se determin6 la dinamica poblacional y cambios morfologicos del
rotifero en relacién con tres valores de temperatura (15, 20 y 25 °C), disponibilidad de
alimento (0.5, 1.0 y 2.0 X 10° cel.ml” de Chlorella vulgaris) y presencia del rotifero
depredador Asplanchna girodi.

La mayor fecundidad de B. havanaensis se encontré en los tratamientos con
temperatura y disponibilidad de alimento elevadas, por lo que, en su habitat, es en
verano cuando se puede esperar mayor niumero de individuos pertenecientes a esta
poblacién. La presencia de A. girodi indujo en B. havanaensis, el desarrollo de la forma
°exuberante®, de mayor tamafo y espinas posteriores mas largas; pero a cambio se
disminuy0 significativamente su reproduccion. Asi, cuando el crecimiento poblacional de
la presa estuvo limitado por temperatura o disponibilidad de alimento, la presencia del
depredador elimind la poblacion; pero cuando las condiciones ambientales fueron
favorables para el crecimiento poblacional de la presa, se comprobé la utilidad de las
defensas inducidas, ya que la poblacién de B. havanaensis pudo contrarrestar la
presién por depredacién y continuar su crecimiento.

Las estrategias de reproduccion y formacion de defensas inducidas que presenta la
poblacion de B.havanaensis en estudio, le dan la posibilidad de coexistir con el
depredador y estar presente a lo largo del aio en el cuerpo de agua.

Palabras clave: historia de vida, demografia, rotifero, Brachionus, crecimiento
poblacional, temperatura, alimento, depredacion.



Abstract

Brachionus havanaensis is a common rotifer in the Canal Nacional of Xochimilco,
México city. To understand the population dynamics and morphological changes of this
species in relation to food level (Chlorella vulgaris at 0.5, 1.0 and 2.0 X10° cells.ml™),
temperature (15, 20 and 25 °C) and predator’s presence (Asplanchna girodi), population
growth and life table experiments were separately conducted. At any given food level,
rotifers cultured at 15 °C showed extended but low offspring production. Higher densities
of Chlorella and at 25 °C resulted in higher offspring production. This suggests that B.
havanaensis can be more abundant in summer months.

The presence of A. girodi resulted in large-bodied B. havanaensis with longer
posterior spines. However, however, the reproductive output of B. havanaensis was
significantly reduced compared to the prey in the absence of the predator. In addition,
when the population of B. havanaensis was limited by food or temperature, A. girodi
eliminated its prey from the test jars. On the other hand, under favourable levels of
temperature and food availability, induced defenses of prey were helpful to resist
extermination by the predator.

Due to its reproductive strategies and being armed with induced defenses, B.
havanaensis is capable of coexisting with its predator in nature.

Key words: life history, demography, rotifer, Brachionus, population growth,
temperature, food, depredation.



Capitulo |

Aislamiento y cultivo de Brachionus havanaensis.

De las aproximadamente 248 especies de rotiferos que se han encontrado en
México (Sarma, 1999), son varios y diversos los cuerpos de agua en los que se registra
la presencia de Brachionus havanaensis (Fig. 1). En el estudio sobre los rotiferos
plancténicos de México, Osorio-Tafall (1942) menciona que es una de las especies de
mas amplia distribucién dentro de la Republica Mexicana y que en determinadas épocas
del afio se llega a encontrar en nimero muy elevado en algunas localidades. El registra
la presencia de ésta especie en el Rio Salto (Valles, S.L.P.), todos los canales y lagos
de Xochimilco, el Lago de Patzcuaro, el Lago de Chapultepec y diversas secciones del
Rio Papaloapan (entre Oaxaca y Veracruz).

Ahlstrom (1940), al igual que Osorio-Tafall (1942) sefala que B. havanaensis
presenta una lériga firme y generalmente lisa, comprimida dorsoventralmente y que a su
vez se divide en placas dorsal y ventral; en el margen antero-dorsal presenta seis
espinas, entre las cuales, las laterales son mas largas, las de posicibn media mas o
menos cortas y las intermedias muy cortas; la l6riga se angosta en la parte posterior y
termina en dos espinas muy juntas en la base. También sefialan que su variabilidad es
considerable, ya que se presentan diferencias notables en la forma de la lériga y una
variacibn muy marcada en la longitud y orientacidbn de sus espinas, tanto anteriores
como posteriores (en las que lo mas frecuente es encontrar que la espina derecha es
mas larga que la izquierda). Se considera una especie plancténica, calido-
estenotérmica, cuyo tamano se sefiala entre los 150 y 350 um (Ruttner-Kolisko, 1974) y
su distribucion se limita principalmente al continente Americano (Koste, 1978; De
Ridder, 1981).

Laad

Fig. 1. Hembras amicticas de Brachionus havanaensis
Rousselet de la cepa en cultivo en el Laboratorio
de Zoologia Acuatica (F.E.S.I).
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Rico-Martinez y Silva-Briano (1993) registran la presencia de esta especie en el
Lago de Chapala, uno de los lagos de mayor extensién en el pais (>100 Ha.), ademas
de la Piscifactoria Teapa en Tabasco, un cuerpo de agua somero y turbio con 3,000 m?
de extensién. También se registra como especie rara en la comunidad plancténica de la
Laguna de Zempoala (Edo. de Mex. y Morelos), cuerpo de agua que se clasifica como
calido monomictico subtropical de segundo orden, con pH basico (> 7.5), transparencia
alta y temperaturas que oscilan entre 15°y 22 °C (Flores-Burgos, 1997).

Segun Torres-Orozco y Zanatta (1998), el Lago de Catemaco es tropical de
aguas alcalinas (pH> 8.2) y eutréfico, con temperaturas que fluctian entre los 21.5 y
30.5 °C, donde B. havanaensis es la especie dominante a lo largo del afio y presenta
las mayores densidades en los meses calidos. Por otra parte, Sarma y Elias-Gutiérrez
(1999) registran la presencia de esta especie en cuatro de los doce cuerpos de agua
estudiados entre los meses de marzo y mayo de 1997 en la regién centro-sur del estado
de Quintana Roo. Las localidades fueron Puente Sorpresas, con temperatura de 23.7
°C; La Esperanza, con temperatura de 31 °C; Calakmul, con 26.4 °C y Kana con 31.2
°C. Por ultimo, B. havanaensis se registra también en la laguna salobre de Mecoacan,
Tabasco, donde la salinidad es mayor a 5 partes por mil y la temperatura promedio es
de 25 °C (Sarma et al., 2000).

B. havanaensis se ha registrado en el Canal Nacional de Xochimilco (Flores-
Burgos et al., 1998; Garza-Mourino et al., 2003), el cual se encuentra muy cercano a la
zona ecoldgica de Xochimilco y tiene aproximadamente 20 m de anchoy de 2 a 2.5 m
de profundidad. Segun el trabajo realizado por Arcos Ramos, et al. (1995) se ha
encontrado que el pH oscila entre 7.4 en primavera y 7.8 en otofio, mientras la
temperatura del agua puede variar entre 17.7 °C y 22.1 °C. Pero estos valores pueden
variar entre 15°y 25.0 °C dependiendo de las condiciones ambientales en el periodo del
muestreo (Ramirez-Garcia, Com. Per.).

Dado que el presente trabajo es el primero que se realiza en México sobre la
ecologia de Brachionus havanaensis y con el fin de evitar futuras dificultades, como las
diversas controversias que se han generado debido a la carencia de material tipo
disponible que permita clasificar cepas que aparentemente son muy semejantes como
los morfotipos de B. plicatilis y B. rotundiformis (Ciros-pérez, 2001), se considera
importante senalar que la cepa que se utilizé para la realizacion del presente estudio, se
aisl6 a mediados de abril, del Canal Nacional de Xochimilco, Cd. de México

(aproximadamente 6 meses previos al inicio de los experimentos).

12



La poblacién de B. havanaensis en estudio se obtuvo a partir del aislamiento
monoclonal de uno de los individuos encontrados en una muestra de 100 ml de agua
del Canal Nacional, la cual se obtuvo filtrando 10 L de agua a través de una malla de 50
um de apertura y concentrando el filtrado. La muestra se trasladé al laboratorio donde
se aislaron 7 individuos de B. havanaensis y se colocaron separadamente en
recipientes conteniendo 25ml de Medio EPA y 1.0 X 10° cel.ml” de Chlorella vulgaris
como alimento. Diariamente se observé y cuantificé el nimero de individuos en cada
una de las poblaciones que se lograron desarrollar a partir de la reproduccién
partenogénica de los rotiferos y al cabo de 10 dias se eligié la poblacion que habia
alcanzado el mayor numero de individuos. Desde entonces, esta cepa se ha mantenido
en el laboratorio en recipientes de vidrio con capacidad de 1L, conteniendo 600 ml de
medio EPA, temperatura ambiente (de 22 + 2°C) e iluminacién constante. Como
alimento se ha utilizado la microalga C. vulgaris en concentracion aproximada de 1.0 X
10° cel.ml” adicionada cada tercer dia. Con el fin de evitar la contaminacién de la cepa,
también cada tercer dia se realiza el cambio total del medio con ayuda de una red de 50
um de apertura.

Al ser el alimento una parte fundamental para el mantenimiento de cultivos de
zooplancton, es importante sefalar que el empleo de la cepa de C. vulgaris con registro
No. CL-V-3 en el Departamento de cultivo de algas del CICESE (en Ensenada, Baja
California Norte) como alimento de B. havanaensis se debe principalmente a las
caracteristicas favorables de forma y tamafno que presenta la microalga (Vega
Quintero,1996). Asi mismo, se conoce que su valor nutrimental es adecuado para el
cultivo de rotiferos (Isik et al., 1999) y ha sido ampliamente utilizada en experimentos de
crecimiento poblacional con otras especies del mismo género (Sarma y Rao, 1990;
Rico-Martinez y Dodson, 1992; Pavén-Meza, 2000).

El cultivo de C. vulgaris se realiza continuamente en el laboratorio, uilizando para
ello botellas plasticas de 2 L de capacidad conteniendo 1.5 L de Medio Bold (Borowitzka
y Borowitzka, 1988) enriquecido con bicarbonato de sodio (Sarma, 1996) y se
mantienen a 22 £ 1 °C, con aireacion y luz difusa en forma continua. La microalga se
deja crecer hasta su fase exponencial (aproximadamente 7 dias) para garantizar una
gran cantidad de células (aprox. 1.5 X 10° cels.ml™") y su buen estado nutricional (Larios
Jurado, 1999). Entonces, se retira la aireacion y las botellas se guardan en refrigeracion
durante cuatro dias, lo que permite la sedimentacién de las células para poder
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decantarlas; con lo que se eliminan las toxinas u otros microorganismos presentes en el
sobrenadante que pudieran ser dafinos para los rotiferos. Para hacer las diluciones
correspondientes y obtener la densidad de alimento requerida en cada tratamiento, se
utilizé medio EPA y para determinar la concentracion del alga se hicieron los conteos de
las células mediante una camara de Neubauer (hematocitdmetro) bajo el microscopio
optico (Umebayashy, 1973).
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Capitulo Il.

Efecto de la temperatura y la disponibilidad el alimento sobre la
dinamica poblacional de B. havanaensis.

Introduccion.

En todos los cuerpos de agua, la densidad y diversidad del zooplancton es el
resultado de la influencia de numerosos factores, tanto abioticos (p. ej. temperatura y
salinidad) como biéticos (p. ej. disponibilidad de alimento, competencia y depredacion).
La temperatura es un factor importante dentro de los ecosistemas acuaticos porque
ademas de establecer la estratificacion del agua, regula las tasas de reaccion quimica y
procesos biolégicos (Lampert y Sommer, 1997). En México, donde la mayoria de los
cuerpos de agua son someros (De la Lanza Espino y Garcia Calderén, 2002), las
fluctuaciones de temperatura y alimento pueden llegar a ser muy amplias y durante
largos periodos de tiempo, influenciando de manera importante los ciclos de vida de las
especies de rotiferos que los habitan (Ruttner-Kolisko, 1975; Roberton y Salt, 198;
Merriman y Kirk, 2000).

Estudios en laboratorio han demostrado que en los organismos ectotermos, la
adquisicién de recursos, su absorcion y transformacion en crecimiento y reproduccion,
cambia de manera predecible con la temperatura (Ritchie, 1996). Entre los rotiferos, se
ha encontrado por ejemplo, que a baja temperatura se prolonga la supervivencia y la
fecundidad, mientras que a alta temperatura, se reduce la fecundidad, la supervivencia
y el tiempo generacional (Hirayama y Kusano, 1972; Sarma y Rao, 1991), debido a que
este factor influye directamente sobre el desarrollo embriolégico (Walz, 1993). Lo cual
se ha confirmado para especies como B. calyciflorus (Nogrady, et al. 1993), B. patulus
(Sarma y Rao, 1990) y Filinia terminalis (Sanoamuang, 1993), mediante experimentos
que se han llevado a cabo a intervalos de temperatura entre 15y 25 °C.

Por otro lado, se conoce que los rotiferos plancténicos obtienen su alimento
mediante la creacién de corrientes, las cuales les permiten atraer pequefas particulas

(diametro no mayor a 10 u) hacia la regién bucal (Wallace y Snell, 1991), por lo que la
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densidad de particulas alimenticias de tamarno adecuado, es esencial para determinar la
abundancia de especies filtradoras en el medio (Rothhaupt, 1990 y Rothhaupt y
Lampert, 1992). Esta correlacion positiva con la productividad primaria se conoce como
el control ascendente “bottom-up” (Barnes y Hughes, 1999). Sin embargo, cuando la
densidad de particulas alimenticias en el medio sobrepasa la tasa de filtracion de los
rotiferos (volumen de agua que filtra un animal para la obtencién del alimento, en un
tiempo determinado) se puede obstruir su sistema de filtracion, disminuyendo asi la tasa
de ingestién (cantidad de biomasa o numero de células consumidas por un animal en un
tiempo determinado). Por eso, diversos estudios se han encaminado a cuantificar la
maxima densidad de alimento, en la cual, la tasa de ingestion es directamente
proporcional a la concentracién de células en el medio (que se denomina concentracion
critica), encontrado que a una temperatura aproximada de 20 °C y utilizando Chlorella
como alimento, dicha concentracion es de 5 X 10° cels.ml” para B. calyciflorus y de 3 X
10 cels.ml™ para B. rubens (Starkweather, 1980).

En algunos trabajos se ha encontrado que la interaccion entre temperatura y
concentracion de alimento afecta la tasa de consumo de alimento por los rotiferos; ya
gue mientras la temperatura altera indirectamente la viscosidad y difusién de particulas
en el medio, la concentracién de particulas alimenticias determina la tasa a la cual el
consumidor encuentra su alimento (Montagnes et al, 2001). Sarma y Rao (1991)
analizaron el efecto combinado de temperatura y concentracion de alimento sobre la
historia de vida del rotifero Brachionus patulus y encontraron que el patrén reproductivo
era una funcién directa de la cantidad de alimento, pero la magnitud del efecto del
alimento, fue dependiente de la temperatura.

La correlacién entre estrategias de historia de vida y el habitat de los organismos
es muy clara (Begon et al., 1997; Lesica y Shelly, 1995) pues se ha visto que la
madurez temprana se ve favorecida en ambientes donde la mortalidad de los adultos es
relativamente alta o muy variable. Mientras algunos ambientes favorecen lento
crecimiento, mayor edad de primera reproduccion, baja tasa de reproduccion y mayor
tiempo de vida, otros seleccionan promedios de vida cortos, madurez temprana, alta
fecundidad y mayor tasa reproductiva. Tanto Edmonson (1957) en estudios de campo
como Halbach-Keup (1974) en estudios de laboratorio, han demostrado que la
disponibilidad de alimento y la temperatura interactian de tal manera que pueden
estimular diversos procesos biolégicos o causar rapidas disminuciones en muchas de
las variables de la historia de vida de los rotiferos. Por ejemplo, tanto una baja
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temperatura y alta disponibilidad de alimento, como una temperatura elevada y baja
disponibilidad de alimento, pueden reducir la tasa de crecimiento del rotifero Brachionus
patulus; mientras que una alta concentracion de alimento y temperatura elevada,
pueden permitir a la poblacion de este rotifero, sobrevivir a través de prolongados
periodos de tiempo (Sarma y Rao, 1990; 1991).

Conocer el efecto de diferentes factores ambientales sobre el crecimiento,
fecundidad y madurez de los organismos, permite conocer la velocidad o la forma en
que se da el flujo genético en una poblacion; y con ello tener una medida de su
eficiencia biologica “fitness” (Stearns, 1992). Pues en las poblaciones donde el
crecimiento poblacional es independiente del numero de individuos que las conforman,
el valor de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional “r’ es una medida conveniente
de su eficiencia biolégica; pero en poblaciones donde el crecimiento disminuye
conforme aumenta el numero de individuos que las forman, o que por algun factor, ese
crecimiento se mantiene estable (r muy cercana a cero), la capacidad de carga (K) y/o
la tasa reproductiva neta (Ro) pueden considerarse como una medida apropiada de su
eficiencia biologica (Roff, 1992).

Dado que la abundancia de individuos en una poblacion es un indicador
importante de la relaciébn que existe entre la poblacion y el ambiente en que se
desarrolla (Rabinovich, 1980), la demografia resulta ser la clave para la teoria de
historia de vida. Es por ello que en el desarrollo del presente capitulo se tuvo como
objetivo particular:

Evaluar el efecto combinado de temperatura y disponibilidad de alimento sobre
el crecimiento poblacional y demografia de B. havanaensis, utilizando para ello, valores
de temperatura y diferentes niveles de disponibilidad de alimento (Chlorella vulgaris),
dentro del intervalo que se registra en su ambiente natural y que también han sido

utilizados en experimentos con otras especies del mismo género.

Hipétesis:
Considerando que la temperatura y disponibilidad de alimento son factores
ambientales que influyen de manera importante sobre la disyuntiva (“trade-off”) entre
los atributos de historia de vida de los rotiferos (tales como supervivencia y
reproduccion), se espera que la interaccion entre ambos factores tenga un efecto
determinante sobre la dinamica poblacional de B. havanaensis.
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Materiales y método.

Aungue se sabe que las poblaciones de rotiferos pueden responder rapidamente
a los cambios de temperatura (Ruttner-Kolisko, 1975) e incluso continuar el crecimiento
poblacional después de cambiar la temperatura en condiciones de laboratorio (Sarma y
Rao, 1990), para evitar que variaciones en la temperatura, previas a los experimentos,
pudieran afectar los resultados, durante 10 dias antes del establecimiento del
experimento, la poblacion de B. havanaensis se aclimat6é a la temperatura
correspondiente de cada tratamiento utilizado. Este periodo de aclimatacion se ha
utilizado con otras especies de rotiferos y garantiza que al menos 5 generaciones hayan
nacido bajo las condiciones de temperatura establecidas (Hirayama y Kusano, 1972;
Gilbert, 1996).

Los valores de temperatura utilizados fueron 15, 20 y 25 °C (+ 1°C), los cuales
se mantuvieron estables mediante camaras de incubacion para D.B.O. (1-800-Lab-Line,
Ambi-Hi-Lo-Chamber de Lab. Line Instruments, Inc.) y como alimento se utilizd Chlorella
vulgaris en concentraciones de 0.5, 1.0 y 2.0 X 10° cel.ml". Cabe sefialar que en
términos de contenido de carbono (COD), éstas concentraciones presentan valores
entre 2.03 mgCL™ (para 0.5 X 10° cel.mI™") y 8.03 mgCL™" (para 2.0 X 10° cel.ml™), los
cuales se obtuvieron mediante la técnica descrita por Siewertsen (1979).

Cada tratamiento se realizé con cuatro repeticiones, dando un total de 36
unidades experimentales (3 temperaturas X 3 concentraciones de alimento X 4
repeticiones). Las unidades experimentales se mantuvieron con luz difusa de manera
constante y consistieron en recipientes de plastico conteniendo 50 ml de medio EPA
con la concentracién de alimento correspondiente y 1 ind.ml”" como densidad inicial. Los
rotiferos que se utilizaron en cada tratamiento fueron individuos de diversas edades
provenientes de cada uno de los cultivos preexperimentales en fase de crecimiento
exponencial.

Para conocer la abundancia de B. havanaensis como respuesta a la temperatura
y disponibilidad de alimento, se cuantifico la densidad poblacional y se elaboraron las
curvas de crecimiento poblacional correspondientes. Para ello, el conteo del nimero de
individuos en la poblacién (sefialando el nimero de hembras y el nimero de huevos) se
hizo cada 24 horas en forma manual, bajo un microscopio estereoscépico y con ayuda
de una camara para zooplancton y una pipeta Pasteur con bulbo (Yamasaki e Hirata,
1980). Los primeros 5 dias se cont6 el total de individuos en la poblacion y
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posteriormente, segun fue aumentando el nimero, se tomaron alicuotas de 1.0, 0.5y
0.25 ml. Diariamente y hasta que la poblacién empez6 a declinar, después de hacer los
conteos, se realizaba el cambio total del medio manteniendo asi la concentraciéon de
alimento correspondiente lo mas constante posible a lo largo del experimento. Para ello
se filtraron los rotiferos con una red de 50um tratando de causar el menor dano posible
a la poblacién.

Con los valores de densidad poblacional (No. de individuos.ml™') se elaboraron las
gréficas de crecimiento poblacional, correspondientes a cada tratamiento y a partir de
estos datos se obtuvieron las siguientes variables:

e Tasa intrinseca de crecimiento poblacional.- Valor obtenido de la interseccion
entre el eje de las "y” (densidad poblacional) y la linea de regresion de la tasa
instantanea de crecimiento (r = In (Ni+/N;)) sobre la propia abundancia (N;)
(Caughley, 1980 en Hone y Sibly, 2002).

e Densidad poblacional Maxima (capacidad de carga, K).- Valor obtenido a partir
de la interseccién entre entre el eje de las "x” (tasa instantanea de crecimiento
poblacional) y la linea de regresién de la tasa instantanea de crecimiento
poblacional (r = In (Ny1/N;)) sobre la propia abundancia (N;) (Caughley, 1980, en

Hone y Sibly, 2002).

Se elaboraron las gréaficas correspondientes a la correlacion entre la razon de
huevos/hembra (“Egg-ratio”) y la densidad poblacional para cada dia. Los resultados del
valor de la correlacion (B) se analizaron considerando diferencias estadisticas con o =
0.05 (Sokal y Rohlf,1985).

Con los valores obtenidos de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional y de
la poblacion maxima, se procedioé al analisis estadistico mediante la aplicacion de un
andlisis de varianza (ANOVA) de dos vias para dos factores fijos (temperatura y
concentracion de alimento) y su interaccién. Cuando la diferencia entre las medias fue
significativa, se procedid a realizar el analisis post hoc de Tukey para conocer la
significancia de las diferencias entre pares de tratamientos. El andlisis estadistico se
hizo mediante el programa Statistica/w-5.0 y se consideraron diferencias con o = 0.05
(Sokal y Ronhlf, 1985).

Para el estudio correspondiente a la tabla de vida demografica de B.

havanaensis se utilizaron los valores de temperatura y densidad de alimento antes
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mencionados. En recipientes con 20 ml de medio EPA, se colocaron las 6 repeticiones
para cada caso, por lo que hubo un total de 54 unidades experimentales (3
temperaturas X 3 concentraciones de alimento X 6 repeticiones) los cuales se
distribuyeron aleatoriamente en cada uno de los tratamientos correspondientes. Los
experimentos se iniciaron con cohortes de 20 neonatos de 2 + 1 h de edad, los cuales
se obtuvieron a partir de un grupo de hembras ovigeras, aisladas previamente de una
poblacién preexperimental aclimatada, durante 10 dias, a cada una de las temperaturas
establecidas.

Cada 12 horas y hasta que murié el ultimo individuo de B. havanaensis, en cada
unidad experimental se contd el numero de individuos vivos (en este caso hembras
partenogénicas) y el numero de huevos presentes. Las hembras adultas fueron
transferidas a nuevo medio de cultivo con la cantidad de alimento correspondiente,
mientras que las crias presentes fueron contabilizadas y retiradas del experimento. Con
los datos que se obtuvieron, se elaboraron las curvas correspondientes de la
supervivencia (ly) y producciéon de crias por edad especifica (fecundidad, m,) y se
compararon las tendencias. Ademas se calcularon las siguientes variables, segun las
formulas de Pianka (1978):

= Variables relacionadas con supervivencia:
— Esperanza de vida al nacer (T,/ny)

— Promedio de vida (X /x)

= Variables reproductivas:

o0

— Tasa reproductiva bruta = £ mx
X=0
— Tasa neta de reproduccion (Ro)

[ere]

Ro = X Ixmx
X=0
— Tiempo de generacion (T)

T= X IxmxX/ Ro
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— Tasa intrinseca de crecimiento poblacional ( r)

n
r=3% e™/xmx=1
X=0

Los resultados obtenidos se analizaron estadisticamente mediante un ANOVA
de dos vias para dos factores fijos (temperatura y concentracion de alimento) y su
interaccién. En los casos donde la diferencia entre las medias fue significativa, se
realizé un analisis post hoc de Tukey para conocer la significancia de las diferencias
entre pares de tratamientos. Se utilizé el programa Statistica/w-5.0 y se consideraron
diferencias con a = 0.05 (Sokal y Rohlf, 1985).
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Resultados.

En todos los tratamientos con diferente temperatura se observdé un aumento en
el crecimiento poblacional de B. havanaensis, relacionado con el aumento en la
disponibilidad de alimento (Fig. 2). Sin embargo, a 15 °C la poblacién no crecié mas de
7 ind.ml", mientras que cuando la temperatura utilizada fue méas alta (20 y 25 °C), la
densidad poblacional alcanzé cerca de 600 ind.ml". Tanto en 20 como en 25 °C B.
havanaensis mostré una tendencia similar en el crecimiento poblacional para cada uno
de los valores de concentracion de C. vulgaris utilizados (baja 0.5, media 1.0 y alta 2.0
X 10° cel.ml™); pero fue en el tratamiento de 25 °C con alta disponibilidad de alimento,
donde la densidad poblacional del rotifero alcanzé valores superiores a los 600 ind.ml™.

En la Tabla 1 se puede observar que el efecto de los factores utilizados
(temperatura y disponibilidad de alimento) fue altamente significativo, tanto en forma
independiente como en su interaccion, sobre la densidad poblacional méaxima de B.
havanaensis. En la Fig. 3 se observa que en el tratamiento de 20 °C, la densidad
maxima que alcanza la poblacion de B. havanaensis fue significativamente mayor
(cerca de 100 veces mas) a la del tratamiento de 15 °C (valores entre 1.8 £ 0.24y 3.9 +
0.8 en 15 °C y entre 129.9 + 0.9 y 511.5 + 38 ind.mI" a 20 °C), pero semejantes a los
valores de densidad poblacional méaxima a 25 °C (entre 120 + 3 y 558.7 + 32 ind.ml ™).

Es importante sefalar que, en el tratamiento de 15 °C no se encontraron
diferencias significativas (p> 0.05) en los valores de densidad poblacional maxima del
rotifero, respecto al incremento en la disponibilidad de alimento (Fig. 3), mientras que en
los tratamientos de 20 y 25 °C, la densidad poblacional méaxima aumenté
significativamente, con relacién al incremento en la concentracion de C. vulgaris en el
medio (de 129.9 + 0.9 a 273 + 23 y 511 + 38 ind.ml"' respectivamente, en el tratamiento
de 20 °Cy de 120 + 3 2 248.3 + 25y 558.7 + 33 Ind.ml", en el tratamiento de 25 °C).
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Fig. 2. Crecimiento poblacional de Brachionus havanaensis a diferentes valores de
temperatura y concentracion de alimento (Chlorella vulgaris). Los valores indican

el promedio + la desviacion estandar de 4 repeticiones.
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Fig. 3. Densidad poblacional maxima de B. havanaensis a diferentes niveles de
temperatura y disponibilidad de alimento (C. vulgaris). Los valores indican el
promedio + la desviacion estandar de 4 repeticiones. Letras diferentes indican

diferencias estadisticas entre los tratamientos.
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Fig. 4. Tasa intrinseca de crecimiento poblacional por dia (r) de B. havanaensis a diferentes
niveles de temperatura y disponibilidad de alimento (Chlorella vulgaris). Los valores
indican el promedio * la desviacion estandar de 4 repeticiones. Letras diferentes indican

diferencias estadisticas entre los tratamientos.
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Tasa intrinseca de crecimiento poblacional ()
Fuente
devariacion GL SC SM F p
Temperatura 2 2.26 1.13 656.54 0.0001
Alimento 2 0.58 0.29 166.78 0.0001
Interaccién 4 0.72 0.18 101.03 0.0001
Error 27 0.05 0.00
Densidad poblacional maxima
Fuente
devariacion GL SC SM F P
Temperatura 2 717900.5 | 358950.25 | 361.67 0.0001
Alimento 2 471707.94 | 235853.97 237.64 0.0001
Interaccién 4 236373.28 | 59093.32 59.54 0.0001
Error 27 26797.23 992.49

Tabla 1. Resultados del ANOVA de dos vias aplicado a las variables de tasa intrinseca de
crecimiento poblacional (r) y densidad poblacional méxima de B. havanaensis a

diferentes valores de temperatura y densidad de alimento (C. vulgaris).

En los resultados obtenidos de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r),
también se encontré un efecto altamente significativo (p< 0.001) de la temperatura y la
disponibilidad de alimento, tanto en forma independiente como en su interaccién
(Tabla 1). En la Fig. 4 se observa que a bajos niveles de disponibilidad de alimento
(0.5 X10°® cel.ml" de C. vulgaris) y baja temperatura (15 °C), la tasa intrinseca de
crecimiento poblacional presentd el valor significativamente mas bajo (-0.43 + 0.1),
mientras que a alta temperatura (25 °C) y alta concentracion de C. vulgaris (2.0 X10°
cel.ml'") se obtuvo el valor més alto (0.63 + 0.02). Cabe sefialar que en el tratamiento
de 15 °C, aun cuando los valores de r se hicieron positivos debido al incremento en la
concentracion de C. vulgaris (0.23 + 0.03 a 1.0 X10° cel.ml™ y 0.26 + 0.02 a 2.0 X10°
cel.ml™), éstos siguieron siendo significativamente menores respecto a los otros
tratamientos. En el tratamiento de 20 °C no se encontr6 un cambio significativo
(p>0.05) entre los valores de r (entre 0.41+ 0.02 y 0.51 + 0.006) al aumentar la
disponibilidad de alimento, pero si en el tratamiento de 25 °C, al aumentar la
concentracién de alimento de 0.5 a 1.0 X10° cel.ml” (de 0.58 + 0.02 a 0.63 + 0.02,

respectivamente)
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Fig. 5. Correlacion entre la razéon de huevos/hembra (“Egg-ratio) y el Ln de la densidad
poblacional de B. havanaensis, a diferentes niveles de disponibilidad de alimento

(C. vulgaris) y temperatura.

De los resultados obtenidos de la correlacion entre la razén de huevos/hembra o
“egg-ratio” y la densidad poblacional de B. havanaensis (Fig. 5) se encontrdé que,
cuando la temperatura fue de 20 y 25 °C, en todos los tratamientos hubo una

correlacién logaritmica inversa significativa (> 0.6).
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Fig. 6. Valores de la supervivencia y fecundidad de B. havanaensis a diferentes niveles de

temperatura y densidad de alimento (C. vulgaris). Los valores representan el promedio +

la desviacion estandar de seis cohortes.
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Fig. 7. Nomero de hembras de B. havanaensis con huevo y el nimero correspondiente

de huevos cargados por cada una, en el experimento de tabla de vida a diferentes

valores de temperatura y disponibilidad de alimento. Los valores representan el

promedio de seis cohortes.
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En las curvas correspondientes a la supervivencia (Ix) y produccién de crias
por edad especifica (fecundidad, mx; Fig. 6), obtenidas a partir de las tablas de vida
de B. havanaensis en los tratamientos con diferentes valores de temperatura y
disponibilidad de C. vulgaris (ver apéndice 3) se observa que, el efecto de la
disponibilidad de alimento es pequeno respecto al de la temperatura. La supervivencia
del rotifero disminuy6é notablemente con relacién al aumento en la temperatura
utilizada, pues cuando la temperatura fue de 15 °C, la poblacién sobrevivié hasta 25
dias; mientras que a 25 °C la supervivencia solo llegd hasta el dia 9 (casi una tercera
parte de tiempo del resultado anterior). La fecundidad mostré una tendencia inversa a
la supervivencia, ya que el nimero de crias.hembra™.dia’ aument6 conforme a los
valores de temperatura. A 15 °C los rotiferos mostraron una fecundidad baja (menos
de una cria.hembra’.dia) pero casi constante durante los 27 dias vida de las
hembras; cuando la temperatura aumenté a 20 °C esta tendencia cambié hacia una
mayor fecundidad (casi 2 crias.hembra™.dia™') entre el 3er. y el 100. dia de vida y
finalmente, cuando se incrementé la temperatura a 25 °C, la fecundidad se elevo a
casi 4 crias.hembra™.dia” entre el 50. y 90. dia.

En la Fig. 7 se observa que, en cada una de las temperaturas utilizadas, se
presentd un aumento en el niumero de hembras con huevo en la medida en que
aumento6 la disponibilidad de alimento. En el tratamiento de 20 °C, en todas las
concentraciones de C. vulgaris utilizadas, se presenté gran cantidad de hembras con
huevos (> 15) durante los dias de mayor fecundidad; pero fue en el tratamiento con 2.0
X 10° cel.ml” de C. wulgaris en donde se registr6 el mayor nimero de hembras
cargando dos y hasta tres huevos.

Los resultados del ANOVA de dos vias aplicado a las variables obtenidas a partir
de las tablas de vida de B. havanaensis (Tablas 2 y 3) muestran que hubo un efecto
significativo (p<0.05) de cada uno de los factores utilizados, pero no asi de su
interaccién. Al comparar las medias de los tratamientos se observé que, con el aumento
en la temperatura, los valores del promedio de vida, esperanza de vida al nacer y
tiempo de generacion disminuyeron significativamente (p<0.001; Fig. 8); mientras que
los valores de la tasa de reproduccién (tanto bruta como neta) y de la tasa intrinseca de
crecimiento poblacional aumentaron significativamente (p<0.001; Fig. 9).

Por otro lado, con el aumento en la disponibilidad de alimento en el medio; a
excepcion del tiempo de generacién y tasa reproductiva bruta, la tendencia en las
demas variables analizadas (Figs. 8 y 9) fue que se presenté un aumento significativo
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de las medias (p<0.05) al aumentar, de 0.5 a 1.0 X10° cel.ml”, la concentracién de C.

vulgaris en el medio; pero no asi (p>0.05) cuando la concentracién de ésta aumenté de
1.0a2.0 X10° cel.ml™.

Promedio de vida

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Temperatura 2 602.58 301.29 375.68 0.0001
Alimento 2 6.52 3.26 4.06 0.02
Interaccion 4 5.44 1.36 1.70 0.17
Error 45 36 0.80

Esperanza de vida

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Temperatura 2 602.58 301.29 381.35 0.0001
Alimento 2 6.18 3.09 3.91 0.03
Interaccién 4 6.32 1.58 2.00 0.11
Error 45 35.55 0.79

Tasa bruta de reproduccion

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Temperatura 2 873.9 436.95 59.63 0.0001
Alimento 2 81.38 40.69 5.55 0.007
Interaccién 4 23.84 5.96 0.81 0.5
Error 45 32985 | 7.33 |

Tasa neta de reproduccion

Fuente de

variacion GL SC SM F P
Temperatura 2 128.30 64.15 64.84 0.0001
Alimento 2 17.99 9.00 9.09 0.0001
Interaccién 4 5.73 1.43 1.45 0.23
Error 45 4452 | 0.99 |

Tabla 2. Resultados del ANOVA de dos vias, aplicado a algunas variables obtenidas a partir de

las tablas de vida de B. havanaensis (ver en el Apéndice 3), utilizando diferentes

valores de temperatura y densidad de C. vulgaris como alimento.
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Tiempo de generacion

Fuente de
variacion GL SC SM F P
Temperatura 2 354.82 177.41 1165.45 0.0001
Alimento 2 1.52 0.76 4.98 0.011
Interaccion 4 0.95 0.24 1.56 0.2
Error 45 6.75 0.15
Tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r)
Fuente de
variacion GL SC SM F p
Temperatura 2 2.2 1.1 543.53 0.00001
Alimento 2 0.042 0.021 10.51 0.0002
Interaccion 4 0.008 0.002 1.02 0.41
Error 45 0.09 0.002

Tabla 3. Resultados del ANOVA de dos vias, aplicado a algunas variables obtenidas a partir de
las tablas de vida de B. havanaensis (ver en el Apéndice 3), utilizando diferentes

valores de temperatura y densidad de C. vulgaris como alimento.
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El promedio de vida significativamente mas largo (casi 14 dias) en la poblacion
de B. havanaensis se encontr6 a 15 °C (Fig. 8), pero este valor disminuyo
significativamente (p< 0.001) cuando la temperatura fue de 20 °C (a 10 dias
aproximadamente) y a 25 °C se encontr6 el promedio de vida significativamente mas
corto (5 dias aprox.). En los valores de la esperanza de vida al nacer (Fig. 8), el efecto
de los factores fue el mismo, s6lo que los valores disminuyeron significativamente, de
aproximadamente 12 dias en 15 °C a 4.5 dias en 25 °C.

En la Fig. 8 también se observé la misma tendencia en los resultados del tiempo
de generaciodn. El valor significativamente mas corto (cerca de 4 dias), se encontro6 en el
tratamiento de 25 °C; pero este valor se incrementé significativamente (a 6 dias aprox.)
cuando la temperatura fue de 20 °C y finalmente, el tiempo de generacion
significativamente mas largo (10 dias aprox.) se encontr6 en el tratamiento de 15 °C.

A 15 °C, los valores de las tasas reproductivas bruta y neta (Fig. 9) fueron los
menores significativamente (6.7 y 3.6, respectivamente). Los valores de la tasa
intrinseca de crecimiento poblacional (r), aumentaron con relacién al aumento en la

temperatura, siendo a 25 °C donde se present6 el valor mas alto (0.64).
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Analisis de resultados.

De manera general se puede senalar que, a excepcién del tratamiento con baja
disponibilidad de alimento (0.5X10° cel.ml” de C. vulgaris) y baja temperatura (15 °C),
las curvas de crecimiento poblacional de B. havanaensis (Fig. 2), mostraron la forma
tipica de crecimiento sigmoidal. Esta forma es caracteristica de las poblaciones de
rotifero que se mantienen en laboratorio, donde la regulaciéon del crecimiento de la
poblacién, depende de su misma densidad (Snell et al., 2001; Yoshinaga et al., 2001).
De manera general se puede observar que en cada curva se presentd un periodo “lag
fase” de aproximadamente 5 dias, seguido de una fase exponencial que vari6 entre 5y
10 dias segun el tratamiento utilizado; entonces, la poblacién alcanz6 una fase
estacionaria y la curva comenz6 a declinar.

En la Fig. 3 se puede observar que, en el tratamiento de menor disponibilidad de
alimento (0.5 X 10° cel.mI" de C. vulgaris) la densidad poblacional maxima que alcanzé
B. havanaensis a 15 °C fue de 1.8 + 0.2 ind.ml™", mientras que a 20°y 25 °C alcanz6
densidades de casi 130 ind.ml". Por lo que es razonable especular que cuando la
temperatura es baja, es la disminucion en su metabolismo y no la disponibilidad de
alimento, lo que limita el crecimiento poblacional del rotifero en estudio. Lo cual coincide
con la clasificacion de célido-estenotérmico que Ruttner-Kolisko (1974) y De Ridder
(1981) han dado a la especie.

En general, se sabe que la abundancia numérica de una especie del
zooplancton depende de la disponibilidad de alimento, la temperatura y el tamano
corporal, y que, bajo condiciones similares, el zooplancton de mayor tamafo se
encuentra en menor numero. Por ejemplo, Nandini y Sarma (2003) observaron que
Daphnia laevis (un clad6cero de gran tamano) alcanzé picos de abundancia de menos
de 4 ind.ml", mientras que en las mismas condiciones experimentales, la especie
pequefa Alona rectangula alcanzé picos de abundancia mayores de 70 ind.ml™.

De diversos estudios sobre rotiferos, se sabe que los miembros de la familia
Brachionidae, con una longitud del cuerpo de 75 a 250 um pueden alcanzar densidades
de 50 a 2000 ind.ml"" cuando se cultivan en concentraciones de alimento entre 0.5y 4.5
X 10° cel.ml” (Dumont et al., 1995; Sarma et al., 1996). En el presente estudio, la
poblacién del rotifero B. havanaensis, el cual tiene un tamafo corporal que cae en el
intervalo mencionado (~200 um, en Sarma et al., 2003), alcanz6 densidades cercanas a
los 600 ind.ml". Esta informacién es de importancia particular para la seleccién de
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especies para la acuacultura, donde la maxima densidad que alcanza una poblacién es
mas importante que su tasa de crecimiento.

La tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r) fue sensible a la influencia de
temperatura y disponibilidad de alimento, tanto en el experimento de crecimiento
poblacional como en el de tabla de vida (Tablas 1 y 3). Dependiendo de los tratamientos
utilizados, la poblacion de B. havanaensis present6 valores de r entre —0.43 y 0.66
(Figs. 4 y 9), los cuales caen dentro de los valores que estan registrados por Miracle y
Serra (1989) para el género, los cuales, independientemente del método utilizado para
calcularlos, han sido menores a 0.9.

La importancia de la disponibilidad de alimento sobre la dinamica poblacional del
zooplancton en lo general y de los rotiferos, en particular, ha recibido una atencion
considerable por los limnélogos desde los trabajos clasicos de Edmondson (1946,
1957). Segun lo sefialan Merriman y Kirk (2000), una poblacién se encuentra limitada en
un recurso si un aumento en la disponibilidad de éste, provoca un aumento en la tasa
de crecimiento, por lo que en su medio natural, el control de las poblaciones de rotiferos
por efecto de la limitacion de alimento puede estar dado por los habitos alimenticios de
las diferentes especies.

En la Fig. 4 se observa que, a cada valor de temperatura utilizado, cuando la
concentracion de C. vulgaris aument6 de 1.0 a 2.0 X 10° cel.mI”, no hubo algiin cambio
significativo en los valores de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r); pero en
los tratamientos de 15 y 25 °C, al incrementar de 0.5 a 1.0 X 10° cel.ml’ la
concentracion de C. vulgaris, se presentd un aumento significativo en el valor de r. Lo
que, considerando lo antes mencionado, indica que a 15y 25 °C, por debajo de 1.0 X
10° cel.ml”, el recurso alimenticio es limitante para el crecimiento poblacional.

Debido a la influencia que la temperatura tiene sobre la demanda metabdlica de
los organismos (Walz, 1993), se encontr6 una mayor influencia de la temperatura que
de la disponibilidad de alimento sobre los valores de la tasa intrinseca de crecimiento
poblacional (r) de B. havanaensis. El aumento en el valor de r por efecto del incremento
en la temperatura, que se encontré en el presente estudio, también se ha observado en
otras especies pertenecientes al mismo género, como Brachionus plicatilis (Hirayama y
Kusano, 1972) y B. patulus (Sarma y Rao, 1991).

Pensando en la posibilidad futura de utilizar la cepa de B. havanaensis aislada
para el presente trabajo en actividades de acuacultura, es importante sefalar que, bajo
las condiciones de temperatura y disponibilidad de alimento utilizadas, se encontré el
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valor mas alto de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r= 0.63) y la mayor
densidad poblacional (558.7 + 33) en el tratamiento de mayor temperatura (25 °C) y alta
disponibilidad de alimento (2.0 X 10° cel.mI™ (8.03 mgC.I") de C. vulgaris; Figs. 3y 4).

De acuerdo con Seitz y Halbach (1973) la regulacién de la poblacién depende
poco de la mortalidad, pero mucho de los cambios en la natalidad, los cuales se reflejan
en el cambio de la razén huevos/hembra conforme aumenta la densidad poblacional. En
estudios recientes se considera que los factores que causan los efectos de dependencia
de la densidad en poblaciones de laboratorio son la limitacion del alimento disponible, la
presencia de autotoxinas y la formacion de huevos de resistencia (King y Snell, 1980;
Snell y Serra, 1998; Snell et al., 2001), que por lo general llevan a una relacion inversa
entre la razén de huevos/hembra y la abundancia poblacional. En el presente trabajo se
observé claramente esta tendencia en los tratamientos de 20° y 25°C (Fig. 5); sin
embargo, en los tratamientos de 15 °C no se encontrd una relacion significativa debido,
principalmente, a que las bajas densidades alcanzadas por la poblacion de B.
havanaensis no fueron suficientes para causar la limitacion del recurso alimenticio.

La razén de huevos/hembra es ampliamente utilizada, no solo para estimar los
patrones de fecundidad en una poblacién (Lampert y Sommer, 1997), sino también para
evaluar el estado de salud de cultivos masivos de zooplancton (Snell et al., 1987); sin
embargo, en la mayoria de estudios sobre rotiferos, el valor de la tasa de huevos no se
encuentra incluido debido a la dificultad de obtener datos confiables, especialmente de
especies no planctdnicas (Sarma y Nandini, 2002).

Se sabe que un gran numero de factores, tales como disponibilidad de alimento
(Ooms-Wilms et al., 1999), temperatura (Morales-Baquero et al., 1995) y la presencia de
toxicos (Luna Andrade et al., 2002), influyen sobre la razén de huevos/hembra en
condiciones naturales y de laboratorio. En los resultados obtenidos a partir del registro
del nimero de huevos por cada hembra ovigera en el experimento de tabla de vida (Fig.
7), se observo que, de manera similar a los resultados obtenidos por Sarma y Rao
(1990 y 1991), en el tratamiento de 20 °C y elevada disponibilidad de alimento (2.0 X
10° cel.ml”) se presenté el mayor nimero de huevos por hembra (hasta 3
huevos.hembra™). A la misma disponibilidad de alimento, pero mayor temperatura (25
°C), se redujo esta tasa, debido seguramente a que al aumentar la tasa metabdlica de
los organismos, existe una mayor rapidez de eclosion en los huevos (Walz, 1993). Es
importante de sefalar este efecto, debido a que pudo ser la causa de que en el
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tratamiento de 25 °C y 2 X 10° cel.ml" de C. vulgaris se dieran las tasas mas altas de
reproduccion neta y de crecimiento poblacional (Figs. 8 y 9).

En la mayoria de estudios sobre rotiferos, los datos sobre crecimiento
poblacional y tabla de vida se presentan de manera independiente y sélo algunos
estudios consideran ambos aspectos simultdneamente (p. ej. Dumont y Sarma, 1995).
En el presente trabajo no se encontré un efecto significativo de la interaccién de los
factores (Temperatura X Alimento) sobre cada una de las variables de la tabla de vida
analizadas (Tablas 2 y 3), lo cual resulta de gran interés, ya que en la dinamica
poblacional si se presenta la interaccion de éstos dos factores (Tabla 1). Esta diferencia
se debe, por un lado, a que en los experimentos de tabla de vida se utilizan cohortes,
por lo que el efecto se observa sobre una clase de edad y no sobre las diferentes que
componen una poblacién; y por otro lado, la disminuciéon de recursos que se da en una
poblacién como resultado del aumento en el nimero de individuos que la componen y
que provoca que ciertas interacciones lleguen a ser mas significativas, no ocurre o es
minima cuando se hace un estudio de tabla de vida, ya que los nuevos individuos
(crias) son retirados y, por lo tanto, los adultos que van sobreviviendo no experimentan
limitacién de los recursos. Es por ello que los estudios del crecimiento poblacional y de
tabla de vida demografica que se llevan a cabo bajo las mismas condiciones
experimentales, son complementarios entre si, pues como lo sefalan Halbach et al.
(1981), la dinamica poblacional actia como una “lupa” para los pequefios cambios que
se presentan entre los atributos de historia de vida de los individuos y que, al sumarse
entre cientos de ellos, pueden detectarse como una expresion a escala poblacional.

De los resultados obtenidos en el presente estudio, es posible suponer que los
pequenos valores de r que se obtuvieron en el tratamiento de 15 °C, se debieron
principalmente a la baja fecundidad (mx; Fig. 6) y al mayor tiempo de generacién (Fig.
8) de B. havanaensis, ya que en estudios con diferentes especies de rotiferos se ha
encontrado que a mayor temperatura, tanto la fecundidad alta como la reproduccién a
edad temprana contribuyen a que el valor de r sea elevado. Por ejemplo, Duncan (1989)
menciona que el numero de crias producidas entre diferentes especies del género
Brachionus puede variar de 2 a 6 por dia. En el presente estudio se encontr6 que B.
havanaensis produce entre 1 y 5 crias.hembra™.dia” (Fig. 6), dependiendo de las
condiciones de temperatura y disponibilidad de alimento en que se desarrollan; también
se observa que hubo una mayor produccion de crias en relacién con el aumento en la

disponibilidad de alimento, lo cual es semejante a otras especies como B. calyciflorus

39



(Guisande y Mazuelos, 1991) y B. patulus (Sarma y Rao, 1991), pero diferente en B.
variabilis (Sarma y Nandini, 2001), en el que se ha registrado una relacién inversa.

El tiempo generacional de B. havanaensis se redujo casi a una tercera parte
cuando la temperatura aumenté de 15° a 25 °C (Fig. 8) y de manera similar, se ha
encontrado que en Hexarthra fennica el tiempo de generacion disminuye casi a una
cuarta parte cuando la temperatura aumenta de 15°a 25 °C y en B. patulus disminuye
de ~10 dias cuando la temperatura es de 15 °C a ~7 dias cuando la temperatura es de
25 °C (Sarmay Rao, 1991).

Comparando la duracion de la vida entre los rotiferos, se ha encontrado que
generalmente es mayor en los braquidnidos que en los organismos carnivoros del
género Asplanchna y Asplachnopus, (Dumont y Sarma, 1995). También se ha
demostrado que el aumento en la temperatura reduce el promedio de vida en muchas
especies de rotiferos, por ejemplo, B. plicatilis sobrevivié casi 30 dias a 10 °C, pero solo
14 dias a 25 °C. (Hirayama y Kusano, 1972; Hirayama et al., 1973) y en Hexarthra
fennica se encontré que el promedio de vida disminuye a una tercera parte (de 300 a
100 horas) cuando la temperatura aumenta de 15 a 25 °C (Ruttner-Kolisko, 1975). En el
presente trabajo se encontr6 que, al aumentar la temperatura de 15 a 25 °C, el
promedio de vida de B. havanaensis disminuy6 cerca de una tercera parte (Fig. 8). Esta
observacion también es semejante a los valores encontrados en B. patulus y Filinia, en
los cuales, al aumentoar en cerca de 10 °C la temperatura, se redujo considerablemente
su promedio de vida (Sarma y Rao, 1991; Sanoamuang, 1993).

Por otro lado, es probable que los valores mas altos de la tasa intrinseca de
crecimiento poblacional (r) que presentd B. havanaensis en el tratamiento de 25 °C
(Figs. 3 y 9) se hayan ocasionado por el incremento en la reproduccion, pues en ese
tratamiento se presentd la mayor tasa reproductiva neta (Ro; Fig. 9) y tanto en B.
plicatilis (Hirayama et al., 1973) como en B. patulus (Dumont y Sarma, 1995) se ha
encontrado la misma tendencia.

El hecho de que, a 15 °C no hubo aumento en los valores de la tasa reproductiva
neta, cuando la disponibilidad de C. vulgaris se incremento, también sugiere que en ese
tratamiento, fue la temperatura y no la disponibilidad de alimento, el factor limitante para
la produccion de crias.

En general, las curvas de fecundidad observadas en B. havanaensis (Fig. 6), son
similares a las observadas para otras especies del mismo género, tales como B.
calyciflorus (Halbach et al., 1981), B. plicatilis (King, 1982) y B. patulus (Sarma y Rao,
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1991). Esto se explica porque el patron de produccion de las crias en los rotiferos
depende de las condiciones ambientales en las que se desarrollan, pues se ha
encontrado una disyuntiva “trade-off” entre el tiempo de vida y la fecundidad (Kirk,
1997; Yoshinaga et al., 2000). Por ejemplo, cuando la temperatura fue elevada, el
promedio de vida de B. havanaensis fue corto y la tasa de produccion de crias alta; pero
a baja temperatura, su periodo de vida se alarg6 y la tasa reproductiva disminuyé. Lo
cual indica que, en su habitat natural, es en los meses calidos del verano cuando se
puede esperar la mayor cantidad de individuos pertenecientes a esta poblacion.

Aun en condiciones de baja disponibilidad de alimento, a 15 °C la produccién de
crias fue constante durante los mas de 20 dias de vida del rotifero (Fig. 6), pero se
redujo a 15 y 10 dias cuando la temperatura aumentd a 20°y 25 °C respectivamente.
Esto le confiere a la poblacién de B. havanaensis la posibilidad de que, si no hay otra
fuente de mortalidad en el ambiente, la poblaciéon puede llegar a mantenerse durante
temporadas de baja temperatura y volver a crecer cuando las condiciones de

temperatura aumenten.
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Conclusiones.

e Los factores de temperatura y disponibilidad de alimento tienen un efecto
significativo, tanto en forma independiente como en su interaccion, sobre las
variables de la dinamica poblacional del rotifero B. havanaensis aislado del
Canal Nacional de Xochimilco, Cd. de Méx.

e Los resultados sugieren que la poblacién de B. havanaensis utilizada en este
estudio, presenta mayor crecimiento cuando las condiciones de temperatura son
de 20 °C o mas, por lo que es en la época de verano cuando se puede esperar
la mayor abundancia de individuos pertenecientes a ésta poblacion, en el Canal
Nacional de Xochimilco.

e La poblacion de B. havanaensis utilizada en este estudio tiene mayor promedio
de vida (~ 14 dias) a 15 °C y alta disponibilidad de C. vulgaris (entre 1.0 y 2.0 X
10° cel.ml™), que junto con los bajos valores de la tasa reproductiva neta que se
encontraron, sugieren la posibilidad de que esta poblacién pueda subsistir
durante las temporadas frias y crecer cuando la temperatura es mayor y mas
favorable.

e EI crecimiento poblacional de B. havanaensis se limita por la temperatura,
cuando ésta es de 15 °C y por la disponibilidad de alimento (C. vulgaris) cuando
ésta es de 0.5 X 10° cel.ml™.

e De los valores en temperatura y disponibilidad de alimento utilizados, el mayor
crecimiento poblacional de B. havanaensis (considerando los valores de la tasa
intrinseca de crecimiento poblacional y maxima densidad poblacional) se obtiene
cuando la temperatura es de 25 °C y la disponibilidad de alimento (C. vulgaris)
es de 2.0 X 10° cel.ml™.

e De los valores en temperatura y disponibilidad de alimento utilizados, el menor
crecimiento poblacional de B. havanaensis (considerando los valores de la tasa
intrinseca de crecimiento poblacional y maxima densidad poblacional) se obtiene
cuando la temperatura es de 15 °C y la disponibilidad de alimento (C. vulgaris)
es de 0.5 X 10° cel.ml™.
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Capitulo lil.

Efecto combinado de la temperatura, disponibilidad de alimento
y presencia del depredador (Asplanchna girodi) sobre los

cambios en la morfologia de Brachionus havanaensis.

Introduccion.

Dentro de las caracteristicas de historia de vida, el tamafo de los organismos es
de gran importancia, pues es el resultado de la presion selectiva y ademas, se reconoce
su influencia sobre otras caracteristicas de historia de vida, tales como el tiempo de
generacion y la tasa intrinseca de crecimiento poblacional (Lynch, 1980; Begon y
Mortimer, 1986; Roff, 1992). Por ejemplo, durante el crecimiento en la fase juvenil,
muchos organismos enfrentan una disyuntiva “trade-off” entre reproducirse a temprana
edad, pero a un tamafo menor y reproducirse a mayor edad, pero a un tamafo mayor
(Stearns, 1992).

El crecimiento corporal en los rotiferos, al igual que todos los organismos
eutéicos, se da unicamente por el aumento de tamano en las células y el hecho de que
no existe division celular después de la eclosién, es ciertamente una limitante del
tamano corporal que pueden alcanzar. Sin embargo, se ha encontrado una gran
variedad de tamafo corporal entre géneros, especies y clones, debido a la plasticidad
fenotipica entre genotipos e individuos (ver revision de Stelzer, 2005).

La plasticidad fenotipica es la habilidad de un genotipo para exhibir fenotipos
alternos en funcién de la variacion del ambiente en el que se desarrolla y es, por lo
tanto, una parte integral de la variacion de historias de vida (Roff, 1992; Stearns, 1992).
Entre los organismos que componen el zooplancton se ha encontrado que la morfologia
de algunas especies de dinofagelados, rotiferos y claddceros puede variar ciclicamente,
a lo largo del ano, fendbmeno que se ha definido como “ciclomorfosis” (Black y
Slobodkin, 1987). Diversos estudios han sefialado que esos cambios en la morfologia
se dan como respuesta a diferentes tipos de factores ambientales, tales como
temperatura, turbulencia, disponibilidad de alimento y presencia de depredadores
(Hrbacek, 1959; Stemberger y Gilbert, 1984; Stemberger, 1990; Sanoamuang, 19983;
Yurista, 2000, Martinez-Jerénimo, 2003).
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Particularmente, las respuestas inducidas por la presencia de depredadores se
pueden ver como un tipo especifico de plasticidad fenotipica que comunmente
involucra, no solo la presencia de defensas morfologicas, sino también de
comportamiento (Preston et al, 1999; Barry, 2000; Sell, 2000). Esto es de gran
importancia ecolégica y evolutiva, tanto para los cladéceros como los rotiferos, ciliados
y algas que han sido objeto de investigacién (ver revisiones de Havel, 1984 y Lass y
Spaak, 2003).

Se ha demostrado que los depredadores invertebrados inducen la formacién de
espinas en cladoceros y rotiferos (Gilbert, 1980ay b; Zaret, 1980; Stemberger y Gilbert,
1984; Hebert y Grewe, 1985; Sell, 2000). Estas estructuras aumentan el tamafo
corporal, disminuyendo la probabilidad de ser ingerida debido a que el depredador
requiere de un mayor tiempo para manipularla. Por otro lado, entre los mecanismos
conductuales de defensa, se ha encontrado por ejemplo, que los cladbceros presentan
migracion vertical, lo cual lleva a una menor frecuencia de encuentro con los
depredadores, pues se establecen en sitios de refugio durante los periodos de mayor
depredacion (De Meester, 1996). En cambio, entre los rotiferos, se ha encontrado por
ejemplo, que B. calyciflorus reduce la velocidad del nado cuando hay presencia del
depredador Asplanchna en el medio (Preston et al., 1999).

Es importante senalar que, aun cuando los rotiferos y claddceros han llegado a
ser excelentes modelos de investigacién sobre las respuestas inducidas por la
presencia de kairomonas (sustancias solubles, posiblemente protéicas) en el medio
(Lass y Spaak, 2003), el efecto sobre los cambios morfolégicos en ambos grupos puede
llegar a ser muy diferente, dificultando asi la comparacién de resultados. En los
rotiferos, por ejemplo, una vez que se ha inducido el cambio morfolégico no es posible
revertirlo y los individuos conservan la forma inducida durante toda su vida (Gilbert,
1980b y ¢); mientras que, en algunas especies de claddceros se ha encontrado que los
cambios morfolégicos sélo son evidentes durante ciertas etapas de su ciclo de vida, por
ejemplo: a) los neonatos de Daphnia ambigua no se afectan por la exposicion al
depredador Chaoborus, pero los adultos desarrollan tanto un gran casco, como espinas
largas (Hebert y Grewe, 1985); b) en D. pulex, que en etapa adulta es de mayor tamafno
que D. ambigua, el desarrollo de espinas se da sélo en los tres primeros estadios,
cuando el tamano de los juveniles los hace mas susceptibles a la depredacion por
Chaoborus (Barry, 2000; Sell, 2000); c) también Yurista (2000) encontré que, en
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condiciones de laboratorio, D. lumholtzi no forma sus cascos exuberantes cuando la
temperatura del medio es elevada (28-30 °C).

En el trabajo sobre las respuestas inducidas por depredadores, Stemberger y
Gilbert (1984) senalan que algunas especies de rotiferos presentan cambios
morfoldgicos (induccién de la elongacién o desarrollo de las espinas y también, en
algunos casos, aumento en el tamano) debido a la presencia de kairomonas, las cuales
son liberadas por algunos depredadores, entre los que se incluyen notonéctidos,
copépodos y rotiferos depredadores (principalmente del género Asplanchna) o por
competidores por interferencia (cladoceros). Por su parte, Gilbert (1987) senala que la
induccién para la formacién o alargamiento de las espinas ocurre sélo cuando los
huevos se encuentran en la cavidad corporal de la madre, ya que las kairomonas
pueden penetrar la membrana celular del huevo y afectar directamente al embrién en
desarrollo, pero no a la madre.

De una manera genérica se considera que las kairomonas constituyen una clase
de infoquimico que produce una reaccion fisiologica o de comportamiento en el
receptor, que le es adaptativamente favorable, pero no asi para el emisor. Las
kairomonas derivadas del depredador juegan un papel importante en procesos
ecologicos y evolutivos que le permiten a la presa sobrevivir a la presion por
depredacion. A través de diversos estudios, se ha encontrado que en los ecosistemas
acuaticos, existe un amplio grupo de organismos plancténicos, entre los que se incluyen
algas, ciliados, rotiferos, larvas de insectos y crustaceos, que son capaces de detectar
la presencia de un depredador potencial a través de las kairomonas y presentar
respuestas depredador-especificas para reducir el riesgo de ser consumido (ver revisién
de Lass y Spaak, 2003).

La existencia de rotiferos depredadores del género Asplanchna (Apéndice 2) ha
generado mucho interés, debido a que algunos trabajos de campo y laboratorio han
demostrado que su presencia puede controlar la abundancia de algunas especies de
rotiferos que les sirven como presa (Gilbert, 1980c; Conde-Porcuna y Sarma, 1995;
Dumont y Sarma, 1995, Sarma et al., 2003). Dado que tanto la tasa de crecimiento
como la edad de primera reproduccién que se presentan entre los organismos del
género Asplanchna son muy semejantes a las que presentan los rotiferos que le sirven
de presa, se considera que, la capacidad de este depredador para regular la densidad
poblacional de sus presas se encuentra gobernada, principalmente, por la selectividad y
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la vulnerabilidad de la presa (la cual varia con la morfologia y el modo de nadar de ésta)
(lyer y Rao, 1996; Sarma et al., 2003).

En poblaciones experimentales, se ha probado que las diferentes respuestas
morfologicas que se presentan en diversas especies de rotifero, como Brachionus
calyciflorus, B. bidentata, B. urceolaris, B. patulus, Filinia longiseta passa, Keratella
cochlearis, K. slackiy K. testudo, por efecto de la presencia de organismos del género
Asplanchna, es una estrategia anti-depredador muy efectiva (Maly, 1975; Stemberger y
Gilbert, 1987; Nogrady et al., 1993, Gilbert 1987). Por ejemplo, se ha visto que la
respuesta de Brachionus cayciflorus a la kairomona producida por Asplanchna aumenta
su capacidad para coexistir, tanto con el depredador como con B. rubens un congénere
competitivamente superior, que no responden al efecto de la kairomona y es mas
susceptible a la depredacion por Asplanchna. De igual manera, ha quedado
demostrado, que existe una correlacion positiva entre la longitud de las espinas en los
organismos de laboratorio y el fenotipo de B. calyciflorus en su medio natural (Gilbert,
1987).

Aunque en estudios realizados con las especies Keratella testudo (Stemberger,
1988) y B. calyciflorus (Gilbert, 1980a; Stemberger, 1990) se ha encontrado que el Unico
factor conocido que puede inducir la formacion de espinas extremadamente largas es la
presencia de kairomonas originadas por el depredador Asplanchna, también se ha
encontrado que, en ausencia de depredacion, los factores que mas influyen sobre el
tamano corporal de los rotiferos son: el genotipo (cepa o clon de origen), la cantidad y
calidad del alimento, la temperatura y la fase del crecimiento poblacional (Sarma y Rao,
1987; Sarma, 1989; Ruthhaupt y Lampert, 1992; Hansen, et al., 1997; Navarro, 1999).
Por lo anterior, se espera que cambios en la disponibilidad de alimento influyan sobre
los patrones de distribucién de energia hacia el crecimiento corporal y la reproduccion.
Por otro lado, la energia canalizada hacia la reproduccién puede ser utilizada para
producir un gran numero de pequefnos huevos o un pequefo numero de huevos de gran
tamano (Begon et al, 1990; Stearns, 1992). De tal forma que el efecto de la
disponibilidad de alimento sobre el tamafo corporal de los rotiferos puede ser de
manera directa (a través de su influencia sobre el crecimiento somatico) como de forma
indirecta (a través de su influencia sobre el tamaro de los huevos).

Considerando los cambios morfolégicos que se han registrado en algunas
especies de rotiferos planctonicos del Canal Xaltocan de Xochimilco (entre los que se
incluye a Brachionus havanaensis) por la relacion depredador-presa con organismos del
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género Asplanchna (Garza-Mourifio et al., 2003, 2005), asi como la diferencia en el
tamano de las espinas posteriores entre algunos organismos de B. havanaensis
colectados directamente del Canal Nacional de Xochimilco e individuos pertenecientes a
la poblacién aislada y cultivada en el laboratorio (sin presencia del rotifero depredador
Asplanchna girodi) el desarrollo del presente Capitulo tuvo como objetivo:

Cuantificar, bajo condiciones controladas de laboratorio, los cambios
morfolégicos que presenta B. havanaensis por el efecto conjunto de temperatura,
concentracion de alimento y presencia del depredador Asplanchna girodi.

Hipétesis:

Si el aumento en el tamano de las espinas de B. havanaensis es una respuesta
a la depredacién por organismos del género Asplanchna, entonces se espera que, de
los cambios morfologicos que presenten los individuos de B. havanaensis en relacion
con la temperatura y la disponibilidad de alimento, los relacionados con la longitud de
las espinas sean de mayor magnitud en presencia del depredador A. girodi.
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Materiales y Método.

Para todos los tratamientos se utilizaron recipientes conteniendo 50 ml de medio
EPA y concentraciones de alimento (Chlorella vulgaris) correspondientes a 0.5, 1.0y 2.0
X10® cels.ml”, por triplicado. En cada recipiente se sembraron 200 individuos de B.
havanaensis provenientes de los cultivos preexperimentales correspondientes y se
distribuyeron aleatoriamente en cada una de las cdmaras de incubacion para D.B.O. (1-
800-Lab-Line, Ambi-Hi-Lo-Chamber de Lab. Line Instruments, Inc.) destinadas para
cada valor de temperatura previamente establecido (15,20y 25 °C +1 °C) .

Con la finalidad de que en los tratamientos con presencia del depredador, las
kairomonas se dispersaran en el medio y evitar que la poblacion de B. havanaensis
disminuyera por efecto de la depredacion, se colocé en cada recipiente, un contenedor
con malla de 50 um en el cual se introdujeron dos individuos de Asplanchna girodiy 40
individuos de B. patulus como presa, para evitar la posible entrada de individuos de B.
havanaensis con espinas cortas a través de la malla, que pudieran alterar los
resultados. Y para evitar la posible variacion por la presencia de individuos de otra
especie, como control se colocaron contenedores con 20 individuos de B. patulus, pero
sin depredador, en cada uno de los recipientes correspondientes a los tratamientos sin
la presencia de A. girodi.

Diariamente se cambi6é el medio con ayuda de una malla de 50 um, pero
mediante el conteo manual se mantuvo constante la densidad de B. havanaensis en
cada recipiente (200 inds.). También se mantuvo constante la densidad de Asplanchnas
por contenedor y se renovO el niumero de presas (B. patulus) correspondientes.
Después de 9 dias, se filtraron los individuos de cada una de las unidades
experimentales y se fijaron en formol al 10% (Castellanos-Paez et al., 1999).

Una vez colectadas todas las muestras, de cada una se tomaron las medidas de
15 individuos adultos (se seleccionaron al azar) que presentaban un solo huevo
amictico, esto con la finalidad de evitar medir individuos juveniles que aun no hubiesen
alcanzado su talla maxima, ademas de disminuir asi la variabilidad normal que se da en
el tamafo de los huevos cuando la hembra produce mas de uno (Gilbert, 1980a).

Con ayuda de un microscopio Optico de camara clara, se dibuj6 el contorno de
los rotiferos y posteriormente se midi6 el largo y ancho del cuerpo, el largo de la espina
posterior mas larga y el largo y ancho de los huevos. Posteriormente se calculd el

volumen del cuerpo asumiendo una media elipse (sin considerar las espinas ni los
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apéndices) y el volumen del huevo (el cual se calcula asumiendo que tanto la longitud
(L) como el ancho (W) corresponden a una elipse, cuyo volumen es igual a 4/3 © LW?)
segun las formulas de Ruttner Kolisko (1977) (en McCawley, 1984 y Walz et al. (1995).
Con los datos obtenidos se calcularon las siguientes variables morfométricas:
+ Longitud del cuerpo
+ Ancho del cuerpo
+ Longitud de una espina posterior (considerando la mas larga)
+ Volumen del cuerpo
+ Volumen del huevo
Los resultados se analizaron mediante un ANOVA de tres vias para tres factores
fijos y su interaccion (temperatura, concentracibn de alimento y presencia del
depredador), ademas se llevé a cabo el analisis post hoc de Tukey para conocer las
diferencias entre las variables, mediante el programa Statistica/w-5.0. considerando las
diferencias estadisticas con o = 0.05 (Sokal y Rohlf,1985).
Mediante el programa Statistica/w-5.0 se determind el coeficiente de correlacién (p)
y el valor de p entre las variables:
e largo y ancho del cuerpo
e largo del cuerpo y largo de la espina posterior

e volumen del cuerpo y volumen del huevo
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Resultados.

Longitud de la Iériga

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 275872.8 275872.8 212.04 0.000
Temperatura (T) 2 7829.6 3914.8 3.01 0.06
Alimento (A) 2 2647 1323.5 1.02 0.37
DXT 2 26428.2 13214 .1 10.16 0.0003
DXA 2 28639.4 14319.7 11.01 0.0001
TXA 4 566.8 141.7 0.11 0.97
DXTXA 4 4691.2 1172.8 0.90 0.47
Error 36 46837.4 1301.04

Ancho de la lériga

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 90188.06 | 90188.06 164.21 0.000
Temperatura (T) 2 4839.28 2419.64 4.41 0.02
Alimento (A) 2 2664.68 1332.34 2.43 0.10
DXT 2 4160.2 2080.10 3.79 0.03
DXA 2 8007.44 4003.72 7.29 0.002
TXA 4 152.68 38.17 0.07 0.99
DXTXA 4 3566.04 891.51 1.62 0.19
Error 36 19771.92 549.22

Longitud de la espina posterior

Fuente de

variacion GL SC SM F P
Depredador (D) 1 1651357 1651357 312.97 0.000
Temperatura (T) 2 252414 126207 23.91 0.000
Alimento (A) 2 148160 74080 14.04 0.000
DXT 2 40012 20006 3.79 0.03
DXA 2 131316 65658 12.44 0.000
TXA 4 32524 8131 1.54 0.21
DXTXA 4 26820 6705 1.27 0.3
Error 36 189949.32 | 5276.37

Tabla 4. Resultados del andlisis de varianza de tres vias para tres factores fijos y su interaccion
de la morfometria de B. havanaensis bajo diferentes valores de temperatura y
disponibilidad de alimento (C. vulgaris), tanto en presencia como en ausencia del
depredador A. girodi.
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Volumen del cuerpo

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 164X 10"°[16.4X 10| 197.18 0.0001
Temperatura (T) 2 548X 10°[27.4X10° 3.30 0.05
Alimento (A) 2 20.2X 10° [ 10.1 X 10° 1.22 0.3
DXT 2 954X 10" | 47.7X 10’ 5.74 0.006
DXA 2 129X 10’ |64.7 X 10° 7.78 0.001
TXA 4 57.6 X 10" [14.4 X 10’ 0.17 0.95
DXTXA 4 512X 10°]12.8 X 10° 1.54 0.21
Error 36 29.95 X 10°] 83.2 X 10’

Volumen del huevo

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 10.1 X100 10.1 X10™| 133.41 0.000
Temperatura (T) 2 13 X10° | 6.5 X10° 8.61 0.0008
Alimento (A) 2 5X10® | 2.5X10° 3.26 0.05
DXT 2 11.4X10° | 5.7 X10® 7.62 0.001
DXA 2 9.4X10° | 4.7 X10° 6.26 0.005
TXA 4 1.7X10% | 4.2 X10’ 0.56 0.69
DXTXA 4 56X10° | 1.4 X10° 1.82 0.15
Error 36 27X10® | 7.5 X10’

Tabla 5. Resultados del andlisis de varianza de tres vias para tres factores fijos y su interaccion
de las variables de morfometria de B. havanaensis bajo diferentes valores de
temperatura y disponibilidad de alimento (C. vulgaris), tanto en presencia como en
ausencia del depredador A. girodi.

A partir de los resultados obtenidos en el Andlisis de varianza se encontr6 que,
la presencia del depredador A. girodi (D), tanto de manera independiente como en
interaccién con temperatura (DXT) y alimento (DXA), presentan un efecto significativo
sobre cada una de las variables analizadas (Tablas 4 y 5): Longitud de la l6riga (LL),
ancho de la lériga (AL); longitud de la espina posterior (LE); volumen del cuerpo (VC) y
volumen del huevo (VH). Por su parte, la temperatura presentd efecto significativo sobre
el ancho de la l6riga, longitud de espina y volumen del huevo; mientras que el alimento

solo tuvo efecto significativo sobre la longitud de la espina posterior. La interaccién de
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las tres variables (DXTXA) no mostr6 efecto significativo sobre las variables
morfométricas analizadas.

Como se puede observar en la Fig. 10, la presencia del depredador incrementa,
significativamente, los valores obtenidos en cada una de las variables respecto a los
tratamientos en ausencia del depredador. Por ejemplo, la LL varié de entre 110.3 £ 1.0y
119.5 + 0.7 um en los tratamientos sin el depredador, a valores entre 124.2 + 1.1 y
137.2 £ 1.3 um cuando A. girodi estuvo presente. Los valores significativamente més
elevados, se encontraron en los tratamientos de 20 y 25 °C, con menor disponibilidad
de alimento (0.5 X10° cel.ml" de Chlorella vulgaris).

A partir del analisis de regresién, se encontré que tanto en presencia como en
ausencia del depredador, existe una correlaciéon estadisticamente significativa (p<0.001)
entre el largo y ancho de la Iériga (Fig. 11); por lo que la tendencia de los resultados
debe ser la misma respecto al AL.

La longitud de la espina posterior (LE; Fig. 10) aumenté significativamente con la
presencia de A. girodi respecto a los tratamientos en ausencia de éste. Los cambios
que se encontraron en la LE, por efecto de temperatura y disponibilidad de alimento en
los tratamientos con ausencia del depredador, no fueron significativos; en cambio, en
presencia del depredador, el tamano de la espina posterior aumenté significativamente
en el tratamiento de 20 °C. Por otro lado, conforme aumentd la disponibilidad de
alimento, el tamaro de la espina fue menor, encontrando la mayor longitud de la espina
posterior (168.1+ 2.3um) cuando la concentracién de C. vulgaris en el medio fue de
0.5X10° cel.ml™.

En el andlisis de la relacion entre la longitud de la l6riga y la longitud de la espina
posterior (Fig. 11) se encontr6 que, en ausencia del depredador no hubo una
correlacion significativa (p>0.0.5), pero ésta fue positiva (p<0.001) cuando el depredador

estuvo presente.
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Fig. 10. Medidas de longitud de la I6riga y de la espina posterior més larga de B. havanaensis,
utilizando diferentes tratamientos de temperatura, disponibilidad de alimento y presencia
del depredador (A. girodi). Los valores indican el promedio de las medias en los
tratamientos. Letras diferentes indican diferencias estadisticas entre los tratamientos (p<
0.05).
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Fig. 11. Correlacién entre la longitud y el ancho de la lI6riga y entre el largo de la I6riga y el largo

de la espina posterior de B. havanaensis, tanto en ausencia como en presencia del

depredador A. girodi. Ver detalles en el apéndice 4.
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Fig. 12. Biovolumen del cuerpo y del huevo de B. havanaensis, calculado en los diferentes
tratamientos de temperatura, disponibilidad de alimento y presencia del depredador A.
girodi. Los valores indican el promedio de las medias en los tratamientos. Letras

diferentes indican diferencias estadisticas entre los tratamientos (p< 0.05).
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Fig. 13. Correlacion entre el volumen del cuerpo y el volumen del huevo de B. havanaensis,
tanto en ausencia como en presencia del depredador A. girodi. Ver detalles en el

apéndice 4.

Los resultados obtenidos a partir del céalculo del biovolumen del cuerpo de B.
havanaensis (VC; Fig. 12) mostraron que en ausencia del depredador, el VC es
significativamente menor (entre 2.7 X10° y 3.3 X10°> um®) a los valores obtenidos en los
tratamientos con presencia de A. girodi (entre 3.91 y 4.73X10°> um®). A partir de los
resultados del volumen corporal y volumen de los huevos producidos, en la Fig. 13 se
observa que tanto en ausencia como en presencia del depredador, se presenté una
correlacion significativa (p<0.001) entre ambas variables. En la Fig. 12 se observa que a
cada valor de temperatura y disponibilidad de alimento utilizado, la presencia del
depredador A. girodi increment6 significativamente (p<0.05) el volumen del huevo (VH)
en B. havanaensis, ya que los valores fueron de entre 1.39 y 1.61 X10° um® en ausencia

del depredador a valores entre 1.55 y 1.96 X10° um® en presencia de éste.

56



Analisis de resultados.

Por ser organismos eutélicos, el crecimiento somatico de los rotiferos se detiene
una vez que éstos alcanzan la madurez sexual, por lo que resulta interesante observar
el efecto que, tanto en forma independente como en interaccion, presentaron los tres
factores analizados en el presente trabajo sobre la morfologia de Brachionus
havanaensis (Tablas 4 y 5). Esto permite pensar que, en su medio natural, es posible
encontrar variantes morfolégicas de la poblacién estudiada, dependiendo de los
cambios que imperen en las condiciones ambientales a lo largo del afio. Y cabe sefialar
que los diferentes valores de longitud (LL, AL y LE) que se encontraron en la poblacion
en estudio (Fig. 10) coinciden con los valores que otros autores han registrado para esta
especie en poblaciones naturales de diferentes canales de Xochimilco (Ahlstrom, 1940;
Osorio Tafall, 1942; Garza Mourifio et al., 2003 y 2005).

En los resultados obtenidos se encontrd que, al igual que se ha observado en
otras especies de rotiferos (Gilbert, 1980a y 1987; Stemberger, 1988 y 1990), la
presencia del rotifero depredador Asplanchna girdi, incrementé significativamente, el
tamano corporal de B. havanaensis en cada uno de los tratamientos de temperatura y
disponibilidad de alimento utilizados (entre 18% y 60%; Fig. 10), al mismo tiempo que
indujo un aumento significativo (hasta un 58%) en el tamano de las espinas posteriores
de B. havanaensis (LE, Fig. 10), dando lugar a la forma defensiva que Gilbert (1987) ha
denominado como “exuberante”.

La correlacién positiva que resulté entre el largo y ancho de la lériga (Fig. 11),
tanto en presencia como en ausencia del depredador, junto con el efecto de los factores
ambientales utilizados: temperatura, disponibilidad de alimento y presencia del
depredador (Tabla 4), indican que la poblacion de B. havanaensis en estudio, presenta
un crecimiento corporal isométrico, por lo que, al presentar tendencias de respuestas
similares hacia los factores utilizados, en la Fig. 10 s6lo se analizaron los valores de la
longitud de la lériga.

En el presente trabajo se observé que, aunque en el tratamiento de 15 °C, la
presencia del depredador A. girodi indujo un aumento significativo en el tamafno corporal
(LL y VC) y en la longitud de la espina posterior (LE) de B. havanaensis (Figs. 10 y 12),
los valores fueron significativamente menores a los que alcanz6 cuando la temperatura
fue mayor (20 y 25 °C). Esto se debe posiblemente a que, siendo B. havanaensis una
especie calido-estenotérmica, segun la clasificacion de Ruttner-Kolisko (1974) y De
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Ridder (1981), cuando la temperatura es baja (en este caso 15 °C), su metabolismo
disminuye y por lo tanto, su crecimiento se retarda (p. ej. presentan mayor promedio de
vida y mayor tiempo generacional, Pavon-Meza et al., 2005).

En la Fig. 10 también es posible observar que, en ausencia del depredador, ni
los valores de temperatura ni de disponibilidad de alimento utilizados mostraron un
efecto significativo sobre la morfologia de B. havanaensis. Esto a pesar de que, en otros
trabajos, la temperatura ha demostrado ser un factor que, tanto en forma independiente
como en interaccidén con otros factores, afecta el tamafno corporal de los rotiferos. Por
ejemplo, Sanoamung (1993) encontré que dos especies de Filinia, caracteristicas de
agua templada, presentan una longitud del cuerpo significativamente mas pequefa a
temperaturas elevadas (20 y 25 °C) que a bajas temperaturas (5 y 15 °C); en cambio,
Sarma (1989) encontr6 que el tamafio corporal de Brachionus patulus (especie
pantropical) es significativamente mayor cuando la temperatura y la densidad de
alimento presentan valores elevados (35 °C y 4X10° cel.ml” de Chlorella).

Tal vez porque en su trabajo con B. calyciflorus, Stemberger (1990) utiliz6 solo
dos concentraciones de Clhorella, es que consider6 que el efecto conjunto de los
factores de disponibilidad de alimento y presencia del depredador, era independiente y
aditivo. En el presente estudio, en cambio, la interaccién de la presencia del depredador
A. girodi con la disponibilidad de alimento mostr6 un efecto significativo sobre la
morfologia de B. havanaensis (Tablas 4 y 5). En presencia del depredador, tanto el
tamano corporal (LL y VC; Figs. 10 y 12), como la longitud de la espina posterior (LL;
Fig. 10) de B. havanaensis disminuyeron significativamente con el aumento en la
disponibilidad de alimento en el medio, encontrabdo que el mayor volumen corporal (~5
X10° um®) y mayor desarrollo de las espinas (~168 um) se presenté en el tratamiento
con baja disponibilidad de alimento (0.5 X10° cel.ml’ de C. vulgaris). Esto lleva a
suponer que los cambios producidos en la morfologia de B. havanaensis son
respuestas kairomona-inducidas por la presencia de A. girodi, ya que concuerda con los
resultados obtenidos con B. calyciflorus (Stemberger op cit.), el cual también mostrd
mayor desarrollo de las espinas posteriores en presencia del depredador y baja
disponibilidad de alimento.

Por otro lado, Bogdan y Gilbert (1982) encontraron que ni la presencia o
ausencia de espinas, ni su longitud, tuvieron algun efecto significativo sobre la habilidad
de B. calyciflorus para obtener su alimento (tanto alga como levadura o bacterias). Por
lo que, el hecho de que en presencia A. girodi la longitud de la espina posterior (Fig.
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10), el volumen corporal y el volumen del huevo (Fig. 12) de B. havanaensis resultara
significativamente menor cuando la disponibilidad de alimento fue alta (2X10° cel.ml™),
permite sugerir que, al igual que se ha encontrado en algunos cuerpos de agua
tropicales (Duncan, 1984) el menor tamano de los rotiferos estd determinado por la
presencia de depredadores, mas que la cantidad de alimento disponible. Esto se debe a
que, en la naturaleza, cada poblacién planctdnica se encuentra bajo el control, por un
lado, de los recursos, porque éstos limitan su crecimiento y su reproduccién (control
ascendente o “bottom-up”) y por otro, de la mortalidad por depredacion (control
descendente o “top-down). Por lo cual el tamafno corporal juega un papel esencial, ya
sea como causa o como efecto, en la historia de vida de cada poblacion, porque el
tamano de un individuo determina, tanto su habilidad reproductiva como su
susceptibilidad a los depredadores. Por ejemplo, Chase (1999) propuso la teoria de
que, si una presa tiene la probabilidad de ser comida, entonces debe reproducirse lo
mas rapido posible, pero si la presa tiene la posibilidad de crecer lo mas grande posible
antes de ser consumida, entonces muchas condiciones llevaran a la presa a retardar su
reproduccion para dar preferencia al crecimiento.

En la teoria de historias de vida se asume que el tamafno de las crias y su
eficiencia biolégica “fitness” se relacionan positivamente y que es el resultado de la
disyuntiva “trade-off” entre producir pocas crias de gran tamaro y producir muchas crias
de menor tamarfo (Begon et al., 1990; Stearns, 1992). En estudios con rotiferos se ha
encontrado que el tamafno de los huevos producidos varia en relacion con diversos
factores ambientales, tales como temperatura, concentracion de alimento o
depredacion; pero como no se ha encontrado la misma respuesta entre las diferentes
especies estudiadas, aun no se sabe si ésta plasticidad fenotipica es adaptativa (ver
revision por Stelzer, 2005).

Respecto al efecto de la presencia del depredador A. girodi sobre el tamafo de
los huevos producidos por B. havanaensis, la respuesta fue clara, pues de manera
similar a los resultados que se han encontrado en B. calyciflorus (Gilbert, 1980a), en el
presente trabajo se observo que el tamano de los huevos producidos en los individuos
con espinas largas debido a la presencia del depredador (forma “exuberante”, Gilbert,
1987) fue significativamente mayor (hasta un 31%) que en individuos con espinas cortas
(forma que se denomina como “basica”, Fig. 12). Y como lo senala Stelzer (2005), el
hecho de que el tamano de los huevos esté en relacion con el tamafno de las madres
debe representar una estrategia reproductiva con alguna ventaja selectiva, ya que
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huevos grandes dan lugar a crias de tamano grande, las cuales, a su vez, tienen una
capacidad mayor de crecimiento y por lo tanto, pueden alcanzar su edad de madurez a
edad temprana. Esto toma mayor importancia cuando el tamafno de los organismos es
una defensa contra la presion por depredacion.

Sarma y Rao (1987) encontraron que el tamaro de los huevos producidos por
Brachionus patulus aumenta conforme se incrementa la disponibilidad de alimento,
indicando asi que altas densidades de alimento proveen un mayor aporte energético,
que a su vez, contribuye a un mayor tamafo de los individuos; los cuales logran
producir huevos de mayor talla. Sin embargo, con las concentraciones de C. vulgaris
utilizadas en el presente trabajo, no fue posible confirmar este punto, ya que los
cambios por efecto de la disponibilidad del alimento no resultaron significativos en el
tratamiento sin la presencia del depredador. Y por otro lado, en presencia de A. girodi,
los valores del volumen del huevo tendieron a disminuir significativamente (hasta un
17%) conforme aumentd la disponibilidad de alimento; lo que lleva a suponer que, como
respuesta a la presencia del depredador, el rotifero B. havanaensis produjo huevos de
mayor tamafno bajo condiciones de temperatura y disponibilidad de alimento que
pueden limitar su crecimiento poblacional (Pavon-Meza et al., 2004). Esto le ayuda a
tener crias de tamafno mayor, con espinas méas desarrolladas, que pueden disminuir la
posibilidad de ser ingeridas por el depredador y al mismo tiempo, invertir menos energia
en su crecimiento corporal hasta alcanzar la edad reproductiva.

La temperatura es otro factor que puede influenciar el tamafio de los huevos en
los rotiferos y se ha encontrado que a bajas temperaturas se producen huevos de
tamano mayor, mientras que huevos de tamafo menor se producen a temperaturas
altas; sin embargo, aun no son claras las ventajas o desventajas que conllevan estos
cambios (Stelzer, 2005). En los resultados aqui obtenidos con B. havanaensis, se pudo
observar este efecto de la temperatura solo en los tratamientos con presencia del
depredador (Fig. 12), encontrando que, el volumen del huevo disminuyé
significativamente (hasta un 17%) cuando la temperatura aument6 de 15 a 20 6 25 °C.
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Conclusiones.

e Brachionus havanaensis presenta un crecimiento corporal isométrico de la
l6riga.

e En ausencia del depredador Asplanchna girodi, la longitud de las espinas
posteriores de B. havanaensis es independiente de la longitud de la 6riga, pero
en presencia del depredador, el tamafo de las espinas posteriores esta
directamente relacionado con el tamafo de B. havanaensis.

e A cada valor de temperatura y disponibilidad de alimento utilizado, la presencia
del depredador A. girodi aumenta significativamente el tamano corporal (VC), la
longitud de la espina posterior (LE) y el tamafo de los huevos producidos (VH),
en B. havanaensis, lo que significa una respuesta inducida por depredacion
(forma que se denomina como “exuberante”).

e En ausencia del depredador A. girodi, los pequefios cambios que presenta el
rotifero B. havanaensis en el tamafo corporal y la longitud de sus espinas
posteriores por efecto de temperatura y disponibilidad de alimento, no son
significativos (forma que se denomina como “basica”).

e En presencia del depredador A. girodi, el mayor tamafno de B. havanaensis
(LL,LE, VC y VH) se da cuando la disponibilidad de alimento (C. vulgaris) es baja
(0.5 X10° cel.ml'™).

e La presencia del depredador A. girodi, junto con una baja temperatura (15 °C),
limitan el crecimiento corporal de B. havanaensis (LL, LE y VC).
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Capitulo IV

Efecto de la presencia de depredador Asplanchna girodi sobre
la dinamica poblacional de Brachionus havanaensisy su
relacion con temperatura y disponibilidad de alimento.

Introduccion.

Desde que se establecié el modelo de la relacion depredador-presa propuesto
por Lotka y Volterra (Krebs, 1985; Lampert y Sommer, 1997) se sabe que la
depredacion es una de las interacciones que influye sobre la biologia de las presas en
numerosos aspectos, tales como cambios en su morfologia, comportamiento vy
estrategias de la historia de vida; de tal forma que la intensidad de una interaccion
depredador-presa, la direccién de la presion de seleccion impuesta sobre la poblacion
de la presa y la conveniencia de cierta caracteristica defensiva, dependen directamente
del tipo de depredador que se trate (Strile y Halbich, 2000). En los sistemas acuaticos,
con base en el método de deteccién de su presa, los depredadores pueden dividirse en
dos grupos: 1) vertebrados, esencialmente peces y ocasionalmente larvas de
salamandra, los cuales utilizan principalmente la orientacién visual y el tamafo de su
boca limita el tamafo maximo de la presa que pueden ingerir y 2) invertebrados, tales
como zooplancton carnivoro y larvas de insecto, los cuales se orientan con mecano- o
quimiorreceptores, mejor que de manera visual y normalmente requieren de presas que
son mas pequenas que ellos mismos (Nogrady et al., 1993).

Dado que los rotiferos son muy vulnerables a la depredacién, evolutivamente
han desarrollado diversos rasgos adaptativos que les permiten contener esta fuente de
mortalidad; entre los cuales se destacan los movimientos rapidos para escapar que
presentan algunas especies de Polyarthra y Filinia; el desarrollo de una lériga dura
como en Keratella y la formacién de espinas en diversas especies como Filinia,
Kellicottia y Brachionus, mediante lo cual, las poblaciones son capaces de resistir la
presién por depredacion (Walz, 1993).

Después de diversos estudios se ha establecido que cuando las poblaciones de
rotiferos estan sujetas a una presion por depredacion causada por invertebrados (p. €j.
copépodos, Asplanchna e insectos acuaticos), se presenta una seleccion de la talla
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corporal grande, por lo que muchas especies responden de inmediato desarrollando
espinas largas para minimizar la depredacién (Stemberger y Gilbert, 1984). Y por el
contrario, que se presenta una ventaja selectiva hacia tallas mas pequenas cuando los
depredadores son vertebrados, ya que los peces planctivoros siempre tienden a
seleccionar las presas mas grandes que pueden capturar (lyer y Rao, 1996). También
se ha encontrado que en la zona pelégica, la presion por depredacion que ejercen los
invertebrados es la mas importante a lo largo del afo, ya que las crias de peces, que
son los principales consumidores de rotiferos, se encuentran solo en la zona litoral y
cambian de presas conforme aumenta su tamano; por lo que son los depredadores
invertebrados los que influyen en la estructura de las comunidades de rotiferos, tanto en
ambientes oligotroficos como eutréficos (Stemberger y Gilbert, 1984; Lair, 1990;
Lampert y Sommer, 1997; Conde-Porcuna y Declerck, 1998).

El significado adaptativo de los fenotipos de espinas inducidas por depredadores
es claro: reduce la mortalidad por la presencia de depredadores. Sin embargo, la razén
de predominio de fenotipos con espinas cortas y algunas veces, cuerpos mas pequefos
en ausencia de los depredadores, no es clara. Presumiblemente, los fenotipos que
Gilbert (1987) denomina como “basicos” (con espinas pequefas 0 ausentes) son mas
comunes que los “exuberantes” (con espinas largas) en ausencia del depredador,
debido a su mayor longevidad o potencial de reproduccién (Stemberger y Gilbert, 1984;
Stemberger, 1990). Generalmente se cree que las defensas inducidas causan un costo
que se evita en ausencia del depredador, ya que de otra forma, las defensas
constitutivas serian favorecidas por la seleccion natural. Para Daphnia, se ha
demostrado por algunos autores que los costos encontrados, son compromisos “trade-
offs” entre los atributos de historia de vida, provocados por la presencia de las
kairomonas de Chaoborus en el medio, por lo que no hay costos directos por la
formacion de espinas en la base de la cabeza “neckteeth”. En contraste, en ciliados se
ha encontrado que las defensas morfoldgicas si causan costos metabdlicos ya que es
necesaria la sintesis proteica para el cambio morfolégico (ver revision de Lass y Spaak,
2003).

Stemberger y Gilbert (1984) mencionan que a menos que exista un costo
involucrado con el aumento de las espinas y el tamano corporal de los rotiferos, es
incierto el porqué la seleccién natural tenderia a la evolucién de ese polimorfismo. Pero
como la prediccibn de que los fenotipos basicos tienen menos requerimientos
energeéticos (p. ej. “threshold foods”), que es esencial para determinar el costo de las
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respuestas polimorficas en los rotiferos, ain no se ha logrado verificar
experimentalmente, entonces las controversias persisten.

Tollrian (1995) supone que los cambios fenotipicos y las defensas inducidas
producen mas bien limites que costos metabdlicos, por ejemplo, un limite es que las
respuestas hacia un depredador sean desfavorables en la presencia de otro depredador
ya que, como los cambios morfolégicos generalmente aumentan la visibilidad de la
presa, éstos pueden ser desfavorables en la presencia de un depredador visual.
Ademas considera que la seleccion natural debe favorecer la efectividad de las
defensas a bajo o ningun costo; por lo que el costo debe ser minimo y dificil de medir
experimentalmente; y aun asi relevante para la poblacion de la presa.

En algunas especies de cladéceros, mediante estudios en laboratorio se ha
logrado cuantificar algunos compromisos “trade-offs” que se producen como respuesta
a la presencia de algun depredador; tal es el caso de la reduccién en la capacidad
reproductiva que presenta Bosmina coregoni gibbera cuando la longitud de la anténula
se incrementa por la presencia del cladécero depredador Leptodora kindtii (Lagergren
et al., 2002) y la tendencia a disminuir el tamafo para la primera reproduccién en
Daphnia hyalina cuando hay alta densidad del depredador Chaoborus flavicans
(Riccardi et al., 2002). Sin embargo, en rotiferos los estudios han sido escasos y ain no
se ha logrado definir lo que ocurre entre los atributos de historia de vida en presencia de
un depredador invertebrado, ya que mientras para B. calyciflorus se ha encontrado que
las respuestas morfologicas a la kairomona de Asplanchna no significan disminuir la
reproduccion (Stemberger, 1990), para Keratella testudo, el costo reproductivo
(disminucién de la tasa reproductiva neta) se presenta sélo cuando la poblacién se
encuentra en un medio con alta disponibilidad de alimento (Stemberger, 1988).

En algunas poblaciones de los canales de Xochimilco se ha registrado la
presencia de una forma “exuberante” del rotifero Brachionus havanaensis en relacion a
la abundancia de rotiferos del género Asplanchna (Garza-Mourifio et al., 2003, 2005).
Ademas, en el Capitulo Ill del presente trabajo se ha confirmado que los individuos de la
poblacién de B. havanaensis en estudio, presentan cambios morfolégicos por efecto de
la presencia del rotifero depredador A. girodi y su interaccion con otros factores
ambientales, tales como temperatura y disponibilidad de alimento. Por lo que surgi6 el
interés de conocer, mediante experimentos en laboratorio, si esos cambios morfolégicos
representan alguna disyuntiva (“trade-offs”) entre los atributos de historia de vida de
ésta poblacion.
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El objetivo del presente capitulo fue:

Conocer las estrategias reproductivas que presenta la poblacion de B. havanaensis
en presencia del depredador A. girodi'y su influencia en la dindmica poblacional cuando
se encuentra a diferentes niveles de temperatura y disponibilidad de alimento (Chlorella

vulgaris).

Hipoétesis:

Si, al igual que en otras especies del género Brachionus, los cambios morfolégicos
que presente B. havanaensis por efecto de la presencia de Asplanchna girodi en el
medio, no representan un cambio cuantitativo en la reproduccién, entonces se espera
que, a cada valor de temperatura y concentracion de alimento utilizados, la dinamica del
crecimiento poblacional de B. havanaensis sea semejante entre la forma “basica” y la

forma “exuberante”.
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Materiales y Método.

Considerando los resultados obtenidos del efecto de temperatura vy
disponibilidad de alimento sobre la dindmica poblacional de B. havanaensis (Capitulo Il
del presente trabajo), en ésta fase experimental sélo se utilizaron dos valores de
temperatura (15 y 25 °C) y dos niveles de disponibilidad de alimento (0.5 y 2.0 X 10°
cel.ml™), debido que en la combinacion de éstos valores fue donde se encontraron las
respuestas de mayor y menor crecimiento de la poblacion. Ademas, como se sefiala en
el Capitulo Ill, a esos valores de temperatura y disponibilidad de alimento la induccién
de cambios morfolégicos por la presencia de A. girodi es evidente. Por lo que, para
cumplir con el objetivo general, en esta etapa del trabajo se evalud, a partir de
experimentos de tabla de vida, el efecto de la presencia del depredador A. girodi sobre
las variables de supervivencia y reproduccién de B havanaensis bajo los valores de
temperatura y concentracion de alimento seleccionados.

Para ello se colocaron recipientes conteniendo 20 ml de medio EPA y la
concentracién de alimento (C. vulgaris) de 0.5y 2.0 X 10° cel.mI”". Los tratamientos se
llevaron a cabo bajo las condiciones de temperatura antes mencionadas y tanto en
presencia como en ausencia de A. girodi. Se utilizaron 6 repeticiones para cada
tratamiento, dando un total de 48 unidades experimentales (2 temperaturas X 2
concentraciones de alimento X ausencia y presencia del depredador X 6 repeticiones).

Los tratamientos se iniciaron colocando en cada recpiente, una cohorte de 20
neonatos con 2 + 1 h de edad, extraidos de cada grupo de hembras ovigeras aisladas
previamente y correspondiente, a su vez, a cada una de las subpoblaciones
experimentales aclimatadas (durante un periodo de 10 dias) a los valores de
temperatura establecidos.

Para el experimento de tablas de vida se colocaron cohortes de neonatos de B.
havanaensis extraidos de los grupos de hembras ovigeras en exposicion continua a la

presencia de A. girodi. Ver diagrama de flujo a continuacion.
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Fig. 14. Diagrama del disefio experimental para obtener las tablas de vida de B.

havanaensis, a diferentes valores de temperatura y disponibilidad de alimento,

tanto en ausencia como en presencia del depredador A. girodi.




Dentro de cada unidad experimental se coloc6é un pequefno contenedor con una
malla de 50 um. En los tratamientos correspondientes a la presencia del depredador, en
cada contenedor se colocaron 2 individuos de A. girodi y 40 B. patulus como presas,
esto con el fin de evitar la posible introduccion de individuos de B. havanaensis que
pudieran alterar los resultados. En los tratamientos con ausencia del depredador sélo se
introdujeron 20 individuos de B. patulus en cada uno, como control. Diariamente, en
todos los lotes experimentales se renovo, tanto el medio de cultivo (EPA) con la
concentracion de alimento requerida, como el numero de individuos de A. girodi y de B.
patulus correspondientes.

Cada 12 horas y hasta que murié el ultimo individuo de B. havanaensis, en cada
unidad experimental se cont6 el nimero de individuos vivos y el numero de crias,
mismas que fueron retiradas. Con los datos obtenidos se analizaron los parametros ya
descritos en el Capitulo Il del presente trabajo (promedio de vida, tasa reproductiva
bruta y neta, tiempo generacional y tasa intrinseca de crecimiento poblacional), segun
las formulas de Pianka (1978).

Con los resultados obtenidos, se elaboraron las curvas correspondientes a
supervivencia y fecundidad. Mientras que con los valores obtenidos en las variables de
esperanza de vida al nacer, promedio de vida, tasa reproductiva bruta, tasa neta de
reproduccion, tiempo de generacion y tasa intrinseca de crecimiento poblacional, se
procedio al analisis estadistico mediante el ANOVA de tres vias para tres factores fijos y
su interaccion (temperatura, concentracion de alimento y presencia-ausencia del
depredador), ademas se hizo el andlisis post hoc de Tukey para conocer la significancia
de las diferencias entre los tratamientos mediante el programa Statistica/w-5.0. Se
consideraran diferencias con a = 0.05 (Sokal y Rohlf,1985).

Para conocer el efecto de la interacciéon entre temperatura, concentracion de
alimento y presencia del depredador A. girodi, sobre el crecimiento poblacional de B.
havanaensis, se diseiid un experimento en el que se utilizaron los valores de
temperatura (15 y 25 °C) y densidad de alimento (0.5 y 2.0 X 10° cel.ml” de C. vulgaris)
que se utilizaron en el experimento de tablas de vida; ademas se analizo el efecto de la
presencia del depredador, tanto en forma directa (aumento de la mortalidad) como
indirecta (presencia de kairomonas).

Para cada uno de los lotes experimentales se utilizaron recipientes conteniendo
50 ml de medio EPA y la concentracion correspondiente de C. vulgaris. Se colocaron los
rotiferos en cada uno de ellos, con una densidad inicial de 1 ind.ml" de B. havanaensis,
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utilizando para ello, individuos obtenidos a partir de subpoblaciones en crecimiento
exponencial y previamente aclimatadas (durante 10 dias) a cada uno de los valores de
temperatura establecidos.

Para el tratamiento donde la presencia del depredador fue directa (aumento de
la mortalidad de B. havanaensis), en cada recipiente se colocé un individuo de A. girodi
con 24 + 2 horas de edad, ya que en un experimento preliminar se determiné que era la
densidad adecuada (bajo las condiciones de mantenimiento de la cepa, descritas en el
Capitulo |, permitié el crecimiento poblacional de la presa); ademas, a esa edad, los
individuos de A. girodi no han iniciado su reproduccion (Sarma et al., 2003), por lo que
se evitd que aumentara la tasa de mortalidad de la presa por el aumento del nimero de
depredadores. Ademas, en el trabajo desarrollado por Dumont y Sarma (1995),
encontraron que en una poblacién de A. girodi en crecimiento, los neonatos componen
mas del 65% de la poblacién.

Para conocer el efecto de las kairomonas provenientes del depredador A. girodi
sobre el crecimiento poblacional de B. havanaensis (tratamiento de contacto indirecto
del depredador), en cada recipiente se colocé una malla conteniendo dos individuos de
A. girodi, mas 40 individuos de B. patulus como presa. Esto con el fin de evitar la
posible introduccién de individuos de B. havanaensis que pudieran alterar los
resultados. De igual manera, en todas las unidades experimentales del tratamiento
control (en ausencia del depredador), se colocaron los contenedores correspondientes
con 20 individuos de B. patulus, pero sin el depredador.

Se utilizaron cuatro repeticiones para cada tratamiento, dando un total de 48
unidades experimentales (2 niveles de temperatura X 2 concentraciones de alimento X
3 niveles del depredador X 4 repeticiones), por lo que se hizo necesario dividir
aleatoriamente el experimento en dos fases, teniendo 24 unidades experimentales en
cada fase, los cuales se mantuvieron a la temperatura correspondiente (= 1 °C)
mediante la utilizacién de camaras de incubacion para D.B.O. (1-800-Lab-Line, Ambi-Hi-
Lo-Chamber de Lab. Line Instruments, Inc.).

Cada 24 horas y hasta que las poblaciones declinaron, se conté manualmente bajo
el microscopio estereoscopico, el numero de B. havanaensis y el numero de huevos por
cada hembra. Los primeros 5 dias se cont6 el total de individuos en la poblacion y
posteriormente, segin aumenté la densidad poblacional, se promedi6 el nUmero de
individuos encontrados en tres alicuotas de 1.0, 0.5 y 0.25 ml, segun fuera el caso.

Diariamente se renovo el medio con el alimento correspondiente para B. havanaensis,
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ademas del numero de B. patulus y de A. girodi correspondientes. Con los valores de la
densidad poblacional (ind.ml") se elaboraron las gréficas correspondientes al
crecimiento poblacional en cada tratamiento. También, a partir de estos datos se
calcularon las variables demograficas descritas en el Capitulo Il (tasa intrinseca de
crecimiento poblacional y poblacion maxima).

Con los valores obtenidos de tasa de crecimiento y poblacibn maxima, se
procedié al analisis estadistico mediante la aplicacién del ANOVA de tres vias para tres
factores fijos (temperatura, concentracién de alimento y presencia del depredador) y su
interaccion, ademas se realiz6 el andlisis post hoc de Tukey para conocer la
significancia de las diferencias entre los tratamientos mediante el programa Statistica/w-

5.0. Se consideraron diferencias con o = 0.05 (Sokal y Rohlf, 1985).
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Resultados.

En las curvas correspondientes a la supervivencia (Ix) y produccién de crias
por edad especifica (fecundidad, mx) (Figs. 15y 16), que se obtuvieron a partir de los
resultados de las tablas de vida de B. havanaensis en los tratamientos con diferentes
valores de temperatura, disponibilidad de alimento (C. wulgaris) y presencia del
depredador A. girodi (ver tablas de vida en el apéndice 3) se observa que, por efecto
de los niveles de temperatura y disponibilidad de alimento, se presenté la misma
tendencia que en los resultados obtenidos en el Capitulo Il del presente trabajo.

La supervivencia (Fig. 15) disminuy6 notablemente con relacion al aumento en
la temperatura utilizada, mostrando una drastica disminucion en el tratamiento de 25
°C y 2.0 X10° cel.ml’ de C. vulgaris, ya que los individuos sobrevivieron casi una
tercera parte del tratamiento a 15 °C y misma densidad de alimento. Al mismo tiempo,

a cada valor de temperatura utilizado, la supervivencia de los individuos aumenté en
relacion con el incremento en la disponibilidad de alimento.

Respecto a la fecundidad (Fig. 16), se encontrd una tendencia inversa, ya que
ésta aumentd conforme los valores de temperatura fueron mayores. A 15 °C los
rotiferos mostraron una fecundidad baja (alrededor de 1 cria.hembra™.dia™), pero casi
constante durante el tiempo de vida de las hembras, cuando la temperatura aumento
a 25 °C esta tendencia cambi6 hacia una mayor fecundidad (entre 2 y 3 crias por
hembra.dia™) durante 7 dias aproximadamente.

En el tratamiento de 15 °C y baja disponibilidad de alimento (0.5 X 10° cel.ml™),
la fecundidad de B. havanaensis (Fig. 16) disminuyd notablemente con la presencia del
depredador A. girodi, pero no asi en los otros tratamientos.

Los resultados del ANOVA de tres vias aplicado a las variables obtenidas a partir
de la tabla de vida de B. havanaensis (Tablas 6 y 7) muestran que, de manera
independiente, la presencia del depredador A. girodi tuvo efecto significativo (p<0.05)
sobre las variables relacionadas con supervivencia (promedio de vida y esperanza de
vida) y sobre las variables relacionadas con reproduccién (tasa reproductiva bruta
p<0.05; tasa reproductiva neta p<0.01 y tasa intrinseca de crecimiento poblacional
p<0.001). Por otro lado, para todas las variables, el efecto de la presencia del
depredador mostré ser independiente de la temperatura, pero resultdé estar en
interaccion con la disponibilidad de alimento para las variables de tiempo de generacién
y tasa intrinseca de crecimiento poblacional.
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Fig. 15. Supervivencia de B. havanaensis a diferentes valores de temperatura, densidad
de alimento y presencia de A. girodi. Los valores indican el promedio + la

desviacién estandar de 6 repeticiones. Ver Tablas de vida en el Apéndice 3.
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Fig. 16. Fecundidad de B. havanaensis a diferentes valores de temperatura, densidad de
alimento y presencia de A. girodi. Los valores indican el promedio + la desviacion

estandar de 6 repeticiones. Ver Tablas de vida en el Apéndice 3.
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Promedio de vida

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 1.9 1.9 4.23 0.046
Temperatura (T) 1 166.77 166.77 375.75 0.0001
Alimento (A) 1 9.28 9.28 20.92 0.0001
(DXT) 1 0.006 0.006 0.01 0.91
(DXA) 1 0.26 0.26 0.58 0.45
(TXA) 1 16.46 16.46 37.09 0.0001
(DXTXA) 1 0.04 0.04 0.08 0.78
Error 40 17.6 0.44

Esperanza de vida

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 1.88 1.88 4.23 0.046
Temperatura (T) 1 166.77 166.77 375.75 0.0001
Alimento (A) 1 9.28 9.28 20.92 0.0001
(DXT) 1 0.006 0.006 0.013 0.91
(DXA) 1 0.26 0.26 0.58 0.45
(TXA) 1 16.46 16.46 37.09 0.0001
(DXTXA) 1 0.036 0.036 0.08 0.78
Error 40 17.6 0.44

Tasa reproductiva bruta

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 13.47 13.47 4.67 0.04
Temperatura (T) 1 326.96 326.96 113.38 0.0001
Alimento (A) 1 66.33 66.33 23.00 0.0001
(DXT) 1 9.84 9.84 3.41 0.07
(DXA) 1 10.04 10.04 3.48 0.07
(TXA) 1 7.87 7.87 2.73 0.11
(DXTXA) 1 13.87 13.87 4.81 0.03
Error 40 115.2 2.88

Tabla 6.- Resultados del ANOVA de tres vias aplicado a algunas de las variables obtenidas a

partir de las

tablas de vida de B. havanaensis utilizando diferentes valores de

temperatura, densidad de alimento (C. vulgaris) y la presencia del depredador (A.

girodi). Ver Tablas de vida en el Apéndice 3.
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Tasa reproductiva neta

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 5.02 5.02 25.25 0.0001
Temperatura (T) 1 87.18 87.18 438.11 0.0001
Alimento (A) 1 8.21 8.21 41.25 0.0001
(DXT) 1 0.04 0.04 0.18 0.67
(DXA) 1 0.03 0.03 0.14 0.71
(TXA) 1 3.09 3.09 15.51 0.0003
(DXTXA) 1 0.65 0.65 3.25 0.08
Error 40 8.00 0.20

Tiempo de generacion

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 0.08 0.08 0.63 0.43
Temperatura (T) 1 214.80 214.80 1715.20 0.0000
Alimento (A) 1 1.23 1.23 9.85 0.003
(DXT) 1 0.06 0.06 0.49 0.49
(DXA) 1 0.92 0.92 7.35 0.01
(TXA) 1 1.94 1.94 15.53 0.0003
(DXTXA) 1 0.17 0.17 1.32 0.26
Error 40 4.80 0.12

Tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r)

Fuente de

variacion GL SC SM F p
Depredador (D) 1 0.08 0.08 48.31 0.0001
Temperatura (T) 1 2.13 2.13 1327.21 0.00
Alimento (A) 1 0.08 0.08 47.75 0.0001
(DXT) 1 0.0002 0.0002 0.13 0.72
(DXA) 1 0.01 0.01 5.51 0.02
(TXA) 1 0.03 0.03 18.48 0.0001
(DXTXA) 1 0.01 0.01 6.54 0.01
Error 40 0.08 0.002

Tabla 7.- Resultados del ANOVA de tres vias aplicado a algunas de las variables de obtenidas
a partir de las tablas de vida de B. havanaensis utilizando diferentes valores de
temperatura, densidad de alimento (C. vulgaris) y la presencia del depredador
(A.girodi). Ver Tablas de vida en el Apéndice 3.
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La temperatura y la disponibilidad de alimento, tanto de manera independiente,
como en su interaccion (salvo en la tasa reproductiva bruta), mostraron un efecto
significativo (p<0.001) sobre todas las variables analizadas (Tablas 6 y 7). Finalmente,
el efecto de la interaccidbn entre los tres factores (temperatura, disponibilidad de
alimento y presencia del depredador A.girodl) solo resulté significativo (p<0.05) sobre la
tasa reproductiva bruta y la tasa intrinseca de crecimiento poblacional.

La presencia del depredador (A. girodi) disminuyé significativamente (p<0.05) los
valores de las variables de supervivencia (Fig. 17, promedio de vida y esperanza de
vida) y las variables reproductivas (Figs. 17 y 18, tasa reproductiva bruta y tasa
reproductiva neta). Los valores numéricos se pueden ver en la Tabla 9.

En la Fig. 17 se puede observar que por efecto de la temperatura, los valores de
las variables relacionadas con supervivencia (promedio de vida, esperanza de vida y
tiempo de generacion), disminuyeron significativamente (p<0.05) hasta en un 50% (ver
valores en la tabla 8). Mientras que los valores de la tasa reproductiva neta se
incrementaron de entre 0.59+0.11 y 2.52+0.27 en el tratamiento de 15 °C, a valores
entre 3.97+0.18 y 4.9910.21 en el tratamiento de 25 °C. Por otro lado, por efecto de la
disponibilidad de C. wvulgaris, cuando la temperatra fue baja (15 °C), se incremento,
hasta en un 20%, el valor en cada una de las variables mencionadas.

Cuando la temperatura fue de 15 °C y en presencia del depredador (Fig. 18,
Tabla 8), los valores de la tasa reproductiva bruta disminuyeron significativamente
respecto al control en las dos concentraciones de C. vulgaris utilizadas; en cambio, en
el tratamiento de 25 °C, los valores disminuyeron significativamente (de 11.8 a 9.6
crias.hembra™) solo cuando la disponibilidad de alimento fue alta (2.0 X10° cel.ml” de
C. vulgaris).
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Fig. 17. Efecto de la presencia del depredador A. girodi, la temperatura y la disponibilidad de
alimento (C. vulgaris) sobre algunas variables de la tabla de vida de B. havanaensis.
Los valores indican el promedio de la medias en los tratamientos. Letras diferentes

indican diferencias entre los tratamientos a partir del analisis post hoc de Tukey.
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Tasa reproducriva bruta (crl’as.hembra'1)

Tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r)

Fig. 18.
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Efecto de la presencia del depredador A. girodi, la temperatura y la disponibilidad de
alimento (C. vulgaris) sobre algunas variables de la tabla de vida de B. havanaensis.
Los valores indican el promedio + la desviacion estandar de 6 repeticiones. Letras

diferentes indican diferencias entre los tratamientos.
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Respecto a los valores de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional r (Fig.

18), se encontrd que los tres factores analizados tuvieron un efecto significativo, tanto

en forma independiente como en su interaccién (Tabla 7). En la Fig. 18 se observa que

en el tratamiento de 15 °C y baja disponibilidad de alimento (0.5 X 10° cel.ml” de C.

vulgaris), la presencia del depredador A. girodi disminuy6 significativamente los valores

de r (de 0.04 a -0.09 aprox.); en cambio, cuando la disponibilidad de alimento fue

elevada (2.0 X 10° cel.mI'"), no hubo diferencia significativa entre los valores de r. Por

otro lado, en el tratamiento de 25 °C, los valores de r presentan el mismo

comportamiento a ambos niveles de disponibilidad de alimento, disminuyendo

significativamente en los tratamientos con presencia del depredador (~ de 0.5 en los

tratamientos control a ~ 0.4 cuando el depredador estuvo presente).

Densidad | Promedio | Esperanza Tasa Tasa Tpo.de | Tasa intrin.
de alimento | de vida de vidaal | reproduc. | reproduc. gener. de crecim.
(en 10° nacer bruta neta (r)
cel.ml™)
15 °C-Control
0.5 7.86+ 0.19 | 7.36+0.19 | 419+0.31 | 1.37+ 0.7 | 7.14+£0.19 | 0.04 + 0.007
2.0 9.72+£0.52 | 9.21+£ 0.52 | 7.19+£0.29 | 2.52+0.27 | 8.26+£0.17 | 0.12+0.02
15 °C- Con depredador
0.5 7.24+0.46 | 6.74+0.46 | 2.06+ 045 | 0.59+0.11 | 7.54+0.3 | 0.09+0.04
2.0 9.49+0.29 | 899+0.29 | 5.38+0.44 | 2.11+0.15 | 7.87+0.14 | 0.10+0.01
25 °C Control
0.5 5.23+ 0.16 | 4.73+0.16 | 8.24+0.57 | 4.39+0.29 | 3.36 £ 0.07 | 0.49+0.02
2.0 4.84+0.14 | 434+ 0.14 |11.77£1.69| 499+ 0.21 | 3.43£0.12 | 0.52 £ 0.006
25 °C- Con depredador
0.5 4.76+ 0.12 | 426+ 0.12 |10.07+£0.28 | 3.97+0.18 | 3.67£0.06 | 0.41 + 0.01
2.0 4.56+ 0.05 | 4.06+0.05 | 9.6+0.42 | 4.01+£0.08 | 3.43+0.04 | 0.43+0.007

Tabla 8.- Valores de las variables obtenidas a partir de las tablas de vida de B. havanaensis
utilizando diferentes valores de temperatura, densidad de alimento (C. vulgaris) y la
presencia del depredador A. girodi. Los valores son el promedio + la desviacion
estédndar de 6 repeticiones.

79




Densidad poblacional (Ind.mi-1)

800

700

600

0.5 X109 de cels.ml-1 .

Presencia del depredador
(A. girodi)

=== Control
=== Depredador en contacto directo
=== Depredador en contacto indirecto

15 °C

2.0X106 de cels.mi-1

800 1

600 9

400 1

200 9

Fig. 19.- Crecimiento poblacional de B. havanaensis en presencia y ausencia

25 °C

Tiempo (dias)

Tiempo (dias)

del

depredador A. girodi, a dos niveles de temperatura y dos de concentracion de

alimento (C. vulgaris). Los valores indican el promedio * la desviacion estandar de

4 repeticiones.

80



Tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r)

Nivel de
Fuente de variacion GL SC SM F significancia
Temp 1 3.12 3.12 278.9
Alim 1 0.97 0.97 136.8 i
Dep 2 9.20 4.60 229.1
Temp X Alim 1 1.21 1.21 35.8 e
Temp X Dep 2 1.12 0.56 24.4 rx
Alim X Dep 2 2.14 1.07 43.1
Temp X Alim X Dep 2 1.58 0.79 106.8 x
Error 36 0.72 0.02
Densidad poblacional maxima
Nivel de
Fuente de variacion GL SC SM F significancia
Temp. 1 682934 682934 1864.7
Alim 1 327899.50 | 327899.50 927.6 i
Dep 2 126740.58 | 63370.29 159.2
Temp. X Alim 1 324158.91 | 324158.91 918.3
Tem X Dep 2 122522.40 | 61277.70 154.3 e
Alim X Dep 2 45052.80 22526.40 57.8
Temp X Alim X Dep 2 43225.10 21612.55 55.7
Error 36 13826.52 384.07

Tabla 9. Resultados del ANOVA de tres vias aplicado a la tasa intrinseca de crecimiento

poblacional y densidad poblacional maxima de B. havanaensis, obtenidas a partir

de los tratamientos con dos niveles de temperatura (Temp.), disponibilidad de

alimento (Alim) y presencia del depredador A.girodi (Dep). El nivel de significancia

esta indicado por: *** = p<0.001,

A cada valor de temperatura y disponibilidad de alimento utilizados, la respuesta

del crecimiento poblacional de B. havanaensis (Fig. 19) disminuy6 por efecto de la

presencia del depredador (A girodi) en contacto directo. Y sélo en el tratamiento de 25

°C y baja disponibilidad de alimento (0.5X10° cel.m|™ de C. vulgaris) el crecimiento de la

poblacién con la presencia del depredador en contacto indirecto mantuvo la misma

tendencia que la poblacién control.

Los resultados del analisis de varianza de tres vias (Tabla 9) revelaron un efecto

significativo de cada uno de los factores, tanto de manera independiente como en su
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interaccién, sobre las variables de tasa intrinseca de crecimiento poblacional y de la
densidad poblacional maxima.

Los valores de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional (Fig. 20) variaron en
relacion con cada uno de los tratamientos utilizados. En el tratamiento de 15 °C, tanto a
baja como alta disponibilidad de alimento, se presentd un efecto significativo adverso de
la presencia de A. girodi, pues a baja disponibilidad de alimento (0.5X10° cel.mI" de C.
vulgaris), los valores de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r) se hicieron
negativos en relacion con el control (de 0.14 a -0.41). A mayor disponibilidad de
alimento (2.0 X10° cel.ml” de C. vulgaris) el valor de r cambi6 de 0.21 a -0.33 y -0.84,
respectivamente, en los tratamientos con presencia del depredador, tanto en forma
indirecta como directa.

En el tratamiento de 25 °C (Fig. 20), sélo se encontrd efecto negativo de la
presencia del depredador A. girodi sobre los valores de la tasa intrinseca de crecimiento
poblacional (r = -1.35), cuando éste se presentd en contacto directo con la presa en el
tratamiento con baja disponibilidad de alimento (0.5 X 10° cel.ml'"), ya que cuando la
disponibilidad de alimento fue elevada (2.0 X 10° cel.ml), el valor de r no fue
estadisticamente diferente (p>0.05) entre el control (r = 0.55) y los tratamientos con
presencia del depredador, tanto de manera indirecta, como directa (r = 0.50 y 0.36,
respectivamente).

Debido al limitado crecimiento poblacional de B. havanaensis en los tratamientos
de 15 °C, no se encontr6 una diferencia significativa en los valores de densidad
poblacional méxima (Fig. 21), los cuales variaron entre 1.06+0.08 y 3.8+0.4 ind.ml™,
dependiendo de la combinacion de los factores. En cambio, en los tratamientos a 25 °C
se encontr6 un efecto significativamente negativo de la presencia del depredador en
contacto directo, pues cuando hubo baja disponibilidad de alimento, la densidad maxima
fue de 1.7+0.3 ind.ml", que resulté significativamente inferior a los valores encontrados
en los tratamientos con ausencia y contacto indirecto del depredador (121.317 y 90.4+4
ind.ml™", respectivamente).

En el tratamiento con mayor disponibilidad de alimento (2.0X10° cel.mI" de C.
vulgaris) y 25 °C se encontr6 un efecto significativamente negativo de la presencia del
depredador A. girodi (Fig. 21), tanto de manera indirecta como directa, sobre la
densidad poblacional maxima (307+20 y 275+20 ind.ml”, respectivamente) en relacién

con el tratamiento sin presencia del depredador (61118 ind.ml™).
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La razdén de huevos/hembra (Egg-ratio) de B. havanaensis que se registro
diariamente en cada uno de los tratamientos (Fig. 22) disminuy6 con respecto al tiempo
y, salvo cuando la poblacién crecié en condiciones de 25 °C y alta disponibilidad de
alimento (2.0 X 10° cel.ml de C. vulgaris), la presencia del depredador, tanto en forma
indirecta como directa, influyé negativamente en el nimero de huevos producidos por
cada hembra.
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Fig. 20.- Tasa intrinseca de crecimiento poblacional .dia™ (r) de B. havanaensis a diferentes
niveles de temperatura, disponibilidad de alimento y presencia de A. girodi. Los

valores indican el promedio * la desviacién estandar de 4 repeticiones.
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Fig. 21.- Densidad poblacional maxima que alcanza B. havanaensis a diferentes niveles de

temperatura, disponibilidad de alimento y presencia de A. girodi. Los valores
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0.5X1 06 cel.mi’1 de  Presencia del depredador  2.0X1 06 cel.ml'1 de
C. vulgaris (A. girodi) C. vulgaris
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=== En contacto directo
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Fig. 22.- Valores del No. de huevos.hembra®’.dia’ de la poblacion de B. havanaensis
expuesta a diferentes concentracion de alimento (C. vulgaris) y presencia de A.
girodi, a 15°y 25 °C. Los valores indican el promedio * la desviacién estandar de 4

repeticiones.

85



Analisis de resultados.

En los resultados obtenidos en el Capitulo Il del presente trabajo, se encontré
que en presencia del depredador A. girodi, el tamano del cuerpo y de las espinas de
B. havanaensis se incrementa significativamente, lo cual le confiere la posibilidad de
disminuir la mortalidad generada a partir de la depredacion. En ésta ultima parte del
trabajo, se pudo conocer los costos que esos cambios en la morfologia de los
individuos representan para la poblacién de B. havanaensis en estudio.

Cabe senalar que, a partir de diversos estudios en laboratorio y campo, se han
generado respuestas opuestas respecto a los costos que significa el cambio en la
morfologia de los rotiferos, pero las diferencias entre los resultados se debe
principalmente a que los métodos de estudio utilizados no fueron los mismos. Por
ejemplo, en experimentos de tabla de vida, Gilbert (1980) encontrd que ni la presencia
de espinas posterolaterales largas, ni la produccion de crias con espinas
posterolaterales largas, interfirieron con el potencial de supervivencia, fecundidad o
reproduccion de Brachionus calyciflorus. De igual modo, para esta especie, Stemberger
(1990) considerd que la produccion y el mantenimiento de las espinas inducidas por la
presencia de rotiferos depredadores, no implica un costo debido a que estan asociadas
con altas tasas reproductivas en condiciones de baja disponibilidad de alimento. En
cambio, Stemberger (1988) encontré que la forma exuberante de Keratella testudo
redujo significativamente la supervivencia y la fecundidad en condiciones de alta
disponibilidad de alimento, pero cuando la disponibilidad de alimento fue baja, tanto la
tasa de crecimiento poblacional como la supervivencia y la fecundidad fueron
estadisticamente semejantes.

Por otro lado, en un estudio de campo Conde-Porcuna y Declerk (1998),
encontraron que la induccién de mayor longitud en las espinas caudales de Keratella
quadrata se relaciona negativamente con su fecundidad, sugiriendo asi que existe un
costo reproductivo asociado a la produccion de espinas, mientras que la longitud de las
espinas posteriores de Keratella cochlearis estuvo relacionada con la temperatura, pero
no con la presencia del depredador.

A diferencia de los experimentos realizados por Gilbert (1988) y Stemberger
(1988 y 1990), donde comparan las tablas de vida entre madres e hijas, los resultados
obtenidos en el presente trabajo, a partir del andlisis de las tablas de vida de
subpoblaciones de B. havanaensis, revelan que la presencia del depredador A. girodiy
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por lo tanto, la induccion de la forma “exuberante” de B. havanaensis, (con mayor
tamano corporal y longitud de las espinas posteriores), si afecta significativamente la
supervivencia de los individuos (Tablas 6 y 7), pues los valores del promedio de vida,
esperanza de vida al nacer y tiempo de generacion disminuyeron por efecto de la
presencia de A. girodi (Figs. 15y 17 ). De igual manera, las variables relacionadas con
reproduccion (tasa reproductiva bruta, neta y r) se ven afectadas significativamente de
forma negativa por la presencia del depredador (Figs. 17 y 18). Esto implica una
disyuntiva “trade-off” entre el tamafno y el nimero de crias producidas, pues como se
observd en los resultados del Capitulo Ill, la presencia del depredador induce la
formacion de huevos significativamente mas grandes en B. havanaensis.

En el trabajo de Rose et al. (2001), se expuso al cladécero Ceriodaphnia cf. dubia
a diferentes densidades del pez Melanotaenia duboulayi sin encontrar diferencias
significativas de la supervivencia entre el control y los tratamientos con diferentes
densidades del depredador; pero los autores encontraron que el aumento en la
densidad de los peces incrementa significativamente el tiempo de generacion del
cladocero. Esto permite evidenciar las diferentes respuestas que se pueden encontrar
entre los organismos del zooplancton, ya que las respuestas de supervivencia que
presentd el rotifero B. havanaensis por efecto de la presencia de A. girodi (y que fueron
mencionadas anteriormente) son contrarias con las registradas por Rose et al. (op. cit.).
También la respuesta en el tiempo de generacion de B. havanaensis (Fig. 17) es
contraria a la observada en el cladécero Ceriodaphnia cf. dubia, ya que la presencia del
depredador A. girodi no tuvo efecto significativo sobre ésta variable, pero los factores de
temperatura y disponibilidad de C. vulgaris si (Tabla 7, Fig. 17).

Como se observd en los resultados del Capitulo Il (Tablas 2 y 3), de manera
independiente, tanto la temperatura como la disponibilidad de alimento influyen
significativamente sobre todas y cada una de las variables de tabla de vida analizadas
(Tablas 6 y 7); sin embargo, en la interaccion con la presencia del depredador se
encontré que, el efecto de este factor es independiente de la temperatura utilizada, pero
su efecto sobre el tiempo de generacion y la tasa intrinseca de crecimiento poblacional
depende significativamente de la disponibilidad de alimento en el medio.

El hecho de que la interaccién entre los tres factores utilizados (depredacion,
temperatura y disponibilidad dealimento) tuviese un efecto significativo sobre la tasa
reproductiva bruta, pero no se viera reflejado sobre la tasa reproductiva neta (Ry), se ha
encontrado en estudios con otros organismos del zooplancton (Nandini y Sarma, en
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prensa) y generalmente se atribuye a los patrones de mortalidad que presentan las
hembras adultas. Es importante resaltar que el efecto negativo de la presencia del
depredador sobre los valores de la tasa reproductiva bruta fue significativo en los
tratamientos donde la combinacién de temperatura (15 °C) y disponibilidad de alimento
(0.5 X 10° cel.ml™) normalmente limitan el crecimiento poblacional de B. havanaensis
(Fig. 18).

Siendo que la Tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r) es considerada como
una medida de eficiencia bioldgica (Roff, 1992; Stearns, 1992) es importante senalar
que los tres factores utilizados (depredacion, temperatura y disponibilidad de alimento)
presentaron un efecto significativo sobre esta variable en el experimento de tabla de
vida, tanto de manera independiente como en su interaccion (Tablas 6 y 7). En la Fig.
18 se observa que, mientras la presencia del depredador A. girodi disminuyé
significativamente el valor de r en cada tratamiento, la temperatura y la disponibilidad de
alimento influyeron significativamente para que su valor se incrementara.

En la naturaleza, la cantidad de alimento disponible en la columna de agua varia
considerablemente, tanto en espacio como en tiempo, los rotiferos (al igual que todos
los organismos que componen el zooplancton), deben ser capaces de responder a esas
variaciones para poder sobrevivir (Merriman y Kirk, 2000; Gliwicz, 2002). Pero no sélo
eso, pues en diversos estudios se ha encontrado que la capacidad para responder a la
presencia del depredador también depende de la disponibilidad de alimento en el
medio. Por ejemplo, se ha visto que cuando la disponibilidad de alimento es baja,
algunos dafnidos muestran un retraso en la reproduccién, mayor tamafo, mayor edad
de madurez y producen crias mas grandes, comparado con las respuestas a un alto
nivel de alimento en presencia del depredador (Weber, 2001). La pregunta que
frecuentemente se hace sobre si la abundancia del zooplancton es controlada por la
limitacion del crecimiento y la reproduccién, como un resultado de la baja disponibilidad
de alimento, o por un incremento en la mortalidad a través de la depredacion, puede
encontrar respuesta en los resultados aqui obtenidos. A partir de las curvas del
crecimiento poblacional del rotifero B. havanaensis a diferentes niveles de temperatura,
disponibilidad de alimento y presencia del depredador A. girodi (Fig. 19), se encontrd un
efecto altamente significativo (p<0.001) de cada uno de los factores utilizados y su
interaccién (Tabla 10) sobre los valores de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional
r (Fig. 20) y de abundancia poblacional maxima (Fig. 21).
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Dado que ya se habia confirmado (ver Capitulo Ill) que a cada valor de
temperatura y disponibilidad de C. wvulgaris utilizados, la presencia del depredador A.
girodi induce el desarrollo de la forma °exuberante® de B. havanaensis, ahora fue
posible establecer que éste cambio en la morfologia de la presa conlleva una
disminucién significativa de su supervivencia (expresado en el promedio de vida, Fig.
17) y reproduccién (considetrando las tasas reproductivas, bruta y neta en las Figs. 17 y
18), lo cual se ve reflejado en el crecimiento poblacional del rotifero (Fig. 19). Por lo que
resultd 16gico encontrar que en el tratamiento de 15 °C, donde la reproduccion se ve
limitada por el mayor tiempo de generacion (Fig. 17. Ver también resultados del
Capitulo 11), tanto a baja como alta disponibilidad de alimento, la induccion de defensas
contra la depredacién por A. girodi (presencia del depredador en forma indirecta), afecto
negativamente el crecimiento poblacional de B. havanaensis (Fig.19). Lo cual se
confirmé por los valores negativos de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional r
(Fig.20); los valores minimos de la densidad poblacional maxima (Fig. 21) y por la
menor razén de huevos.hembra™ que se encontré respecto al control (Fig. 22).

Por el contrario, en el tratamiento de 25 °C y baja disponibilidad de alimento, el
crecimiento poblacional de B. havanaensis se dio de manera semejante entre el
tratamiento sin depredador (control) y el tratamiento con depredador en contacto
indirecto; ya que entre los valores de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r)
(Fig. 20) y densidad poblacional maxima (Fig. 21), no se encontraron diferencias
estadisticas significativas. Esta respuesta puede explicarse por el hecho de que bajo
esas condiciones experimentales, no hubo un efecto significativo de la presencia de A.
girodi sobre el tiempo de generacién (Fig. 17); ademas, en el capitulo Il se encontrd
que el tamafio de los huevos producidos es significativamente mayor a baja
disponibilidad de alimento que a alta disponibilidad de alimento, lo cual le puede dar a
las crias la posibilidad de reducir el tiempo para alcanzar la madurez sexual y asi,
contribuir rdpidamente con nuevos individuos a la poblacion. Por ejemplo, durante los
primeros dias del crecimiento poblacional, en la Fig. 22 se observa mayor cantidad de
huevos.hembra™ que en el control. Sin embargo, cabe sefalar que esta estrategia no
fue suficiente para contrarrestar el efecto negativo por el aumento en la mortalidad
cuando el depredador estuvo en contacto directo, ya que la poblacién decliné hasta
desaparecer al dia 5 (Fig. 19).

En los resultados obtenidos a partir del experimento de crecimiento poblacional
(Fig. 19), se pudo observar el efecto favorable de altos valores de temperatura (25 °C) y
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disponibilidad de alimento (2.0X10° cel.mI'" de C. vulgaris), para contrarrestar el efecto
negativo de la presencia del depredador A. girodi. Esto indica que a lo largo del afo, en
su medio natural, ain en condiciones de temperatura y/o disponibilidad de alimento
limitantes, la forma °basica® de B. havanaensis puede estar presente en el cuerpo de
agua cuando el depredador esta ausente; pero bajo condiciones favorales, mediante la
induccién de los cambios en su morfologia, la forma °exuberante® de B. havanaensis
puede contrarrestar el efecto negativo de la depredacién y coexistir con el depredador
A. girodi. Esto es porque cuando las tasas de cambio, tales como la tasa de
reproduccion y la tasa de crecimiento poblacional, que estan controladas por los
recursos (“bottom-up”) y las variables estables, tales como biomasa, tamarno corporal de
los individuos y la densidad poblacional, que estan controladas por la depredacion (“top-
down) se encuentran en equilibrio, es posible la coexistencia de la presa y el
depredador (Gliwicz, 2002).

Los resultados aqui encontrados, confirman lo que Conde-Porcuna y Declerck
(1998) han sefalado: que los depredadores invertebrados pueden controlar la
abundancia de los rotiferos si la reproduccion de éstos esté limitada por la disponibilidad
de alimento, ya que cualquier estrategia por la cual, los organismos presa modifican
algunas de las caracteristicas de su historia de vida para minimizar la presién por
depredacion y aumentar su eficiencia biolégica “fitness®, depende de la disponibilidad
de alimento en el medio. Pues en algunos estudios sobre diferentes organismos del
zooplancton se ha encontrado que, en presencia de algun depredador, la disponibilidad
de alimento afecta diversos caracteristicas de historia de vida; por ejemplo, a baja
disponibilidad de alimento, los organismos muestran un retraso en la reproduccion, un
mayor tamarfno y mayor edad de madurez y un mayor tamano de las crias, comparado
con la respuesta a una mayor disponibilidad de alimento (Tollrian, 1995; Gliwicz, 2002).

Las curvas del crecimiento poblacional de B. havanaensis a 25 °C y 2.0 X10°
cel.ml" de C. wulgaris (Fig. 19) sefialan un crecimiento positivo en presencia del
depredador A. girodi, tanto en contacto indirecto, como en contacto directo, ya que al
comparar los valores de r con el tratamiento en ausencia del depredador, éstos no
mostraron diferencias significativas (Fig. 20). Sin embargo, la densidad poblacional
maxima que alcanzé este rotifero en el tratamiento control fue significativamente
superior (casi el doble) a la de los tratamientos con depredador (Fig. 21). La menor
densidad poblacional méaxima que alcanzé la poblacién de B. havanaensis cuando
estuvo en presencia indirecta del depredador A. girodi en este tratamiento, pudo
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deberse a la menor tasa reproductiva neta (R,) que presenté bajo las mismas

condiciones experimentales (Fig. 17); lo cual confirma que existe un costo energético,

dado por el cambio en la morfologia de B. havanensis que induce la presencia del

depredador A. girondi.

Conclusiones.

La induccién de la forma °exuberante” por efecto de la presencia del depredador
A. girodi, si representa para B. havanaensis un costo energético, ya que los
valores de las variables relacionadas con supervivencia y reproduccion
disminuyen significativamente.

Cuando las condiciones de temperatura y/o disponibilidad de alimento son
limitantes para el crecimiento poblacional de B.havanaensis, el efecto negativo
de la presencia del depredador A. girodi es evidente. Por lo que, en su medio
natural, la forma °basica°® de la poblacion de B.havanaensis en estudio, estara
presente, sélo en ausencia del depredador.

Cuando las condiciones de temperatura y disponibilidad de alimento son
favorables para el crecimiento de la poblacién de B. havanaensis en estudio, el
desarrollo de respuestas inducidas por A. girodi le permiten contrarrestar la
presion por depredacion y le confieren la posibilidad de coexistencia con el
depredador.
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Capitulo V

Discusién y conclusion general

Debido a la gran variedad de habitats que los rotiferos ocupan (Pejler, 1995), por
su posicién en la cadena tréfica (Nogrady et al., 1993) y en general, por la peculiaridad
de sus caracteristicas biolégicas (mismas que se han ido sefialando a lo largo del
presente escrito), es que éste grupo de organismos conforman una parte importante del
zooplancton en diferentes ambientes acuaticos. En México, el numero de especies
conocidas esta en aumento (Sarma, 1999), por lo que es necesario el desarrollo de
investigaciones, que permitan conocer la relacion que éstos organismos tienen con el
medio en que se desarrollan, ya que diversos trabajos sefalan la existencia de especies
de rotiferos que morfolégicamente son muy semejantes entre si (especies gemelas o
cripticas), las cuales pueden llegar a convivir en un mismo cuerpo de agua durante
largos periodos de tiempo, principalmente como resultado de sus respuestas
diferenciales a factores abibticos, tales como temperatura y salinidad y su interaccion
con factores bidticos como la oscilacién en el nivel de recursos tréficos o la importancia
de la depredacién como factor mediador de la coexistencia de rotiferos (Serra et al.,
1997;Ciros-Pérez, 2001; Gomez et al., 2002).

La investigacién descrita a lo largo de esta Tesis esta basada en el interés de
conocer la interaccién de diferentes factores, tanto bidticos como abioéticos sobre la
historia de vida del rotifero Brachionus havanaensis, ya que en la naturaleza existe mas
de un factor que determina la presencia o ausencia de una especie en determinado
cuerpo de agua. Y aunque en diversos estudios se sugiere la importancia de los
factores bidticos en la determinacion de la estructura de las comunidades de rotiferos
(Pennak, 1989; Pourriot, 1991) y muchas investigaciones en laboratorio han confirmado
la influencia de diversos factores ambientales sobre la biologia de estos organismos
(ver Nogrady et al., 1993), en pocos trabajos se estudia el efecto conjunto de dos 0 mas
factores (p. €j. Sarma, 1989; Sarma y Rao,1990, 1991; Ritchie, 1996; Montagnes et al.,
2001; Peredo-Alvarez et al., 2003).

También es importante sefialar que el conocimiento de los factores que influyen
en la dinamica de la poblacion del rotifero en estudio, no solo es esencial para tratar de
entender la organizacién de su comunidad en el cuerpo de agua donde naturalmente se
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desarrolla, sino también para poder maximizar su produccion en acuacultura, donde se
puede ofrecer como alimento de crias de peces y crustaceos (Lubzens., 1987). Otra
area de aplicacion de este conocimiento es la ecotoxicologia acuatica donde ciertos
parametros de la dindmica poblacional de especies locales puede ser considerada ideal
para el desarrollo de bioensayos con valores subletales de contaminantes (Sarma y
Rao, 1990).

La primer parte del presente trabajo (Capitulo I) consistid en el aislamiento y
mantenimiento en cultivo de una poblacién clonal de B. havanaensis, a partir de una
muestra tomada del Canal Nacional de Xochimilco. Esta fase es esencial, pues como se
ha podido comprobar en diversos trabajos, no todas las especies de rotiferos son
susceptibles de ser cultivadas en laboratorio debido a requerimientos especificos de
alimento (p. ej. algunas especies de Filinia, Sanoamuang, 1993; Polyarthra y
Synchaeta, Devetter y Sed’a, 2003). Ademas es importante recalcar que, aun cuando el
uso de una poblacién clonal limita la extrapolacién de los resultados obtenidos, es
importante utilizarla para asegurar que las respuestas obtenidas se deben a la
plasticidad fenotipica de los organismos y no a la variabilidad genotipica.

En el Capitulo Il se conoci6é la respuesta que presenta la poblacion de B.
havanaensis aislada del Canal Nacional de Xochimilco hacia diferentes valores de
temperatura y disponibilidad de alimento. Y al presentar mayor crecimiento poblacional
en condiciones de mayor temperatura (25 °C) se puede afirmar que cae dentro de la
clasificacién de célido-estenotérmica, que Ruttner-Kolisko (1974) y De Ridder (1981)
tienen para la especie, por lo que es en la época de verano cuando se puede esperar la
mayor abundancia de individuos pertenecientes a ésta poblacion, pues es cuando se
presentan los valores mas altos de fecundidad (Fig. 6). Por el contrario, los valores de
promedio de vida y tasa reproductiva neta, que se encontraron en los tratamientos de
15 °C (Tabla 2), sugieren la posibilidad de que esta poblacién tiene la “estrategia” de
sobrevivir limitando su reproduccién durante las temporadas frias y reproducirse cuando
la temperatura es favorable (entre 20 y 25 °C).

De los valores en temperatura y disponibilidad de alimento utilizados en esta
etapa del trabajo, se encontrdé que el mayor crecimiento poblacional de B. havanaensis
(considerando los valores de la tasa intrinseca de crecimiento poblacional y densidad
poblacional maxima (Figs. 3 y 4) se obtiene cuando la temperatura es de 25 °C y la
disponibilidad de alimento (C. wulgaris) es de 2.0 X 10° cel.mlI’, mientras que
independientemente de la disponibilidad de C. wvulgaris en el medio, su crecimiento
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poblacional se ve limitado cuando la temperatura es baja (15 °C, Fig. 2), debido al bajo
numero de huevos que cada hembra produce (Fig. 5). Aun cuando la temperatura sea
favorable (20 y 25 °C), el crecimiento poblacional de B. havanaensis (Figs. 2 y 3) se
limita también cuando la disponibilidad de alimento es baja (0.5 X 10° cel.mI’ de C.
vulgaris). Esto es porque el efecto de la limitacion de alimento normalmente se refleja
en la tasa de natalidad de la poblacién (Gliwicz, 2002).

Durante las dos ultimas décadas, el estudio de las interacciones Depredador-
Presa en los sistemas acuaticos ha recibido un nuevo impetu con el descubrimiento de
las kairomonas, las cuales son emitidas, tanto por el zooplancton herbivoro como por
sus depredadores (ver revisiones por Havel, 1987; Lass y Spaak, 2003). Los rotiferos,
los cuales son presas potenciales de depredadores invertebrados, tienen la capacidad
de detectar esas sustancias y presentar diferentes estrategias de historia de vida que
les permiten aumentar su eficiencia biolégica (Stemberger y Gilbert,1987; Nogrady et
al.,1993; Lampert y Sommer, 1997). Es por ello que, dada la evidencia de la capacidad
de B. havanaensis para cambiar su morfologia en relacion a la presencia de
depredadores del género Asplanchna (Garza-Mourifio et al., 2003 y 2005), en el
Capitulo Il se realizaron experimentos con la finalidad de cuantificar los cambios
morfolégicos que presentan los individuos de la poblacién de B. havanaensis en
estudio, a diferentes valores de temperatura y disponibilidad de alimento, tanto en
ausencia como en presencia del rotifero depredador A. girodi, el cual también es
habitante comun del Canal Nacional de Xochimilco (Flores-Burgos et al., 1998).

En la teoria de historias de vida, el tamafo de los individuos es un componente
importante, ya que se sabe que, por ejemplo, un tamafio mayor aumenta la eficiencia
biolégica de los organismos, porque entre otras cosas le puede ayudar a disminuir su
vulnerabilidad a la depredacién por invertebrados (Begon y Harper, 1990; Roff, 1992).
Respecto a los resultados obtenidos en esta parte del trabajo, fue posible determinar
que el crecimiento corporal de los individuos de B. havanaensis en estudio, se ve
afectado significativamente por cada uno de los factores utilizados (temperatura,
disponibilidad de alimento y depredacioén) (Tablas 4 y 5). Los resultados sefialaron que,
independientemente de la presencia o ausencia del depredador A. girodi, el crecimiento
de la lériga de B. havanaensis es isométrico (Fig. 11), pero lo mas relevante es que sélo
cuando el depredador se encontrd presente, se observé una correlacidn positiva entre la
longitud de las espinas posteriores y la longitud del cuerpo del rotifero, confirmado asi
que la presencia de A. girodi es el factor que induce el desarrollo de una forma de
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mayor tamafo denominada “exuberante”, la cual, al igual que se ha encontrado en otras
especies de rotiferos (Gilbert, 1987) le confiere a B. havanaensis una defensa contra el
rotifero depredador.

Una generalizacién popular es que los animales con mayor tamafo corporal tienen
una mayor fecundidad que los animales pequefos, por lo que durante la fase de
crecimiento existe una disyuntiva “trade-off” entre reproducirse a edad temprana y
mantenerse pequefio o reproducirse mas tarde cuando se ha alcanzado una talla mayor
y tener mayor fecundidad (Roff, 1992). Esto funciona bien para organismos acuaticos
como los claddceros, en los cuales las hembras mas grandes pueden cargar un mayor
namero de embriones, pero en los rotiferos la situacion es mas compleja, ya que los
huevos se producen individualmente y en secuencia, en un numero que se fija a partir
del nacimiento (Stelzer, 2005), por lo que para que una hembra incrementara su
fecundidad, deberia tener huevos de menor tamafno para que la secuencia fuera mas
rapida. Esto no ocurre, pues en los resultados obtenidos a partir de la medicién del
volumen de los huevos, se encontr6 que, al igual que ocurre en otras especies de
rotiferos (Gilbert, 1987a; Stelzer, 2005), tanto en ausencia como en presencia del
depredador, el volumen de los huevos producidos por B. havanaensis depende del
tamarno corporal de las madres (Fig. 13).

Por otro lado, el mayor tamafno de las hembras de B. havanaensis (en volumen
corporal) se encontré6 en presencia del depredador A. girodi, en relacion con
temperatura célida (20 y 25 °C) y baja disponibilidad de alimento (0.5 X10° cel.mI” de C.
vulgaris). Este hecho resulta contrario a la teoria de Chase (1999), quien propone que
los organismos expuestos a baja disponibilidad de alimento tienden a reproducirse a
edad mas temprana pero mantienen un tamafo menor (estrategia 1). Sin embargo,
estos resultados parecen logicos si se considera que los rotiferos presentan un nimero
fijo de células desde su nacimiento, por lo que su respuesta a ciertos factores puede ser
diferente a la de organismos cuyo crecimiento se da por divisién celular.

La depredacién es uno de los factores que tiene los efectos mas inmediatos sobre la
suprervivencia de una especie, pues si un individuo es comido, no podra producir
nuevas crias. Y en algunos trabajos sobre depredacién del zooplancton, se ha podido
encontrar que los depredadores invertebrados tienen mayor influencia sobre la
mortalidad del zooplancton herbivoro que los depredadores vertebrados (Blumenshine y
Hambright, 2003) e incluso, pueden llegar a reducir la densidad de los rotiferos
(mediante el incremento de su mortalidad o a través de la disminucién de sus tasas de
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fecundidad), independientemente de la biomasa de fitoplancton (Conde-Porcuna y
Declerk, 1998). Por lo cual, los rotiferos han desarrollado una amplia variedad de
defensas para rechazar la depredacion por invertebrados, las cuales incluyen:
desarrollar o formar defensas constitutivas o permanentes (p. ej. la l6riga dura de
Keratella o las espinas largas de B. macracanthus) y defensas inducibles (como el
crecimiento de espinas posteriores en B. calyciflorus; ver p. ej. Gilbert, 1980 a, Havel,
1984; Nogrady et al., 1993).

Las defensas inducibles se han encontrado en diferentes habitats y taxas en la
naturaleza (Verschoor, 1971; Tollrian, 1995), pero para considerarlas realmente
inducibles, se deben reunir cuatro condiciones fundamentales: 1) variabilidad de la
presiéon por depredacién; 2) la defensa debe ser realmente efectiva; 3) debe de haber
un aviso asociado con el depredador (kairomonas) y 4) la defensa debe tener costos
asociados. Dado que existe muy poca evidencia que permita afirmar que, entre los
rotiferos, los fenotipos inducidos conlleven un gasto energético; y las variaciones en las
estrategias de historia de vida para maximizar la eficiencia biol6gica en presencia de un
depredador pueden ser el resultado de un cambio en el patron de distribucion de
energia hacia crecimiento y reproduccion para compensar el costo por la produccion de
defensas morfologicas, en el Capitulo V de este trabajo se analizdé la dinamica
poblacional de B. havanaensis en presencia del depredador A. girodiy su relacién con
temperatura y disponibilidad de alimento.

Al igual que se ha encontrado en estudios con otras especies de rotiferos
(Stemberger y Gilbert, 1984), B. havanaensis presenta estrategias de historia de vida en
respuesta a la disponibilidad de alimento, temperatura y la presencia del depredador
mediante la distribucion diferencial de los recursos hacia crecimiento somatico y
reproduccion.

Aunque, algunos autores como Repka y Pihlajamaa (1996) consideran que no es
posible medir los costos que causan los cambios morfolégicos en el zooplancton,
debido a que estos costos son mas bien ecolégicos y no son detectables mediante el
uso de tablas de vida en el laboratorio, porque los organismos se encuentran separados
de otros factores que influyen en su evolucién en su ambiente natural, tales como la
interaccion con otras especies y especialmente con otros depredadores, en el presente
estudio se detectd que la presencia del depredador A. girodi afecta significativamente
los valores de las variables de supervivencia y reproduccion en la poblacion de su presa
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B. havanaensis (Tablas 6 y 7; Fig. 17), lo que representa un costo relacionado con el
cambio morfoldgico inducido por la presencia del depredador A. girodi.

A baja temperatura (15 °C), fue evidente el efecto negativo de la presencia del
depredador A. girodi sobre el crecimiento poblacional de B. havanaensis (Fig. 19) por lo
que en su medio natural, en época de frio, independientemente de la disponibilidad de
alimento en el medio, la poblacién de B.havanaensis puede ser eliminada si hay
presencia del depredador. Por otro lado, por su estrategia de resistencia a las
condiciones limitantes de temperatura y disponibilidad de alimento, la forma “basica® de
la poblacion de B. havanaensis, puede encontrarse en su habitat cuando no haya
presion por depredacion.

Cuando las condiciones ambientales (como temperatura y disponibilidad de
alimento) fueron favorables para el crecimiento de la poblacion, se pudo comprobar el
beneficio de la formacién de defensas inducidas en B. havanaensis, ya que el
crecimientpo de la poblacién pudo contrarrestar la presion por depredacién de A. girodi
(Fig. 19), lo cual le confiere a la presa la posibilidad de coexistir con el depredador a lo
largo del tiempo.

La estrategia de tener defensas inducibles permite a las poblaciones que estan
expuestas a periodos de ausencia del depredador, maximizar su eficiencia bioldgica, ya
que debido al costo que éstas representan, los organismos pueden mantener la forma
indefensa cuando el depredador esta ausente y solo desarrollarlas cuando son
requeridas. Si no hubiera costos involucrados en el desarrollo de las defensas, pero aun
asi significara beneficios defensivos, la estrategia Optima seria el mantenerse
constantemente defendido (Verschoor, 1971).

Finalmente, es importante mencionar que la mayoria de las investigaciones sobre
las defensas inducidas quimicamente se han enfocado en los costos y beneficios para
la presa, pero pocas investigaciones estudian el efecto de las presas con respuestas
inducidas, sobre el crecimiento poblacional de los depredadores, por lo que este tema

puede ser un punto interesante para estudios futuros.
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APENDICE 1.
Generalidades de rotiferos.

Los rotiferos (Rotifera) constituyen una clase de pseudocelomados dentro de la
linea de los asquelmintos (Nogrady et al, 1993). Son los metazoos eutélicos mas
pequenos, estdn compuestos de alrededor de un millar de células y su cuerpo esta
cubierto con una cuticula delgada y flexible que se extiende sobre la hipodermis
(Pourriot,1991). Existen dos caracteristicas que los distinguen: una regién ciliada
llamada corona que constituye la cabeza en la regién apical, cuya funcion es locomotora
y de alimentacién al mismo tiempo (Ooms-Wilms, 1998) y el mastax, una “faringe”
muscular armada con un grupo de mandibulas que se denomina trofi; esta estructura se
encuentra presente en todos los rotiferos y se utiliza para la identificacion de género a
especie (Pennak, 1989; Wallace y Snell, 1991). Hasta el momento se han descrito
aproximadamente 2000 especies. Su tamafo oscila entre los 45 pum y 2.5mm, siendo la
longitud mas comun de 100 a 500 um (Sladecek 1983).

El sistema reproductor es de importancia taxondmica béasica para la divisién
sistematica del grupo en clases, ya que se hace con base al niumero de ovarios
presentes y el desarrollo de machos en la poblacién (Edmondson, 1959), de tal forma
que el tipo de reproduccion varia segun las tres clases de rotiferos. En las especies de
la clase Seisonidea se reproducen exclusivamente en forma bisexual (meiosis clasica y
produccion de dos cuerpos polares para la gametogénesis); en otro extremo, los
Bdelloideos, miembros de la clase Digononta, se reproducen exclusivamente por
partenogénesis asexual y no se han observado machos; por ultimo, las especies de la
clase Monogononta presentan partenogénesis ciclica, donde la reproduccién asexual
predomina, pero la reproduccidon sexual también puede ocurrir ocasionalmente (Wallace
y Snell, 1991).

La partenogénesis ciclica (Fig. 1) consiste en la alternancia de generaciones, en
donde un variado niUmero de generaciones son monogamicas y bajo ciertas condiciones
externas cambia a una reproduccion sexual. Este cambio en la reproduccién se lleva a
cabo de una generacion a la siguiente; es decir, una hembra normalmente sélo se
reproduce por partenogénesis diploide (amictica) o por huevos micticos haploides, los
cuales pueden ser fertilizados (Ruttner-Kolisco, 1974). Por otro lado, la produccion de
hembras micticas y la duraciéon de su reproduccion depende de la duracién del estimulo
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desencadenante, ya que la formacién de hembras micticas es sélo el paso inicial para la
formacion de un embrion de diapausia, llamado huevo de resistencia (Wallace y Snell,

1991).
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Fig. 1. Fases de la partenogénesis ciclica en rotiferos (tomado de Nogrady et al.

1993).
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Aunque la presencia de machos es rara en el campo, cuando estos se
encuentran puede ser en gran numero (Edmondson, 1959; Pennak, 1989). Estos son
pequenios, tienen aproximadamente la tercera parte de la longitud de las hembras, son
de vida corta. El tracto digestivo esta ausente o es vestigial y el saco espermatico ocupa
la mayor parte del pseudoceloma. En algunas especies los machos presentan mastax y
estdbmago, pero la boca y el ano nunca se presentan. Su forma es muy diferente a la de
las hembras pues no tienen una lorica bien desarrollada ni presentan espinas y la
corona siempre es anterior y bien provista con cilios, por lo que su desplazamiento es
muy rapido. En la copulacion el macho inyecta el esperma, a través de la cuticula de la
hembra, dentro de la cavidad del cuerpo de ésta mediante un pene, que es una
proyeccién coénica situada atras del pie en posicion dorsal (Fig. 2).
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Fig. 2. Dimorfismo sexual y etapas del cortejo en una especie de Brachionus, las
flechas indican la direccion del nado (tomado de Nogrady, et al., 1993).
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En general, los rotiferos son oviparos, es decir, forman huevos fuera del cuerpo
de la hembra, en los que se desarrolla cada embrion. Muchas especies planctdnicas
cargan sus huevos adheridos al cuerpo, mientras que otros los fijan a un sustrato o los
liberan en el plancton. Algunas especies retienen el embriéon en el cuerpo hasta su
eclosion, por lo que se les considera ovoviviparas. Por otra parte, los huevos de
resistencia (también llamados de invierno o fertilizados) presentan una gruesa cubierta y
a menudo estdn ornamentados; son sumamente resistentes a la desecacion durante
largos periodos de tiempo, a altas y bajas temperaturas y a condiciones quimicas
adversas (Pennak, 1989; Wallace y Snell, 1991).

La mayoria de los rotiferos son de amplia distribucién y ocupan gran diversidad
de ambientes (Sladecek, 1983; Pejler, 1995), muy pocas especies son parasitas y en
general, todos son herbivoros o depredadores de vida libre (Wallace y Snell, 1991; Rao,
1996). Casi el 75% de las especies conocidas de rotiferos son sésiles o estan
asociados a sustratos litorales. Aproximadamente 100 especies son completamente
planctonicas y forman una parte significativa del zooplancton; se mencionan entre los
invertebrados mas importantes del zooplancton de rios y lagos. Generalmente pueden
alcanzar altas densidades en agua dulce, mientras que son menos nNumMerosos en
ambientes marinos o salinos, de tal forma que en aguas continentales se encuentran
densidades de aproximadamente 1000 ind.L™", pero si disponen de suficiente alimento,
ocasionalmente pueden existir densidades mayores a 5000 ind.L™" (Wallace y Snell,
1991).
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APENDICE 2.
Generalidades de Asplanchna girodi.

El género Asplanchna se caracteriza por incluir organismos sin 6riga,
traslucidos, cuyo cuerpo es generalmente en forma de saco y con un modo de vida
estrictamente plancténico, ya que carecen de pie. Este género estd dividido en dos
subgéneros: 1) Asplanchna (A. herricki y A. priodonta) y 2) Asplanchnella (A. brightwelli,
A. girodi, A. intermedia, A. sieboldi y A. silvestri). La longitud de las hembras varia de
350 a 2000 um, mientras que los machos son mas pequenos (250-500 um). El trofi que
presentan es incudado y su funciéon es de una pinza, ya que no es util para apretar o
masticar la presa. Cuando ésta entra en contacto con la corona, después de ser
reconocida y capturada por la faringe, entonces los musculos de la corona se contraen y
disminuyen en diametro, con el fin de atrapar a la presa dentro de la faringe; una vez
capturada por el mastax, la presa es empujada dentro del es6fago ciliado y desde ahi
alcanza el estémago, el cual es una bolsa escondida (Ruttner-Kolisco, 1974; Koste,
1978).

En los cuerpos de agua de México se han registrado seis de las siete especies
de Asplanchna que se conocen a escala mundial, entre éstas se menciona al rotifero A.
girodi (Sarma, 1999; Fig. 3). Este se caracteriza por ser un depredador capaz de
controlar la abundancia de algunos rotiferos herbivoros mas pequenos, por ejemplo, se
ha observado que puede alimentarse selectivamente de hembras reproductivas de
Keratella cochlearis y disminuir asi la tasa de natalidad de esta especie (Dumont y
Sarma, 1995; Conde-Porcuna y Sarma, 1995). Su longitud es de 500-700 um las
hembras tienen la capacidad de ser anfotéricas (reproducirse de forma mictica y
amictica al mismo tiempo; Gilbert y Litton, 1978).

Cabe senalar que se eligié al rotifero A. girodi como depredador de B.
havanaensis, considerando que ambas especies fueron aisladas de la misma muestra
colectada en el Canal Nacional de Xochimilco y que también estan registradas en otros
cuerpos de agua de la Republica Mexicana, como son la Laguna de Zempoala (Flores-
Burgos, 1997), la Laguna salobre de Mecoacan, Tabasco (Sarma et al., 2000) y el Lago
de Zumpango (Pavén-Meza, observacién personal. Ademas, en el analisis del contenido
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estomacal de algunos A. girodi, se encontraron algunos individuos de B. havanaensis
recién ingeridos (Pavon-Meza, observacién personal).

A diferencia de sus congéneres, A. girodi no presenta polimorfismo ni
canibalismo y es capaz de alimentarse de un amplio espectro de especies de rotiferos,
ya sea con o sin espinas (Gilbert, 1980b). Es por ello que funciona como un excelente
modelo de depredador y permite analizar también su relaciéon con los cambios en la

morfologia de la presa y la manera de sobrevivir conjuntamente en el campo.

Fig. 3. Asplanchna girodi
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Apéndice 3.

Tablas de vida.

15 °C
0.5 X10° 1.0 X10°
Proporcion Proporcion
Tiempo | No. derots. | No. de crias De Proporcion de| No. de rots. | No. de crias de Proporcion de

en dias vivos producidas Superv. crias vivos producidas Superv. crias
(x) (nx) (m) (Ix) (mx) (nx) (m) (Ix) (mx)
0 20.000 0.000 1.000 0.000 20.000 0.000 1.000 0.000
1 20.000 0.000 1.000 0.000 20.000 0.000 1.000 0.000
2 19.000 0.667 0.950 0.035 20.000 0.400 1.000 0.020
3 16.833 1.667 0.842 0.099 19.200 0.600 0.960 0.031
4 15.167 1.167 0.758 0.077 17.000 3.000 0.850 0.176
5 13.833 5.000 0.692 0.361 16.400 8.600 0.820 0.524
6 13.500 5.000 0.675 0.370 15.600 5.600 0.780 0.359
7 12.833 5.500 0.642 0.429 15.200 8.800 0.760 0.579
8 12.167 4.500 0.608 0.370 14.600 14.600 0.730 1.000
9 11.833 4.500 0.592 0.380 13.800 12.000 0.690 0.870
10 11.167 5.500 0.558 0.493 12.400 7.800 0.620 0.629
11 10.500 4.667 0.525 0.444 12.000 5.400 0.600 0.450
12 10.333 3.500 0.517 0.339 11.600 5.800 0.580 0.500
13 9.500 3.500 0.475 0.368 11.200 5.000 0.560 0.446
14 9.000 2.333 0.450 0.259 10.600 3.800 0.530 0.358
15 8.167 1.667 0.408 0.204 10.000 2.600 0.500 0.260
16 6.833 2.667 0.342 0.390 8.400 1.400 0.420 0.167
17 6.000 0.833 0.300 0.139 7.400 1.000 0.370 0.135
18 4.833 0.833 0.242 0.172 6.400 0.800 0.320 0.125
19 4.000 0.500 0.200 0.125 5.200 0.600 0.260 0.115
20 2.600 0.400 0.130 0.154 4.200 0.200 0.210 0.048
21 2.333 0.667 0.117 0.286 2.600 0.400 0.130 0.154
22 1.667 0.000 0.083 0.000 1.750 0.000 0.088 0.000
23 3.000 0.000 0.150 0.000 2.000 0.000 0.100 0.000
24 1.000 0.000 0.050 0.000 2.000 0.500 0.100 0.250
25 1.000 0.000 0.050 0.000 1.000 0.000 0.050 0.000
26 1.000 0.000 0.050 0.000

Tabla 1. Tablas de vida de B. havanaensis en tratamiento de 15 °C y dos niveles de
disponibilidad de alimento (C. vulgaris). Los valores representan el promedio de 6

cohortes de 20 individuos cada una.
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15 °C
2 X 10° cel.ml
Proporcion
Tiempo No. de rots. No. De crias de
en dias vivos producidas Superv. Proporcion de crias
(x) (nx) (m) (Ix) (mx)
0 20.000 0.000 1.000 0.000
1 20.000 0.000 1.000 0.000
2 19.167 0.000 0.958 0.000
3 18.833 0.000 0.942 0.000
4 17.833 0.833 0.892 0.047
5 16.667 8.667 0.833 0.520
6 15.667 6.167 0.783 0.394
7 13.667 6.667 0.683 0.488
8 12.000 5.500 0.600 0.458
9 7.167 5.667 0.358 0.791
10 6.667 2.333 0.333 0.350
11 6.000 0.667 0.300 0.111
12 4.500 2.833 0.225 0.630
13 2.667 1.333 0.133 0.500
14 2.500 0.333 0.125 0.133
15 2.500 0.500 0.125 0.200
16 1.667 0.000 0.083 0.000
17 1.333 0.500 0.067 0.375
18 1.000 0.333 0.050 0.333
19 1.000 0.000 0.050 0.000
20 1.000 0.000 0.050 0.000

Tabla 2. Tablas de vida de B. havanaensis en tratamiento de 15 °C de temperatura y un nivel
de disponibilidad de alimento (C. vulgaris). Los valores representan el promedio de
6 cohortes de 20 individuos cada una.
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20 °C

0.5 X 10° cel.ml™

1.0 X 10 cel.ml’

Proporcion No. de |Proporcion
Tiempo | No. de rots. [ No. de crias de Proporcion|No. de rots.| crias de Proporcién

en dias vivos producidas | Superv. | de crias vivos  |producidas| Superv. | de crias
(x) (nx) (m) (Ix) (mx) | (nx) (m) (Ix) (mx)
0 20.000 0.000 1.000 0.000 | 20.000 | 0.000 1.000 0.000
1 20.000 0.000 1.000 0.000 | 20.000 | 0.000 1.000 0.000
2 19.333 0.000 0.967 0.000 | 19.833 | 0.167 0.992 0.008
3 18.167 11.333 0.908 0.624 | 19.333 | 21.833 | 0.967 1.129
4 17.333 21.833 0.867 1.260 | 17.500 | 27.167 | 0.875 1.552
5 16.333 22.500 0.817 1.378 | 16.333 | 23.333 | 0.817 1.429
6 15.833 18.500 0.792 1.168 | 15.333 | 18.333 | 0.767 1.196
7 14.667 12.833 0.733 0.875 | 14.167 | 13.167 | 0.708 0.929
8 14.000 11.000 0.700 0.786 | 13.000 | 7.833 0.650 0.603
9 11.833 7.000 0.592 0.592 | 11.500 | 4.333 0.575 0.377
10 10.000 4.167 0.500 0.417 8.333 1.833 0.417 0.220
11 6.667 2.167 0.333 0.325 6.667 1.667 0.333 0.250
12 4.500 1.500 0.225 0.333 5.333 1.833 0.267 0.344
13 3.167 1.167 0.158 0.368 4.333 1.500 0.217 0.346
14 2.600 0.800 0.130 0.308 3.833 0.667 0.192 0.174
15 2.600 0.600 0.130 0.231 2.667 0.167 0.133 0.063
16 1.400 0.800 0.070 0.571 1.833 0.500 0.092 0.273
17 1.500 0.000 0.075 0.000 1.500 0.333 0.075 0.222
18 1.400 0.000 0.070 0.000
19 1.000 0.000 0.050 0.000

Tabla 3. Tablas de vida de una poblacion de B. havanaensis expuesta a 20 °C de
temperatura y dos niveles de disponibilidad de alimento (C. vulgaris). Los valores
representan el promedio de 6 cohortes de 20 individuos cada una.

123




20 °C
2.0 X 10° cel.ml’
Proporcion
Tiempo No. de rots. No. de crias de
en dias vivos producidas superv. Proporcion de crias
(x) (nx) (m) (Ix) (mx)
0 20.000 0.000 1.000 0.000
1 20.000 0.000 1.000 0.000
2 19.833 0.333 0.992 0.017
3 19.000 25.167 0.950 1.325
4 18.333 28.167 0.917 1.536
5 17.167 25.500 0.858 1.485
6 16.333 23.667 0.817 1.449
7 15.500 18.833 0.775 1.215
8 14.167 11.333 0.708 0.800
9 12.500 5.167 0.625 0.413
10 8.833 3.667 0.442 0.415
11 6.500 2.333 0.325 0.359
12 5.167 2.500 0.258 0.484
13 4.000 2.333 0.200 0.583
14 3.500 1.833 0.175 0.524
15 2.667 0.500 0.133 0.188
16 2.167 1.333 0.108 0.615
17 1.667 0.333 0.083 0.200
18 1.333 0.333 0.067 0.250
19 1.000 0.400 0.050 0.400
20 1.000 0.000 0.050 0.000

Tabla 4. Tablas de vida de una poblacién de B. havanaensis expuesta a 20 °C de temperatura y
un nivel de disponibilidad de alimento (C. vulgaris). Los valores representan el
promedio de 6 cohortes de 20 individuos cada una.
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25 °C
0.5 X 10° cel.ml”
Proporcion

Tiempo No. de rots. No. de crias de

en dias vivos producidas Superv. Proporcion de crias
(x) (nx) (m) (1x) (mx)
0 20.000 0.000 1.000 0.000
1 20.000 4.167 1.000 0.208
2 17.500 28.833 0.875 1.648
3 15.667 30.833 0.783 1.968
4 12.667 25.333 0.633 2.000
5 8.333 19.667 0.417 2.360
6 4.333 12.333 0.217 2.846
7 1.400 4.600 0.070 3.286

1.0 X 10° cel.ml”
Proporcion

Tiempo No. de rots. No. de crias de

en dias vivos producidas Superv. Proporcion de crias
(x) (nx) (m) (1x) (mx)
0 20.000 0.000 1.000 0.000
1 20.000 4.333 1.000 0.217
2 17.000 37.667 0.850 2.216
3 16.167 36.667 0.808 2.268
4 13.500 25.833 0.675 1.914
5 8.833 21.667 0.442 2.453
6 3.333 13.333 0.167 4.000
7 1.600 5.400 0.080 3.375

Tabla 5. Tablas de vida de una poblacion de B. havanaensis expuesta a 25 °C de
temperatura y dos concentraciones de alimento (0.5 y 1.0 X 10°® cel.ml de C.
vulgaris). Los valores representan el promedio de 6 cohortes de 20 individuos

cada una.
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2.0 X 10° cel.ml’
Proporcion

Tiempo No. de rots. No. de crias de

en dias vivos producidas Superv. Proporcion de crias
(x) (nx) (m) (1x) (mx)
0 20.000 0.000 1.000 0.000
1 20.000 3.667 1.000 0.183
2 18.500 39.833 0.925 2.153
3 15.833 34.000 0.792 2.147
4 13.167 27.000 0.658 2.051
5 7.000 21.667 0.350 3.095
6 4.833 14.500 0.242 3.000
7 3.250 12.000 0.163 3.692
8 1.000 6.667 0.050 6.667

Tabla 6. Tabla de vida de una poblacion de B. havanaensis expuesta a 25 °C de
temperatura y 2.0 X 10° cel.ml”" deC. vulgaris. Los valores representan el
promedio de 6 cohortes de 20 individuos cada una.
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15 °C-0.5

15°C-0.5
Control Depredador
No. de Proporcion Proporcion
Tiempo | No. de rots. crias De Proporciéon | No. de rots. | No. de crias de Proporcion
en dias vivos producidas | Superv. de crias vivos producidas Superv. de crias
(x) (nx) (m) (Ix) (mx) (nx) (m) (Ix) (mx)
X Prom-nx | Prom-m IX mx Prom-nx [ Prom-m IX mx
0 20.000 0.000 1.000 0.000 20.000 0.000 1.000 0.000
1 20.000 0.000 1.000 0.000 20.000 0.000 1.000 0.000
2 19.500 0.000 0.975 0.000 19.000 0.000 0.950 0.000
3 19.333 0.000 0.967 0.000 17.600 0.000 0.880 0.000
4 18.333 0.500 0.917 0.027 17.400 0.000 0.870 0.000
5 15.167 8.167 0.758 0.538 14.600 0.400 0.730 0.027
6 12.333 4.833 0.617 0.392 11.600 1.800 0.580 0.155
7 9.000 5.333 0.450 0.593 8.600 4.200 0.430 0.488
8 6.833 2.000 0.342 0.293 8.000 2.500 0.400 0.313
9 5.167 2.000 0.258 0.387 5.250 3.250 0.263 0.619
10 4.500 1.667 0.225 0.370 3.500 0.000 0.175 0.000
11 3.000 1.167 0.150 0.389 3.333 0.333 0.167 0.100
12 1.667 1.000 0.083 0.600 1.500 1.500 0.075 1.000
13 1.333 0.333 0.067 0.250
14 1.500 0.500 0.075 0.333
15 1.500 0.500 0.075 0.333
16 1.500 0.500 0.075 0.333
17 1.000 0.000 0.050 0.000

Tabla 7. Tabla de vida de B. havanaensis del experimento de depredacién. Tratamiento a 15
°C de temperatura y 0.5 X 10° cel.ml”’ deC. vulgaris. Los valores representan el
promedio de 6 cohortes de 20 individuos cada una.
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15°C-2.0 15°C-2.0
Control Depredador
No. de Proporcion Proporcion
Tiempo | No. de rots. crias De Proporcion | No. de rots. [ No. de crias de Proporcion
en dias vivos producidas | Superv. de crias vivos producidas | Superv. de crias
(x) (nx) (m) (Ix) (mx) (nx) (m) (Ix) (mx)
0 20.000 0.000 1.000 0.000 20.000 0.000 1.000 0.000
1 20.000 0.000 1.000 0.000 20.000 0.000 1.000 0.000
2 19.667 0.000 0.983 0.000 19.167 0.000 0.958 0.000
3 19.000 0.000 0.950 0.000 18.833 0.000 0.942 0.000
4 17.500 1.833 0.875 0.105 17.833 0.833 0.892 0.047
5 15.500 11.000 0.775 0.710 16.667 8.667 0.833 0.520
6 13.000 8.333 0.650 0.641 15.667 6.167 0.783 0.394
7 11.667 6.000 0.583 0.514 13.667 6.667 0.683 0.488
8 9.667 4.833 0.483 0.500 12.000 5.500 0.600 0.458
9 8.667 3.500 0.433 0.404 7.167 5.667 0.358 0.791
10 7.000 3.500 0.350 0.500 6.667 2.333 0.333 0.350
11 5.667 3.833 0.283 0.676 6.000 0.667 0.300 0.111
12 4.500 1.667 0.225 0.370 4.500 2.833 0.225 0.630
13 4.000 1.500 0.200 0.375 2.667 1.333 0.133 0.500
14 3.667 0.500 0.183 0.136 2.500 0.333 0.125 0.133
15 3.000 0.333 0.150 0.111 2.500 0.500 0.125 0.200
16 2.500 0.667 0.125 0.267 1.667 0.000 0.083 0.000
17 2.167 0.667 0.108 0.308 1.333 0.500 0.067 0.375
18 1.500 0.333 0.075 0.222 1.000 0.333 0.050 0.333
19 1.500 0.500 0.075 0.333 1.000 0.000 0.050 0.000
20 1.600 1.000 0.080 0.625 1.000 0.000 0.050 0.000
21 1.750 0.750 0.088 0.429
22 1.250 0.000 0.063 0.000
23 1.000 0.000 0.050 0.000
24 1.000 0.000 0.050 0.000

Tabla 8. Tabla de vida de B. havanaensis del experimento de depredacion. Tratamiento a 15 °C
de temperatura y 2.0 X 10° cel.ml” deC. vulgaris. Los valores representan el
promedio de 6 cohortes de 20 individuos cada una.
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25°C-0.5

25°C-0.5
Control Depredador
No. de | Proporcié
No. de crias n Proporcion
Tiempo rots. producida de Proporcion{No. de rots.|No. de crias de Proporcion

en dias vivos Superv. | de crias vivos producidas| Superv. de crias

S
(x) (nx) (m) (Ix) (mx) (nx) (m) (Ix) (mx)

0 20.000 | 0.000 | 1.000 | 0.000 | 20.000 | 0.000 | 1.000 | 0.000

20.000 | 0.500 | 1.000 | 0.025 | 20.000 | 0.833 | 1.000 | 0.042

18.000 | 27.667 | 0.900 | 1.537 | 17.833 | 13.167 | 0.892 | 0.738

14.500 | 27.500 | 0.725 | 1.897 | 15.167 | 23.833 | 0.758 | 1.571

7.667 | 14.333 | 0.383 | 1.870 | 8.667 | 18.833 | 0.433 | 2.173

4.833 | 6.667 | 0.242 | 1.379 | 5.333 | 11.000 | 0.267 | 2.063

2.333 | 4.333 | 0.117 | 1.857 | 2.833 | 4.167 | 0.142 | 1.4/M1

1.500 | 2.750 | 0.075 | 1.833 | 1.800 | 2.200 | 0.090 | 1.222

1.000 | 1.000 | 0.050 | 1.000 | 1.000 | 1.000 | 0.050 | 1.000

O |00 ([N |o (O |~ |W (N |—

1.000 | 0.000 | 0.050 | 0.000 | 1.000 | 1.000 | 0.050 | 1.000

Tabla 9. Tabla de vida de B. havanaensis del experimento de depredacién. Tratamiento a 25 °C
de temperatura y 0.5 X 10° cel.ml” deC. vulgaris. Los valores representan el promedio
de 6 cohortes de 20 individuos cada una.
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25°C-2.0 25°C-2.0

Control Depredador
No. de Proporcid
No. de crias n No. de No. de [Proporcion
Tiempo rots. producida de Proporcion rots. crias de Proporcion
en dias vivos s Superv. de crias vivos [producidas| Superv. | de crias
(x) (nx) (m) (Ix) (mx) (nx) (m) (Ix) (mx)
0 20.000 | 0.000 | 1.000 | 0.000 | 20.000| 0.000 | 1.000 | 0.000

20.000 | 0.833 | 1.000 | 0.042 |20.000| 1.500 | 1.000 | 0.075

18.667 | 26.167 | 0.933 | 1.402 | 17.167 | 14.000 | 0.858 | 0.816

14.000 | 30.333 | 0.700 | 2.167 | 14.333 |29.167| 0.717 | 2.035

7.167 | 20.333 | 0.358 | 2.837 | 7.833 [ 17.500 | 0.392 | 2.234

4.333 | 6.333 | 0.217 | 1.462 | 4.667 | 7.667 | 0.233 | 1.643

2.167 | 3.167 | 0.108 | 1.462 | 2.500 | 3.500 | 0.125 | 1.400

1.333 | 2.667 | 0.067 | 2.000 | 1.000 | 2.500 | 0.050 | 2.500

(N[O [0~ W N |—=

1.000 | 0.000 | 0.050 | 0.000 | 1.000 | 0.000 | 0.050 | 0.000

Tabla 10. Tabla de vida de B. havanaensis del experimento de depredacion. Tratamiento a 25 °C
de temperatura y 2.0 X 10° cel.ml” deC. vulgaris. Los valores representan el promedio
de 6 cohortes de 20 individuos cada una.
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Apéndice 4.
Analisis de residuales

Correlacion LL-AL- sin depredador

Estadistica de la regresion

R 0.78/ > 0.098
R2 0.62
r2-ajustada 0.62
Error tipico 4.37
Observaciones 405
Andlisis de varianza Gl SC SM F Valor critico
Regresion 1 12321.0568 | 12321.0568 | 646.366516 0
Residuos 403 7681.9973 | 19.062028
Total 404 20003.0541
coeficientes |error tipico |estadistico t |probabilidad
Intercepcion 39.0392996| 2.34268273| 16.6643562 0
variable x 0.48724526| 0.01916497| 25.4237394 0
Correlacion LL-AL- con depredador
estadistica de la regresién
R 0.74| > 0.098
R2 0.55
r2-ajustada 0.55
Error tipico 4.3
Observaciones 404
Analisis de varianza Gl SC SM F Valor critico
Regresion 1] 9024.19746| 9024.19746| 487.216736 0
Residuos 402| 7445.81868| 18.521937
Total 403| 16470.0161
coeficientes |error tipico |estadistico t |probabilidad
Intercepcién 37.7199812| 2.98550113| 12.6343885 4.79E-31
variable x 0.50403533| 0.02283494| 22.0729863 0

Tabla 1. Resultados del andlisis de correlacién entre los valores de longitud (LL) y ancho (AL)

de la lériga de B. havanaensis, tanto en ausencia como en presencia del depredador

A. girodi.
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Correlacion LL-LE- sin depredador

estadistica de la regresion

R 0.017| <0.098
R2 0.0003
re-ajustada | = -
Error tipico 13.013
Observaciones 405
Analisis de
varianza Gl SC CM F valor critico
| Regresién 1]21.6871396 21.6871396 | 0.12807178|0.72062707
Residuos 403 |68242.3324 169.335812
Total 404 |68264.0195
coeficientes |error tipico |estadistico t probabilidad
Intercepcion 102.133724 | 6.9823776 14.6273561 | 3.6243E-39
variable x 0.02044207| 0.0571213 0.35787118 | 0.72062707
Correlacion LL-LE- con depredador
estadistica de la regresién
R 0.62|>0.098
R2 0.38
r2-ajustada 0.38
Error tipico 17.8
Observaciones 404
Analisis de
varianza Gl SC CM F valor critico
| Regresién 1]79564.6548 79564.6548 | 249.901871 | 4.0638E-44
Residuos 402 | 127990.201 318.383584
Total 403 | 207554.856
coeficientes |error tipico |estadistico t probabilidad
Intercepcion -55.6830403 | 12.3779685 -4.49856053 | 8.9672E-06
variable x 1.49663804 | 0.09467428 15.808285| 4.0638E-44

Tabla 2. Resultados del andlisis de correlacion entre los valores de longitud de la I6riga (LL) y

longitud de la espina posterior (LE) de B. havanaensis, tanto en ausencia como en

presencia del depredador A. girodi.
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Correlacion VC-VH- sin depredador

Estadistica de la regresion

R 0.299| > 0.098
R2 0.89
R2-ajustada 0.87
Error tipico 17401
Observaciones 405
Analisis de
varianza Gl SC CM F valor critico
| Regresién 1 1.1949E+10| 1.1949E+10| 39.4616585 8.6807E-10
Residuos 403| 1.2203E+11 302811301
Total 404| 1.3398E+11
coeficientes | error tipico estadistico t probabilidad
Intercepcion 112476.352| 5863.86643 19.1812609 0
variable x 0.11767871 0.01873313 6.28185149 8.6807E-10
Correlacion VC-VH- con depredador
Estadistica de la regresion
R 0.23|>0.098
R2 0.53
R2-ajustada 0.05
Error tipico 0.26
Observaciones 405
Analisis de
varianza Gl SC CM F valor critico
| Regresién 1 1.4613E+10| 1.4613E+10| 22.4023304 3.0658E-06
Residuos 403| 2.6288E+11 652303405
Total 404| 2.7749E+11
coeficientes | error tipico estadistico t probabilidad
Intercepcion 146098.961 6489.1243| 22.5144341 0
variable x 0.07174707 0.01515855 4.7331101 3.0658E-06

Tabla 3. Resultados del analisis de correlacién entre los valores de Volumen del cuerpo (VC) y

volumen del huevo (VH) de B. havanaensis, tanto en ausencia como en presencia

del depredador A. girodi.
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Ahstract: In order to maintain rotifer populations during periods of low algal production, it is necessary to offer
alternate diets. some of which include formes of preserved algae. The presant work is based on the effect of live
and dead Chlorella vulgaris on the population growth of Brachionus calvciflorus and Brachionus patulus. The
experimental design consisted of three algal levels (0.5x10°, §1.5x10° and 4.5x10° cells ml™') offersd in thres
forms (living, frozen and heat-killed), The mazimal population density values for B, calycifferus ranged from
5521 ind. ml"' (at 0.5x10° cells ml'') to 471272 ind. ml*! (at 4.5210° cells ml'') with live Chlorella, but was
much lower (621 to 2646 ind. ml™') with frozen or heat-killed alga under comparable food levels. However, the
maximum population density of B. parulus under live or or heat-killed Chilorella was similar at comparable algal
levels but when offered frozen algae it was four times less, The highest mean peak population density was
1 227+83% ind. ml"' under 4.5x10° cells mi*\. The rate of population increase for 8. calycifforus varied from 0.50
to 0.79 using live Chiorella, but under comparable conditions, this range was lower (0.21 1o 0.31) for B. patu-
lus. Results have been discussed in light of possible application for aquacul ture.

Key words: Rotifera, Chiorella, population growth, live-alga, dead-alga.

Rotifers of the genus Brachionus are
widely used as live food in rearing larwal fish,
crabs, prawns, shrimps and molluscs under
both marine and freshwater culture conditions
(Sarma 1991). For mass production of 8. pli-
catilis various types of food, both natural (e.g.,
algae) and artificial diets {microencaspulated
pellets) have been used. Hirata and Mori
(1967) replaced green algae with baker's yeast
for mass production of B. plicarilis. However,
due to low nutritional value of normal yeast-
fed rotifers, a number of enrichment proce-
dures have to be followed (Hirayama and
Funamoto 1983). Although some of these

enrichment procedures are easily done, the use
of microalgae in rotifer cultures has been
largely practised (Pourriot 1991).

Since large-scale algal production is rela-
tively cheap, both under field and laboratory
conditions, various types of algae are routinely
being produced for feeding plankionic rotifers
(Groeneweg and Schluter 1981). However,
some times algal cultures crash (Suminto and
Hirayama 1997) which may, in turn, lead to
problems of finding adequate food for rotifers.
Therefore, stored algae could be used as sub-
stitute, On the other hand, at times there may
be excessive production of microalga which
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could be stored for future use (Millamena et al.
1990, Martinez-Jeronimo and Espinosa-
Chavez 1994). The nutrional quality as well as
the digestibility of the stored-microalga may
vary considerably and consequently the
growth responses of zooplankton feeding on
them (Gatesoupe and Robin 1981, Dobberfuhl
and Elser 1999). In this context, population
level responses of rotifers to stored microalgae
has not been well documented (Stark-weather
and Bogdan 1980, Lubzens et al. 1995).

The aim of this study was to compare the
population growth of two freshwater rotifers,
B. calyciflorus and B. patulus using Chilorella
vulgaris in live, frozen and heat-killed forms
under three food levels.

MATERIALS AND METHODS

The test rotifer species B. calyciflorus and
B.  patulus were isolated from lake
Chapultepec (Mexico City) and the waterbody
Presa Santa Elena (State of Mexico), respec-
tively. Clonal populations of both these species
were established using the single celled green
algae C. vulgaris. For mass cultures as well as
for experiments, we used C. vulgaris, raised on
Bold's basal medium (Borowitzka and
Borowitzka 1988). Algae in log phase of growth
were harvested, centrifuged at 3 000 rpm for
5 min., rinsed with distilled water and resus-
pended in reconstituted moderately hardwater,
(the EPA medium), which was prepared by dis-
solving 96 mg NaHCO,, 60 mg CaSO,,
60 mg MgS0, and 4 mg KCl in one litre of dis-
tilled water (Anonymous 1985). The stock
algal density was estimated using a haemocy-
tometer. Test rotifers were offered C. vulgaris
in three forms: live, cold-killed (freshly
frozen) and heat-killed (with boiling water).
For experiments, we used algae of no more
than two days old, following harvest.

The experimental design for B. calyci-
florus consisted a total of 27 transparent test
jars (50 ml capacity) containing 50 ml EPA
medium. We used three food levels namely,
0.5x108, 1.5x10% and 4.5x10° cells ml*! in EPA
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medium, For each food density and form, we
used three jars per treatment. Into each of the
test jars we inoculated individuals of B. calyci-
florus at an initial density of 5 ind ml"! using
finely drawn Pasteur pipette. The test jars were
maintained at 22+2 °C, pH 7.2-7.5 and conti-
nous but diffused flourescent illumination
{1 000 lux). Following inoculation the density
of B. calyciflorus was estimated daily using
total counts or 2-3 aliquots of 1 ml each. We
counted the number live rotifers (females).
Due to uncertainity of the time of death, dead
individuals were not estimated. Afier estimat-
ing the density, rotifers were transferred using
50 mm mesh to new jars containing appropri-
ate algal food density and form (ie live,
frozen or heat-killed state). The experiment
was discontinued after two weeks by which
time B. calyciflorus in most replicates began to
decline. Concurrently but separately, experi-
ments were also conducted using the other bra-
chionid rotifer B. patulus. For this species also,
the experimental design and the test conditions
were similar to those B. calyciflorus, except
for the duration, which was 40 days.

Based on the dala collected, we calculated
the rate of population increase (r) using the
exponential growth equation: r = (In N_In N_t,
where, N = initial population density, N, =
density of population after time t (days) (Krebs
1985). The r was obtained from a mean of 4-5
values during the exponential phase of the
population growth for each species.

RESULTS

Population growth curves of B. calyei-
florus in relation to different Chlorella levels
and forms are presented in Fig. 1. Regardless
of form in which Chlorella was offered, B.
calyciflorus showed increased population
abundance with increasing food level. Within
the three forms of Chlorella, live algae sup-
ported the best growth of B. calyciflorus. The
maximal population density values for B. caly-
ciflorus ranged from 5521 ind. ml"! (under
0.5x10° cells ml'') to 471+72 ind. ml*! (under
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Fig. 1. Population growth curves of 8. calyeiforus in rela-
tion to Chiorella density offered as live, heat-killed and
frozen forms, Shown are the meansSE values based on
theee replicale recordings.

4.5x10° cells mI'") with live Chlorella, but was
much lower (6+1 to 2626 ind. ml') with
frozen alga under comparable food levels (Fig.
2A). The maximum population density of
rotifers was significantly affected by both the
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algal level and the form (Table 1, p < 0.001,
ANOVA, Sokal and Rohlf 1985). The rate of
population increase for B. calyeiflorus varied
from (0.50 to (.79 on live algae, depending on
the food level. However, the values were much
lower (0.10 to 0.41) when heat-killed or frozen
Chiorella was used as food (Fig. 3A). Thus,
both food level and form as well as their inter-
action had a significant effect on the rate of pop-
ulation increase of B. calyciflorus (Table 1).

Brachionus patulus needed from 27 1o 40
days to show a declining trend in the popula-
tion densities (Fig. 4). The maximum popula-
tion density of B. patulus under live or or heat-
killed Chlorella was similar at comparable
algal levels (Fig. 2B), with the trend of increas-
ing population abundance with increasing
availability of food. Thus the highest mean
peak population density was 1 227+83 ind. ml-
! under 4.5x10P cells ml", Brachionus patulus
offered frozen algae increased only one-fourth
of this. The rate of population increase varied
from 0.21+0.003 10 0.3120.002 under
0.5x10% cells mI"' and 4.5x10F cells mI-' of live
Chlorella, respectively (Fig. 3B). Both form
and level of Chlorella, as well as their interac-
tions signficantly (p < 0.05, AMOVA, Table 1)
influenced the mean maximal population den-
sity and rate of increase.

DISCUSSION

Various studies have shown the impor-
tance of food density on the population growth
of zooplankion, both from field collections and
laboratory studies (Edmondson 1960, Halbach
and Halbach-Keup 1974). Rotifers being
opportunistic species, respond more rapidly to
changes in food levels (Nogrady et al. 1993). It
is known that rotifers show an almost linear
numerical increase with increasing food levels
(Dumont er al 1995). Chiorella is one the
most widely used food for culturing plankton-
ic rotifers (Pourriot and Rougier 1997). Studies
on the use of preserved algae for zooplankton
growth are rare because of a general idea that
non-living algae do not_support thair growth

137



898 REVISTA DE BIOLOGIA TROPICAL
TABLE 1
Analysis of variance on mazimal population density and the rate of population increase
in B. calyciflorus and B, patalus effered C. vulgaris in three forms at three densities
Source of variation DF 55 M5 F
B. calyciflorus
Max. population density
Algal form (A) 2 271 055.03 135 527.52 73,560
Algal density (B) 2 118 384.06 59 192.03 33.00%%=
Interaction (A x B) 4 164 411.72 41 102,93 22.92%%x
Error 18 32 286.69 1 793.70
Rate of population increase
Algal form (A} 2 0065 0482 280,20
Algal density (B) 2 0.305 0.152 BE SH%*
Interaction (A x B) 4 0.022 0.006 319
Error 18 0.031 0,002
B. putulies
Max, population density
Algal form (A) 2 314.740 137,370 132.78% %=
Algal density (B) 2 16.963 B.482 7.16%*
Interaction (A x B) 4 14814 6.203 5234
Error 18 21.334 1.185
Rate of population incr
Algal form (A) 2 0026 .03 234,00
Algal density (B) 2 0.003 0.0465 B37.00*
Interaction (A x B) 4 0.002 0.0005 9.00m*
Ermror 18 0,001 5.556x10-5

DF = degreea of fiocdom, 53 = sum of syuare, M5 = mean square, F = F rato, levels of singificance *=* = p < 0,001,

**=p<00], *=p=005

(Kumlu 1997, Baer and Goulden 1998). Our
study showed that this is true for B. calyci-
Jflorus but not for B. patulus. For example, B.
calyciflorus did not grow well on either heat-
killed or frozen Chlorella while, B. patulus
was able to utilize heat-killed (but not to the
same extent on frozen) algae more effectively
and reached densities comparable to those of
live Chlprella at all tested levels.

Data available in literature on the use of
various forms of algae such as frozen, dry
powder and freeze-dried so far have concen-
trated on B. plicatilis and usually under a sin-
gle food density (Yamasaki ef al. 1989, Yifera
and Navarro 1995, Navarro 1999). Although
these results form the basis, they cannot be
extrapolated to other commonly co-occuring
species of the same genus. Thus, the present

study provides the possibility of comparing
two rotifer species belonging to the same
genus, not only under the same food levels, but
also under identical test conditions. It is evi-
dent from the data on population growth that
B. calyciflorus (Fig. 1) could reach peak abun-
dances much earlier than B. parulus (Fig. 4).
This was also reflected in the rates of popula-
tion increase. Among the planktonic rotifers,
B. calyciflorus is known o have the highest
growth rates (Bennett and Boraas 1989), In the
present study also, under comparable live
Chlorella levels, B. calyciflorus had higher
growth rates than those of B. patulus (Fig. 3).
The mean maximal population density reached
by a given rotifer species is dependent on its
body-size. Generally, large rotifer species have
lower numerical abundance per unit volume of
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TABLE 1
Analysis of variance on mazimal population density and the rate of population increase
in B. calyciflorus and B, patalus effered C. vulgaris in three forms at three densities
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Algal density (B) 2 118 384.06 59 192.03 33.00%%=
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Error 18 32 286.69 1 793.70
Rate of population increase
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Algal density (B) 2 0.305 0.152 BE SH%*
Interaction (A x B) 4 0.022 0.006 319
Error 18 0.031 0,002
B. putulies
Max, population density
Algal form (A) 2 314.740 137,370 132.78% %=
Algal density (B) 2 16.963 B.482 7.16%*
Interaction (A x B) 4 14814 6.203 5234
Error 18 21.334 1.185
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Algal form (A) 2 0026 .03 234,00
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DF = degreea of fiocdom, 53 = sum of syuare, M5 = mean square, F = F rato, levels of singificance *=* = p < 0,001,
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(Kumlu 1997, Baer and Goulden 1998). Our
study showed that this is true for B. calyci-
Jflorus but not for B. patulus. For example, B.
calyciflorus did not grow well on either heat-
killed or frozen Chlorella while, B. patulus
was able to utilize heat-killed (but not to the
same extent on frozen) algae more effectively
and reached densities comparable to those of
live Chlprella at all tested levels.

Data available in literature on the use of
various forms of algae such as frozen, dry
powder and freeze-dried so far have concen-
trated on B. plicatilis and usually under a sin-
gle food density (Yamasaki ef al. 1989, Yifera
and Navarro 1995, Navarro 1999). Although
these results form the basis, they cannot be
extrapolated to other commonly co-occuring
species of the same genus. Thus, the present

study provides the possibility of comparing
two rotifer species belonging to the same
genus, not only under the same food levels, but
also under identical test conditions. It is evi-
dent from the data on population growth that
B. calyciflorus (Fig. 1) could reach peak abun-
dances much earlier than B. parulus (Fig. 4).
This was also reflected in the rates of popula-
tion increase. Among the planktonic rotifers,
B. calyciflorus is known o have the highest
growth rates (Bennett and Boraas 1989), In the
present study also, under comparable live
Chlorella levels, B. calyciflorus had higher
growth rates than those of B. patulus (Fig. 3).
The mean maximal population density reached
by a given rotifer species is dependent on its
body-size. Generally, large rotifer species have
lower numerical abundance per unit volume of
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Fig. 4. Population growth curves of B, peieiny in relation
e Chigrella density offered as live, heat-killed and frozen
forms, Shown are the meantSE values based on three
replicaie recudings.

live alga. When heat-killed , algal digesibiliry
probably would increase lbut the nutritional
quality may decrease (Hohman er al. 1982,
Brown 1993). However, the fact that B paru-
fus could grow well om the heai-Killed
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Chlorella suggests that the response of bra-
chionids could vary considerably based on
their adaptations 1o the natural conditions they
inhabit. This could also be due to the discrimi-
natory capacity of rotifer spacies to live versus
dead food particles {Starkweather and Bogdan
1980, DeMott 1986).

In conclusion, some implications of the
present work are that although frozen
Chiorella could not support growth of the test
species, it could be used just for maintaining
the high densities of rotifers, untl live alga is
availahle. Alsn, if the nutrdtional quality of
rotifers fed on heat-killed algae is found com-
parable to those fed on live alga, then it could
be possible w hea-kill and preserve algae for
later use to maintain rotifer cultures.
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RESUMEN

Para mantener poblaciones de rotiferos durante pe-
ricdos con escaser de microalgas, es necesanio ofrecer die-
Ly alternagivas, incluyendo algunas formas de microalgas
preservadas, Bl presente trabajo analiza el efecto de Chio-
rebla verlgaris viva y mueria sobre el crecimiento poblacio-
nal de Brackionus calvejflorus y B patelus. El disefio ex-
perimental consistid en res niveles de algas (035x10%
P5x 10 y 4.5210° céffulas mi") ofrecidas en tres formas
{viva, congelata y imecrta con agus cabene). Las abundan-
ctis miximas de poblacion de B, calveifforus vanaron desde
5521 ind. ml fen 050 00° oflulps ml " o 471072 ind, mi!
(en 4, 5% 108 eélulas mi- ) con Chivrella viva, mientras que,
cuzndo se ulilizd alga congelada o mueria con agua calien-
te, la abundancia fue mucho menor (621 a 2626 ind. m'),
Sim emhanze, b maxima densided de poblacidn de B pai-
s con Chiarella viva o muerta con calor fue similar bajo pi-
veles de algas comparshles, mientres que cuando se ofrecsd
alga congelada, la abundancia fue cuairm veces menor, La
abundzncia mdxima de B patules fue 1 22783 ind. ml!
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bajo 4.5x10° células ml'!, La tasa de crecimiento poblacio-
nal de B. celyciflorus vand desde 0.50 hasta 0.79 uwsando
Chiorellg viva, pero bajo las mismas condiciones, el rango
es menor (0.21 a 0.31) para B pamnlus, Los resultados se
discuten para su posible aplicacion en la acuacultura.
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Abstract

Population growth and life table demography of the predatory rotifer A, giredi using spineless Brachionus calvei-
florus and spined Brachionus havanaensis as prey al densities of 1, 2, 4 and 8 ind. ml=! at 25°C were studied.
Regardless of the prey species, the population of A, giredi increased with increasing availability of Brachienus in
the medium. At any given prey density, A. givod? fed B, calveifferuy showed consistently better growth than when
fed K. havanaensis. The maximum population densities of A. gireddi varied from 0.28 to 1.8 ind. ml~! depending on
the prey species and the density. The rate of population increase observed in population growth studies varied from
0.17 to 0.43 day~" when fed B. calycifforus and 0.09 to 0.27 day~! when fed B. havanaensis. Male population
of A girnedi was closely related to ferale density. The lowest average lifespan was observed for A, ginedi when
fed B havanaensis at 1 ind. ml~!, while the converse was the case when fed B. calyeifforus at comparable prey
concentration, Net reproductive rates varied from 16 1o 26 offspring fermnale ™! lifespan ! depending on the prey
species and concentration. Generation time of A, gired decreased with inereasing food concentrations for both the
prey species. The rates of population increase obtained from life table demography were lower for A, girodi when
fed B. havanaensis than when fed B calveiflorus.

Introduction

Regulation of zooplankton density and diversity in
[reshwater bodies is a result of a number of factors.
Among the abiobe factors, temperature and pH play
an important role (Hutchinson, 1967) while among
the biotic interactions food availability and predation
are the major forces influencing the abundance of
zooplankton (Lampert & Sommer, 1997) Metazoan
zooplankton in freshwater bodies is mainly composed
of rotifers, cladocerans and copepods. Except for a
few taxa found in temperate lakes, most cladocer-
ans are herbivores (Dodson & Frey, 2001, Cyclopoid
copepods, on the other hand, are predominantly carni-

vorous in the adult stage, although nauplii and inter-
mediate developmental forms are phytoplanktivorous.
Calanoid copepods are generally herbivorous (Willi-
amson & Reid, 2001). Most planktonic rotifers are
herbivores, However, the family Asplanchnidae has
members which are predominantly carnivorous, often
engulfing other rotifers, ciliates and some crustaceans
including small chydorid cladocerans (Koste, 1978).
While most crustacean zooplankton may escape pred-
ation by Asplanchna due to their large size (William-
son, 19830, rotifers are more susceplible. Therefore
Asplanchna-controlled changes in the abundance and
diversity of herbivorous rotifers can be significant
(Dumont, 1977; Pourriot, 1977,
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Among the members of the genus Asplanchnag, A
gimdy is a cosmopolitan species, feeding on a variely
of planktonic ciliates (e.g.. Paorameciom, Robertson &
Salt. 19810 and rotifer genera such as Amuracopsis,
Braachionuy and Keraiella (Dumont & Sarma, 1995).
A, pivodi is known to selectively engulf egg-bearing
Keratella causing strong reductionsin the lecundity of
its prey (Conde-Porcuna & Sarma, 1995). Anuracop-
sty lacks morphological defences against Asplanchna
predation. Several species of Keratella and Brachio-
nuy develop posterior and anterior spines on the lorica
o deter predation from imvertebrates (Stemberger &
Gilbert, 1984).

Brachionus is the most common prey for As-
planchaa in many freshwater bodies. Several studies
have been conducted using Hrachionus calveiflorus
as prey for Asplancima (Halbach & Halbach-Keup,
1974: Gilbert, 1999). In ropical and subtropical parts
of the American continent. one of the most com-
mon brachionids is Brachionus havanaensiy (Kosle,
1978}, Since this species invariably has both anterior
and posterior spines, its cecurrence even under strong
predation pressure from Asplanchna can be expected.
This is in contrast to spineless or occasionally spine-
forming prey whose extermination by Asplanchnag is
relatively easy and thus leading o predator’s disap-
pearance as well (Dumont & Sarma, 1995), However,
in most zooplankton eollections from different fresh-
water bodies in Mexico, simoltaneous occurrence of
both, predatory species of A girodi and the prey B
havanaensis, has been reported (Sarma, 1999). The
co-existence of B, calveifiors with Asplanchna is pos-
sible cnly when the Former has well-developed spines
(Halbach & Halbach-Keup, 1974). In field studies,
the cceurrence of long-spined B, calveiforus and B,
Bidentatus clearly demonstrates the anti-predatory ad-
aptations of the prey (Green & Lan, 1974; Pourriot,
1974, However, when cultured under Asplanciing-
free conditions, the spines of most but not all bra-
chionids disappear. While B. calveiflorus, B patulus
and B. quadridentatuy completely lose or greatly re-
duce their posterior and postero-lateral spines in the
ahsence of Asplanchima (Sarma, 1987 Gilbert, 2001,
B. havanaensiy retains longer posterior spines even
when cultured for several months in the absence of
predators. Therefore, the dependence of A, giradi on
its prey rotfers including B, fuvanaensis and B, ca-
Ivedflorus could be helpful for assessment of the efTect
ol differences in morphology, and for the interpreta-
tion of seasonal changes of these zooplankton species
under field conditions.

The population growth of predatory species of As-
Planchna feeding on B havanae nsiy could be expected
Lo be nearly the same when compared to the predator’s
abundance dynamics using spined or unspined 8. ca-
fyveifforus, Henee, a comparison of two different prey
species, one with a tendency to reduce spines while the
other, always provided with them, could be interesting
to evaloate the life history strategies of their predator,
While the effects of Asplanchaa on the morphology
of prey species such as Brachionus and Kerarella,
have been documented (Gilbert & Stemberger, 1984),
information on the life history of the predator due
to morphologically different prey species is scarce
(Dumont & Sarma, 1995), Assuming a similar food
quality (biochemical or elemental composition, due to
similar culture conditions of the prey), morphological
characteristics (such as spines and hody size) among
species of Brachionts could be functional on the pred-
ator’s life history, i.e., leading to less ingestion by their
predators (Sarma, 1993), By investigating the life his-
tory of one potential predator species (in this case A
girodi) (which co-oceurs with both the prey species in
nature), it can be understood what the fitness effects of
the prey morphologies are on this predator,

The life history variables of A, givedi are appropri-
ate for evaluating the effect of different prey types and
densities because (a) this predator does not change its
morphotype (e.g. unlike A, siebolds: Gilbert, 1977),
(b} cannibalism is absent or rarely ohserved (unlike
A brightwelli, see Dumont & Sarma, 1995) and (e)
is capable of feeding on a wide spectrum rotifer prey
species with or without spines. unlike A, priedonta
(Guiset, 1977: Hofmann, 1985). The influence of
prey density and type on Asplanchna givodi can be

and life table demography (Dumont & Sarma, 1995).
The former approach is useful to get information on
the effect of prey density on individuals of various
generations simultaneously ocewrring in the growing
predator’s population. This method however, cannot
resolve the information into (a) those variables related
to survivorship and (b those related to reproduction
(Krehs, 1985). Life table demographic studies are
thus useful to get data on age-specific mortality and
fecundity, although they cannot give information on
the possible influence of offspring on the growth of the
predator’s population. Thus, life table demographic
studies and population growth studies are comple-
mentary o clarify an understanding of the life history
strategies of both herbivorous and predatory motifers
(King, 1982; Dumont & Sarma, 1995).
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The aim of the present study was o guantfy
the life history strategies of the predatory rotifer
Asplanchna giredi (De Guerne) using two herbivor-
ous brachionid rotifers (B calveiflorus Pallas and
B. havanaensis Rousselet) at different prey densit-
ies employing both population growth and life able
demographic approaches.

Material and methods

The prey rotifers B calveifforus and B fuvanaen-
sis were isolaled from the principal canal of Lake
Kochimileo in Mexico City. Populations were estab-
lished from a single female using the single-celled
green alga Cllorella vilgaris a sirain established since
1996 and registered (Mo, CL-V-3) with Algal Stock
Culture Department of CICESE, Ensenada, Baja Cali-
fornia, Mexico) as the exclusive food. Alga was
cultured in 21 transparent hottles using Bold's basal
medium. Algae in the log phase of their growth were
harvested, centrifuged at 3000 rpm and resuspended in
distilled water. Algal densities were measured using
a haemocytometer. From the concentrated stock, de-
sired algal densities were prepared using reconstituted
moederate hardwater (EPA medium). The EPA medium
was prepared by dissolving 96 mg NaHCOa, 60 mg
CaS0y, 60mg MgS04 and 4 mg KClin | 1of distilled
waler (Anon., 1985). For maintenance of stock and
mass Fooplankton cultures as well as for the exper-
iments we used EPA medium. The predatory motifer

splanechna givdi was isolated from Lake Atlangate-
|‘uL in the State of Tlaxeala (Mexico) and populations
were established from a single female using B, ca-
Iveiflorus and B, havanaensiy as prey (numerically in
equal proportions). In order to avoid sexual reproduc-
tion, we maintained A. girodi at low densities (100 ind
1=1). In general. conditions that Favoured parthe nogen-
elic reproduction in A, givedi were: the maintaining
at low density, changing of the entire culture medium
um alternate day and the addiion of prey at | ind.
ml T,

For population growth studies, we used four food
concentrations (1. 2, 4 and 8 ind ml™", individually
counted) for each of the two prey species (B, calyci-
flerus and B, fevanaensis), Into each of the 32 test jars
itwo prey species < four prey concentrations = four
replicates) containing 25 ml medium with specified
prey species at the desired de nsity, we introduced one
individual of Asplanchna givodi (neonate, less than 3
h of age). The experiments were conducted at 25°C,

3l

with continuous but diffused ilumination. Following
initiation of the experiment, every day we estimated
the density of female A. gind? (dead individoals and
males when present were also counted but eliminated)
from each replicate using whole counts. The living
individuals of A. girodi were then transferred to fresh
lest jars containing appropriate prey type and density.
The experiment was discontinued after 15 days when
the populations of A, giradi began 1o show declining
trends in most replicates. Based on the data collected,
we obtained the rate of population increase (r) using
the exponential growth equation: r={ln N —In NV,
where N, = initial population density, Ny = final pop-
ulation density and, ¢ = tme in days (Krebs, 1985).
For each replicate we derived five values during the
exponential phase of the population and expressed as
the mean per replicate following Dumont et al. {1995).
For the life table demography studies, we used the
same experimental design as used for the population
growth studies except that instead of four we used
five replicates for each treatment. Following initiation
of the experiment, at every 12-h interval we counted
and eliminated the number of neonates born during
the successive ohservations and the number of dead
adults. At every 24-h interval, the surviving females
were transferred to fresh test jars containing appro-
priate prey type and density. The experiment was dis-
continued when every individual of A, givedi in each
replicate died. We used the standard formulae to derive
the life history variables (survivorship and fecundity
curves, average lifespan, net reproductive rate and the
rate of population growth) (Krehs, 1985). A jack-
knife method was used to derive rate of population
growth (Meyer et al., 1986). Body size measurements
of the test organisms were made using an ocular mi-
crometer calibrated with a stage micrometer following
suggestions made by Ruttner-Kolisko, 1977).

Results

Population growth studies

Morphometric data of A, girad?, B calveifioruy and B,
hevanaensis are presented in Table 1. A, girodi was the
largest rotifer used in this study. OF the two prey spe-
cies, B calverflorus (only spineless forms were used
here) was larger than 8. favanaensiy when spines of
the latter were not included. With spines of B, havan-
aensts included (only spined forms were available in
spite of predator-free cultures for more than 2 years),
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Figwre 1. Population growth corves of A, girmdi fad B, cafwifforis (column A) and 8 ovamaensis (column B) in relation o different prey
densities (1. 2. 4 and & ind. mI™ ). Shown are the mean-standand error values based on four replicates.

the total length of this prey was similar to that of B,
calverflorus.

Population growth curves of A, giredi fed B, ca-
Iverflorus and B, havanaensis are presented in Fig-
ure . In general. regardless of the prev species,
the population of A. gisad? increased with increas-
ing availability of Rrachionus in the medium. At any
given prey concentration, A. giredi fed B calvei-
Sflorus showed consistently better growth than when
fed B, favanaensis, The peak population densities of

A, gireddi varied from 0.28 to 1.8 ind, ml~! depending
on the prey species and the density. The lowest peak
population density of A, giradi was observed when
fed B. havanaensis at 1 ind. m1™!. The rate of pop-
ulation increase obtained from the population growth
studies varied from, depending on the prey density.
0.16 10 0.43 day ™! when fed B. calveiflorus and 0.09
to 0.27 day™! when fed B. havanaensis. Regardless
of prey type. increase in the availability of prey dens-
ity resulted in the increased population growth rate of
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Takde §. Morphometric data of the prey (8. colveiforuy and B
Jevanaemsin) and the predator (A, girad) based on 20 measiare-
ments. Shown are the mean+standard deviation

Species Body Anterior Posterior
length spines spines
(pem) (frm} (pem)

B. cabiciffors 191.8 + 5.3 WL

B havangensis 1056 £ 3.9 (500 694268

A. pirodi S5+ 159

Talde 20 Rate of popolation increase I'l.|:l}'_|_l (¥ of A, givedi Fed
R, cabwiffery and B, avaraensis in relation o different prey
concentrations (1, 2. 4 and 8 ind. ml~} l’.|:|}'_|_l. Shown are the
rimeantsimdand emrory values derived from population growth
studies and life table demography. For deriving the r values from
the lifie mhle method, a jackknife method was used

Prey density
(ind. ml—! day—1)

Pray species

B raboiflons B havanaensis

Population growth study

1 0.1 6000216 DUOBAED030
2 028540033 0.1 710006
4 02890017 01960009
B 0430017 02670010

Life table demography

1 0.5800.08] 04570071
2 0LGECEE0.03E 0ATAL0064
4 07600058 05380116
8 QE2AE0.05] 059240089

the predator (Table 2). Data on the dynamics of male
population of A, gired in relation o prey type and
density are presented in Figure 2. As in the case of
femaleindividuals of the predator, the density of males
increased with increasing prey availability. The peak
miale density was obtained during the period 4-6 days,
depending onthe prey type. This period was in general
earlier than the peak female population obtained dur-
ing the study. Statistically prey density had significant
influence on both the peak population density and the
rate of population increase of A, ginadi for the two prey
brachionid species (P = 0.001, F-test, Table 3).

Life wable demograpiy

Age-specilic survivorship data of A, givedd fed B. ca-
Ivegflorus and B, havanaensis in relation o different

313

Takle 3. Resnlis of analysis of variance performed on the pop-
ulation and life history varinbles of A, girodi Ted 8. calyeiflons
and B. fvamaeensiy

Source DF 85 ME F

Py B calyeiflorus
Popalation groweth studies

Peak abundance

Among prey densities 3 4670 156 7770
Error 12 0240 02

Rate of popalation increase

Ameong prey densities 30173 006 25240
Error 12 0027 0002

Life tahle siudies

Average lifespan

Among prey densities 3 IRE37 978 5.06%
Error 16 30900 1.93

Met reproductive rate

Among prey densities 3 96600 3220 1250
Error 16 41.200 257

Cieneration time

Among prey densities 3 11815 384 22040
Errar 16 2747 017
Frey: B. hanvanaensis

Population groweth studies
Peak abundance

Among prey densities 308524 03] 15 555
Ermror 12 0238 0.2

Rate of population increase

Ameong prey densities 300121 o0l [T
Error 12 0025 0002

Life tahle sidies

Average lifespan

Among prey densities 3 3738 1.25 0.51ns
Error 6 38900 2.43

Met reproductive rate

Among prey densities 337000 1233 AT6M™
Ermror ln 20200 182

Ceneration time

Ameong prey densities 321674 7220 A02eMH
Error 16y L4400 0.0

DF — degrees of freadom; 55 — sum of squares; M5 — mean
scquares; F— F-ratio.

*= P o< 005 Y= P oo 00 M=
non-significant (P - 0.058).

0, ns =

prey densities are presented in Figure 3. In general,
regardless of prey species, the survivorship curves
were nearly rectangular at lower food concentrations.
The survivorship curves began to show steep mortality
bevond day 9 when A, girodi was fed hoth prey, espe-
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cially at higher food concentrations. The age-specific
fecundity of A, giredi fed B calveifferus showed
hump-shaped sawtooth-like pattern. The duration of
reproductive pericd decreased with increasing prey
density. although for any given day, higher fecundity
was observed al higher prey densities (Fig. 4). Data
on the average lifespan, net reproductive rates and
genemtion ime of A givodi led the prey Brachionus
at four densities are presented in Table 4. The lowest
average lifespan was observed for A, giredi when fed

B. havangenyis at 1 ind. ml=1, while the converse was
the case when fed B, colveifforuy at comparable prey
concentration. However, when the effect of different
prey densities on the average lifespan ol A. girodi fed
B. havanaensis were tested statistically, there was no
significant effect P = 0.05, F-lest, Table 3),

MNet reproductive rates varied from 16 o 26 off-
spring female ™! lifespan~! depending on the prey spe-
cies and concentraion. Ceneration time of A, giradi
decreased with inereasing food concentrations for both
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Table 4. Daia on the selected lifie history variables (average lifespan, net reproductive rate and
generation time) of A, girodi fed B, cabeifforns and B, havamaersis in relation o different prey
concentrations (1, 2, 4 and & ind m17" )% Shewn are the meansiandard ermr values based on

five replicates

Prey species Prey Demographic variable of A. ginadi (Mean+5E)
density Average Wit repoo. rate Chen, time
(ind. m1~! lifiespan (offspring (clays)
d:l}'_l 1 (dey=) female ™!

lifespan—13

B, calycifforis 1 BI+1.7 21.7+1.2 GAH03
2 57405 158+£1.1 5.140.2
4 60407 196412 45404
] 5B 18.3+£1.2 4.240.1

B, v sis 1 48401 156407 G402
2 54401 19.1+0.3 52402
4 53402 18.6+0.4 4.540.2
B 54403 185105 4.040.1

the prey species. The shortest generation dme (4 days)
was observed for A giredd when fed B, calveiflorus
or B, havanaensis at | ind. ml=1 The rale of popu-
laticon increase obtained from life table demography
increased with increasing prey availability in the me-
dium. However, at any given prey concentration, A.
giradi fed B, havanaensis had lower r values than the
predator fed 8 calyveiflorus (Table 2).

Dhscussion

Brachionid rotifers are generally the mosl commeon
prey of Asplanchna species (Gilbert, 1999, therefore
changes in the densiies of Brachionus species could
cause oscillations in the abundance of their predator,
NMumercus studies have shown that an increase in the
availability of prey results in the increased abundance
of Asplanchina (A, brighowelli: Sarma 1993; A, giredi:
Dumont & Sarma, 1995; A, dntermedia: Tver & Rao,
1996). We also found similar trends. For example,
when B. calveifforus was offered at concentrations of
Lind. ml~", A, gisodi had a peak population density of
0.4 ind. ml~" which increased to 1.8 ind. ml™". as the
food level was enhanced to 8 ind. ml~!, The range of
peak population density obtained here (0.28-1.8 ind.
ml ") was similar to the data obtained for A. sieboldi
(04-18ind. ml™") fed B. calyeifforus and B. pasuius
isynonym = Flationus patelus, based on data from
mate-crossing: Rico-Martinez (1998) and molecular
analysis: Garefa-Varela et al. (2000, wrongly spelt as

H. platus) at concentrations up to 10 ind. ml=!. In most
cases, the maximum densities reached by A, ginody
are equivalent o carrying capacities of the system un-
der specified conditions (Lampert & Sommer, [997;
Nandini & Sarma, 2002). In comparison with many
herbivorous rotifers, the population growth of As-
planchna generally lacks an initial lag phase due to its
short pre-reproductive period (Sarma et al., 2001, In
the present study oo, A, givadi in all the prey conecen-
traticns began to grow immediately after the next day
following initiation of the experiment. Thus, broadly,
the growth curves of A, giadd had similar trends to
those reported for other species of Asplanchng (e.g., A
imiermedio: Kumar & Rao, 2001; AL siebaldi: Sarma et
al.. 2002a).

The appearance of males in the population of ro-
tifers is generally considered as a strategy for the
production of resting eggs which can endure extreme
conditions such as dravght. This coincided with the
higher abundanee of the female population, more ob-
viously, the peak male density was observed towards
the exponential phase of the female population growth.
King & Snell (1980} have noted that males appear
a few days earlier than the female peak abundances.
This leaves the possibility forresting egg formation by
the females when there are still some resources, since
cyst production is energetically expensive (Galindo et
al., 1993). Although low food might be considered as
an extreme condition {which might induce male pro-
duction) it should be realised that the prodoction of
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olfspring (including males) is food-limited and male have r values higher than 0.5 up to 1.5 day~! (Sarma
induction is female density-dependent (Gilbert, 1983; et al., 1998). The density-dependent effects are vis-
Rao & Sarma, 1985). ible in population growth studies resulting in r valoes

Rotifers in general are opportunistic and have high which are generally smaller than observed from life
population growth rates () (Allan, 1976, The r values table demography (Sarma & Rac, 1991). From the
of certain Srachionus species such as B, calveiflorus present study too, it is evident that the growth rates
and R. plicarilis can be higher than 1 day™'. while obtained from population dynamics were much lower
most other herbivorous rotifer species usually have than those obtained from life table demography stud-
v values around 0.5 day ™' (Sarma et al., 20013, On ies. Ina previous study on A, girdd, Dumont & Sarma
the other hand, carnivorous genera of rotifers may (1995 ) have shown that the r values could range from
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concentrations (1. 2. 4 and & ind. ml~! I Bhown are the mesmsiandard ermor values based on five replicates.

1o 1.5 day ! depending on the prey concentration. In
the present study, although the rvalues increased with
increasing prey coneentration, they were on lower side
fup to 0.43 day~! from population growth data and
(.83 day~! from life table studies, Table 2) due to the
much lewer prey concentration used here, However, al
comparable prey concentrations (2.5 to 10 ind. ml™")
of B calveifforns and B, patules, A. sieboldi had r
values (0.14-0.32 day 1) (Sarma et al., 2002a), which
were close to those observed for A, ginad? in this study.

The rvalues of A, intermedia (Kumar & Rao, 2001 )
also agree with the range ohserved for A girod? in this
present study. Thus, regardless of the source of data
for the » values, the growth rates of A, givedi obtained
here are in agreement with range documented earlier
for other species of Asplanchnag (Tyer & Rao, 1995;
Sarmaetal., 1998).

King (1982} has discussed the importance of life
history variables in the rotifer B plicarifiv from the
point of view of evolution of lifespan, In the present
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study, the average lifespan varied from 5 to 9 days
depending on the food concentration and prey species.
While most members of the genus Brocfionus have a
lifespan longer than 2 weeks, members of Asplancina
genemlly are short-lived (less than 10 days ). For ex-
ample, Dumont & Sarma (1995) have ohserved that
the average lifespan ol A. girodi was about & days.
This is comparable with data obtained in the present
study. Howewver, an extremely wide range of lifespan
(198 days!) was reported by Jia et al. (2002) for A
hiwelli in relation to salinity. As far as we know
exceplt some bdelloids (Ricei, 19833, most motifers
do not have lifespans longer than 1 month and As-
planchea in particular has much shorter duration of
life. Data of gross and net reproductive rates of A
pireadd fed B calve s and B, havanaensiswere also
in agreement with the range reported for Asplanchng
fe.g., net reproductve rate of 9-15 offspring female™ :
IiI'.:.\'|'.r.u'|'I of A, girodi: Dumont & Sarma, [995),

The survivorship curves obtained for A. girodi us-
ing both the prey rotfers at lower densities yielded
typical Type I pattern with little mortality during the
greater part of lifespan (Krebs, 1985). In several pen-
era of rotifers including Asplanchna, when condiions
are ideal (iLe., appropriate food type and density and
optimal reproductive performance), this type of sur-
vivorship has been earlier observed (e.g.. B, pli g
King, 1982; A, giredi: Dument & Sarma, 1995) On
the other hand. stresstul levels of toxicants, food levels
or emperatures can lead to type I or type T where the
survival of test individuals decreases during the early
part of their lifespan (e.g.. 8. calveifiorns fed toxic
Microcystiv: Nandini, 20000, In the present study.
majority treatments showed type I survivorship pat-
tern suggesting that the offered food types and levels
are appropriate and had no detrimental effects on the
survival test cohorts for a reasonable period of time.

While most rotifer species show typical normal
distribution pattern of egg or neonate production in
relation o time, this pattern could vary depending on
the embryonic developmental tme of the zooplankton.
Muost brachionids are oviparous, where eggs hatch into
neonates outside the female body. A, ginadl 15 ovo-
viviparous where neonates develop inside the female
body (Gilbert, 1983). The energy reguired to produce
an egg and develop into a neonate within the female
body until its release into the surrounding environment
depends eventually on the quantity of prey ingested
by Asplanchna. In the zooplankton species where syn-
chronized life histories exist, regular embryonic and
post embryonic development times are recorded (see

Sarma et al., 2000b). This results in hump-shaped
age-specific fecundity. In our present study too, the
age-specific fecundity patterns resulted from nearly
regular embryonic and post-embryonic developmental
times at 2-day intervals resulting in curves with humps
sawlooth.

The generation ime of rotifers could vary from
several weeks (e.g., Bdelloidea: Ricei, 1983) toa few
days (e.g.. Asplanchna: Dunont & Sarma, [995). Bra-
chicnid rotifers show inlermediate generation times of
about o week (Sarma & Rao, 1991). Generation lime
is also apparently related o the body size of the zo-
oplankton. For example, Gillooly (2000} has analyzed
the generation time of various zooplankton species and
concluded that this parameter is positively related to
body size. Gillooly et al. (2002) have further extended
this to fishes, amphibians and agquatc insects. Based
on this extensive study, Gillooly et al. (2002) have
developed a mathematical model that accounts for
more than 75% of the variation in the post-embryonic
developmental imes of zooplankion. In the present
study. effect of temperature on the embryonic and
post-embryonic development Gmes of A, giradi was
not done, mainly doe o difficulty in disinguishing
these two stages in the ovo-viviparous predator. How-
ever, it appears that A. gindi with biomass 1.22 pg
(caleulated using the formulae of Dumont et al., 1976;
Ruttner-Kolisko, 1977) could vield a generation ime
of 6 days, nearly consistent with the model of Gil-
looly et al. (2002). Generation time and the food
concentration were inversely related (Table 4). A de-
crease in the generation time with increasing food
availability observed here has also been reported pre-
viously (Sarma & Rao, 1991). This is doe to the fact
that inereasing food concentration decreases the ju-
venile (pre-reproductive) period (Wale, 1995), which
accelerates the rate of neonate production and net re-
productive rale (Sarma & Rao, 19913, A higher value
of net reproductive rale results in a decrease of the
generation time { Krebhs, 1985),

In the population growth studies, the food be-
comes limiling at higher densities, which results in
not only decreased natality but also increased mortal-
ity due o intraspecific competition among individuals
of various generations { Krebs, 1985). This has further
consequences: iniliation of male production, appear-
ance of retardation phase, inverse relation between
daily growth rates and population densities (Dumont
et al., 1995), Howewver, in life table experiments, such
high population densities (and hence less intraspecific
compelition for resources) are never reached because
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of continuous removal of newborn individuals. A
comparison of the population growth and life table
demographic characteristics of A, givedi fed B calyed-
florus and B havanaensiy is of considerable interest.
B. calyeifloruy is larger than B, favanaensis and has
nearly 6 tmes more biomass and hence the relat-
ive peak abundance values of A. girodi. It is evident
from Figure 1 that higher densities of the predator
were noted when fed B calveifiorus, This was also
observed in the growth rates of A, girmdi. Since the
experiment was not designed to test the prey dens-
ity effect on a biomass basis, comparison at a given
prey concentration may not be effective. This is due to
possible differences in the homass of the predator fed
two prey types. There is some indication that rotifer
bicmass increases with available food concentration
in the medium (Sarma & Rao, 19870 In the present
study, although we did not measure the biomass of A,
girodi at different treatments, it is also possible that
this predator eould be larger in size (and hence bio-
mass ) when fed B, calvaifforus than B, hovanaensis at
any given prey numerical density, The lower growth
rates of A, giredi fed B, havanaensiy could also be due
to increased handling time of the prey by the predator
iGilbert, 19803 Normally rotifer prey species with
spines are handled longer than those without spines
(Sarma. 1993). In the present study, 8. havaraensis is
smaller than B, calveifforus therefore should have been
easily captured by the predator, but due to spines both
capture and ingestion could be difficult and hence low
population growth rates of the predator resulted.

In conclusion, our study showed that not only the
bicmass but also the prey morphology has a significant
role in the dynamics of A. giradi. The variables such
as population growth raes obtained from both life
table demography and population dynamics showed
similar trends in that A, giradf fed B, calveifferus had
higher values than that fed B. favanaensis al similar
numerical prey densilies.
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Combined Effects of Food (Chlorella vulgaris)
Concentration and Temperature on the Population Growth of
Brachionus havanaensis (Rotifera: Brachionidae)
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ABSTRACT

Brachionus havanaensis is a common rotifer in the North American
continent. Its frequent occurrence in relatively high densities and availability
throughout the year in several Mexican freshwater bodies prompted us to
understand the population dynamics of this species in relation to food level
(Chlorella vulgaris at 0.5X108, 1.0X10¢ and 2.0X10% cells ml!) and temperature
(15°, 20°, and 25°C), We found that regardless of the temperature, an increase in
food level resulted in an increase in the population growth of the rotifers.
However, at any food level, rotifers cultured at 15°C did not increase beyond 8
ind. ml''; on the other hand at comparable food concentrations at both 20 and
25°C, the population densities were higher than 600 ind. ml-!. The rate of
population increase per day {d-!) of B. havanaensis varied from 0.02 to 0.29 d-
depending on the food density and temperature. Our results also showed that
regardless of the food level, at 15°C B. havanaensis had no statistically
significant relation berween the number of eggs per female and the population
abundance, On the other hand, significant inverse relationships were observed
between the egg ratio and population density of B, havanaensis grown at 20" and
25°C, regardless of the food level. When the daily growth rates were plotted
against the population densities of the previous day, we found a significantly
inverse relation for rotifers grown at 20° and 25°C, but not at 15°C, for all tested
food levels. There were statistically significant effects of food level, temperature,
and the interaction of both parameters on both the peak population density and
the rate of population increase, although temperature had a far greater influence
than did food.

INTRODUCTION

Among freshwater zooplankton, rotifers, cladocerans and copepods are
often the dominant groups in terms of biomass (Hutchinson 1967), Rotifers, in
particular, are of great importance in ponds and lakes because of their ability to
co-exist with large fish (Hrbaéelk 1962), capacity of rapid recovery upon re-
establishment of lavorable conditions free from toxic substances (Hurlbert et al,
1972), incessant feeding habits (Starkweather 1987), short embryonic and post-
embryonic developmental stages (Herzig 1983), and rapid response to changes in
both abiotic and biotic factors (Nogrady et al. 1993). Numerous field and
laboratory studies have shown the importance of food type and concentration as
well as the temperature on the density and diversity of a great number of ratifer
species (Tilzer 2000). Edmondson [1957), from field studies, and Halbach and
Halbach-Keup (1974}, from laboratory data, have shown that foed concentration
and temperature interact in ways that may stimulate several biclogical processes
or cause rapid declines in many of the life history variables of rotifers. For
example, low temperature and high food level could actually reduce population
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growth rates of some Brachionus species such as B, patulus. Similarly, high
temperature and low food levels could also cause a decline in brachionid rotifers.
On the other hand, high food levels and high temperature level could permit
rotifer populations to survive for longer periods of time (Sarma and Rao 1990).
Heowever, in most studics concerning rotifer population growth, either the effect
of temperature (Awaiss and Kestemont 1992) or food level (Sarma and Nandini
2001) was examined; rarcly were both of them tested together (Pourriot and
Rougier 1975).

Predictions on zooplankton population growth can be done by quantifying
the number eggs that a female carries. Edmondson’s egg ratio (the number of
eges/female) is widely used not only for estimating the fecundity patterns in a
population (Lampert and Sommer 1997) but also for evaluating the health of
zooplankton mass cultures (Korstad et al. 1995). However, in most rotifer growth
studies, the egg ratios are not included because of the difficulty in obtaining
reliable data, especially from non-planktonic taxa (Sarma and Nandini 20032).
Although a number of factors influence the egg ratio under field and laboratory
conditions such as food (Ooms-Wilms et al. 1999), temperature (Morales-
Baquero et al. 1995) and toxicants (Luna-Andrade et al. 2002), the combined
effects of two or more factors could yield different results. For example, at an
optimal temperature, higher food levels result in an enhanced egg ratio. At an
optimal food level, higher temperatures could reduce this ratio because of
reduced egg hatching times (Sarma and Rao 1990, 1991). Under sub-optimal
temperature levels, even when the food density is low, high egg ratios could be
recorded. On the other hand, at low food levels and high temperature, egg ratios
could be much lower than at comparable food levels but lower temperatures, At
an optimal food and temperature level, rotifer egg ratio (parthenogenetic
eggs:females) may be > 1 during the exponential phase of population growth, but
this value falls rapidly as the population reaches a stationary stage due to
diminished resources (Sarma and Rao 1990). This inverse relation, though
recognized, is rarely documented for many of the rotifer species in laboratory
cultures, Thus, eggs to female ratio depends not only on the food and
temperature, but also on the phase of population growth (reviewed in Sarma et
al. 2004),

There are other population characteristics which are also influenced in a
density-dependent manner, For example, Kerfoot et al. {1985} have shown daily
growth rates decrease as the population density increases in cladocerans. In the
rotifer Anureaopsis fissa, Dumont ct al. [1995) did not find such relation
statistically significant, but the trends were similar to those of Kerfoot et al.
(1985). On the other hand, Sarma et al. (2001) have shown a negative relation
between daily growth rate and the population densities of Brachionus calyciflorus
and Brachionus patulus fed Chiorella vulgaris and yeast. Although not often
documented, this relationship is important because it permits us to understand
the impact of population density on the growth rates.

The family Brachionidae is most commonly represented by the genus
Brachionus, which has about 40 species, many of which cceur in tropical and
subtropical waters; only a few occur in temperate regions (Koste 1978).
Brochionus havanaensis is a common rotifer in the Americas and is represented
in several freshwater bodies in Mexico (see Sarma 1999). Its frequent occurrence,
relatively high densities, availability throughout the year and its role as food for
planktonic predators in the next trophic level (Sarma et al. 2003) prompted us to
understand the dynamics of this species in relation to food and temperature, two
of the most important natural variables affecting rotifer population dynamics.
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METHODS AND MATERIALS

The rotifer Brachionus havanaensis was isolated from the principal canal
of Xochimilco lake [Mexico City, Mexico) during the month of April, 2001 (water
temperature about 23°C). A clonal population was established on an exclusive
diet of the green alga Chiorella vuigaris (a certified strain CL-V-3, CICESE,
Ensenada, Mexico), which was mass cultured using Bold's basal medium
(Borowitzka and Borowitzka 1988). For regular maintenance of B. havanaensis
and for the experiments, we used C. vulgaris harvested during the log phase,
centrifuged at 2000 rpm for 5 min and resuspended in distilled water. The rotifer
culture medium was prepared by dissolving 96 mg NaHCOj3, 60 mg CaS04, 60
mg Mg80« and 4 mg KCI per liter of distilled water (EPA medium, Anon. 1983).
Prior to each experiment, the test rotifers were acclimated to the temperature
and food level for more than ten days.

In order to test the combined effects of C. vulgaris concentrations
(0.5X108, 1.0X108 and 2.0X108 cells ml!) and temperature levels (15°, 20° and
25"C), we used a total of 36 (=3 food densities ¥ 3 temperature levels X 4
replicates) test transparent jars of 100 ml capacity, each containing 50
individuals of B. havanaensis in 50 ml EPA medium with a specified food level).
The test jars were maintained in BOD incubators set at the chosen temperature
and a photoperiod of 12 h light and 12 h dark cycles. Following inoculation,
every day we counted the number of live individuals in each replicate. Initially
we counted all the individuals but later, as the population increased, rotifers in
two aliguots of 1 to 5 ml each were enumerated. At the same time we also
enumerated the number of eggs, if any, carried by each female as well as the
loose eggs.

The test individuals were then transferred to fresh jars at the appropriate
food level and temperature combination. The experiments were terminated after
day 24 by which time most test populations showed declining trends.

Based on the data collected we calculated the rate of population increase
(r, d-') using the following equation (Krebs 1985): r = (InNi-InNg)/t, where Nois
the initial population density and M is the density at time t in days (Dumont et
al. 1995). The data on the peak population abundance and the rate of population
increase d-! were statistically treated using two-way analysis of variance
(ANOVA,; Sokal and Rohlf 2000).

RESULTS

Regardless of the temperature, an increase in food concentration resulted
in an increase in the population growth of B. havanaensis (Fig. 1). However, at
any food level, rotifers cultured at 15°C did not increase beyond 8 ind. ml-f; on
the other hand at comparable lvod concentrations, at both 20" and 25°C, the
population densities were higher than 600 ind. ml-!. At 20° and 25°C, and at C.
vulgaris levels of 0.5 X10° and 1.0X10% cells ml!, B, havanaensis showed similar
growth trends. However, at a food level of 2.0 X109 cells ml! rotifers under 25°C
showed much higher population abundances than those at 20°C. The peak
population densities of B. havanaensis varied from 8 to 600 ind. ml? depending
on the food level and temperature. There was a direct relation between food level
and peak population densities of B. havanaensis grown at different temperatures
{Fig. 2).

The rate of population of population increase per day (d-!) of B.
havanaensis varicd from 0,02 to 0.29 depending on the food density and
temperature. In general, lower food levels and lower temperature contributed to
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lower growth rates (Fig. 3). Regardless of the food level, at 15°C B. havanaensis
showed no statistically significant relation between the number of eggs per
female vs the population abundance (Fig. 4). On the other hand, significant
inverse relationships were observed between the egg ratio and population density
of B. havanaensis grown at 20° and 25°C, regardless of the food level. When the
daily growth rates were plotted against the population densities of the previous
day, we found a significantly inverse relation for rotifers grown at 20° and 25°C
at all tested food levels. However, when rotifers were grown at 15°C, this relation
tended to be positive but non-significant (p>0.05, two-way ANOVA] at 0.5X106
cells ml-!, and negative but non-significant at the other food levels (Fig. 5).
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Statistically, there was significant effect of food level, temperature, and the
interaction of both parameters on both the peak population density and the rate
of population increase (p<0.05, two-way ANOVA). HSD Tukey tests further
revealed temperature had a far greater influence on both peak population
density and the population growth rate than did food level.
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Figure 3. Rate of population increase (r) per day of B. havanaensis in relation to
different algal food concentrations and temperature. Shown are the
meanzstandard error based on three replicates.

DISCUSSION

The role of food density on the population dynamics of zooplankton in
general, and rotifers in particular, has been receiving considerable attention
from limnologiste since Edmondson’s classic works (Edmondson 1946, 1957).
The stimulatory effect of elevated temperature and food level in terms of
populaton abundances and growth rates, as observed in this study, has been
documented earlier (Halbach and Halbach-Keup 1974, Sarma and Rao 1990).
Since Brachionus species in general are pantropical, they do not tolerate lower
temperatures well (Koste 1978}, For example, Sarma and Rao (1990) found that
Brachionus patulus had negative population growth rates at 15°C regardless of
the algal food levels (1.0 to 3.0 X109 cells ml? of Chlorella vulgaris). The same
species, on the other hand, at 25* and 35*C showed increased population growth
regardless of the food level. In the present work too, B. haranaensis showed little
growth when cultured at 15°C at all the tested algal levels. On the other hand,
even when cultured at low food levels but at temperatures of 20° and 25°C, we
ohbserved higher population abundances.

As observed in many previous studies, a population growth curve of B
havanaensis has a short (about five days| lag phase followed by a long
exponential phase [about two weeks) and thereafter populations either reach a
stationary phase or begin to decline with time. Although a clearly identifiable
distinct peak was often not clear in the population growth curves, it was possible
to record the peak densities. At the highest food density and at 25°C, B
havanaensis reached peak abundances higher than 600 ind. mlt. The numerical
abundance of a zooplankton species in general is known to depend on the food
concentration, temperature, and the body size, Under similar conditions, larger
zooplankton ocour in smaller numbers. For example, Nandini and Sarma (2003)
observed that Daphrnin laevis (a large species) reached peak abundances of less
than 4 ind. ml-l, while the smaller Alona rectangula under similar test conditions
reached peak densities higher than 70 ind, ml'!, From the diverse studies on
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rotifers, it is known that members of Brachionidae with a body length of 75 to
230 pm could reach densities from 50 to 2000 ind. ml-! when cultured on food
levels 0.5 to 4.5X105 cells mI! (Dumont et al. 1995, Sarma et al. 1998). In the
present study with B. havanaensis, which has much smaller body size (120 um),
the rotifer reached much higher peak abundances. This information is
particularly important in the selection of species for aguaculture where the
maximal population density reached by a population could be more important
than its growth rate.

The rate of population increase is yet another variable, sensitive not only
to food level and temperature but also to their interaction. Usually at optimal
food levels, an increase in temperature results in higher r-values. Similarly at
optimal temperatures, increase in the food level could result in a higher r.,
However, changes in r can be difficult to predict when rotifers are subjected to
sub-optimal levels of one or both of these variables. For example Sarma and Rao
(1990) found that heavy metabolic demands due to high temperature were
compensated by high food level and thus allowed a positive growth rate of B,
patulus. On the other hand, low food level and low temperature caused negative
effects on r, In the present study, the negative effects of low temperature were
reduced to some extent by high food levels. The increase in r with increasing
food levels, as observed in many previous studies, was also recorded here for 5.
havanaensis. For example, Sarma et al, (1996) observed an increased r with
increasing food levels for B. calyciflorus from 0.5X106 until 40.5%108 cells ml-! of
Scenedesmus obliguus. In the present study the food levels chosen were within
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Figure 4. Relation between egg ratio (no. of parthenogenetic eggs to females) and
the population density of B. havanaensis, For each treatment data
from the replicates were plotted,
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the range widely used to study different Brachionus species. The range of
temperature levels chosen here was also within the natural variations observed
for B. havanaensis from the lake from where it was originally isclated (Juan-
Burgos et al, 2003), Depending on the food level, an increase in temperature may
increase or decrease the population growth rate. For example, B. patulus showed
lower r when cultured on low algal food (0.5X10% cells ml? of C. vuigaris) but at
high {35°C) temperature. In B, havanaensis, since higher temperature (25°C} is
still appropriate, the negative influence of temperature was not evident even at
low food levels (0.5X 108 cells ml-i).

The importance of egg ratio as an indicator of the trophic status of the
systemn, phase of population growth (e.g., exponential vs stationary), stressful
conditions, or predation pressure has been documented. Usually at optimal food
concentrations and temperature, rotifer egg ratios could vary from 0.5 to 1.5
during the exponential phase. In the present study, 2.0 X 10® cells and 25°C
could be considered optimal, since not only growth rates were higher but also a
greater proportion of the population had egg ratios higher than 0.5 during the
exponential phase. As the population began to increase, the availability of algal
cells per individual diminished leading to reduced egg output and hence a steady
fall in the egg number. Thus, decreased egg output with increasing rotifer
density led to an inverse relation between egg ratio and the population
abundance. Our obssrvations were similar to those for other members of
Brachionidae such as Anuraeopsis fissa (Ooms-Wilms 1998) and B. patulus
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{Sarma and Rao 1990) based on field and/er laboratory studies. However at low
temperatures, the egg ratios showed no significant relation, mainly due to the
fact that low population densities observed at 15°C did not cause a resource
limitation even at low algal levels. Though we did not measure the number of
cells that remained unconsumed daily, a C. vulgaris density of 0.5X10% cells ml-!
could support rotifer densities higher than 300 ind. ml*! even at 25°C. We did
not observe such high densities of B. havanaensis at 15°C, regardless of the food
level. Thus, it is reasonable to speculate that this low temperature rather than
the food level was limiting for the population growth of B. havanaensis.

Under optimal conditions of food level and temperature, population growth
rates of rotifers reflect trends observed by analyzing the egg ratios. The higher
the egg ratio, the higher is the growth rate (Sarma et al. 2003b). However, sub-
optimal temperatires cause variations in this relation. For example, at 15°C,
Sarma and Rao (1991) have observed higher number of individuals bearing one
or two eggs in B. patulus at 15°C, while at 35°C the egg bearers were nearly
absent; nevertheless, at the higher temperature higher growth rates were
observed. In the present study, though high egg ratios were recorded, the growth
rates were low at 15°C regardless of the food levels. This could be due to the fact
that at a low temperature, increased egg retention time by the ovigerous females
enhanced the egg ratio (Sarma et al. 2003b). Prolonged egg hatehing times and
delayed age at first reproduction followed by lower frequency of egg production
contribute to lower growth rates at 15*C. At both 20* and 25°C, we ohserved a
statistically significant inverse relation between the growth rate and the
population abundance. This is in agreement with earlier studies on the other
zooplanktonic species such as Daphnia pulex (Kerfoot et al. 1985) and
Erachionus plicatilis [Luna-Andrade et al. 2002).
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Abstract

The combined effect of temperature, food level and the presence of an invertebrate
predator on the body size of the rotifer Brachionus havanaensis was tested in this study.
B. havanaensis was cultured at 15, 20 and 25 °C under 3 different Chlorella vulgaris
levels (0.5X10°, 1.0X10° and 2.0X10° cells.ml™") in the presence and in the absence of
Asplanchna girodi. For each treatment we maintained 3 replicates and constant (0.4
ind.m1™") population density of B. havanaensis. In treatments containing A. girodi, the
predator was separated from the prey by a mesh (pore size 50 wm). On the last day of the
experiment, a portion of the B. havanaensis population was sampled for several
morphometric measurements (adult lorica length, width, posterior spine length, body
volume, and the egg volume). Size measurements were done by drawing the specimens
using a calibrated camera lucida. Statistically significant impact of temperature as well as
the predator’s presence was observed on the lorica length, posterior spine and egg volume
of B. havanaensis. The interactions of food X temperature, or predator’s presence X food
X temperature were non-significant (p>0.05) for lorica length, spine length, body volume
and egg volume. Regardless of the type of treatment, there was a direct positive
correlation between lorica length and width. Egg volume was linearly related to the adult
size. Notably long posterior spines were observed in treatments containing the presence

of A. girodi.
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Introduction

Phenotypic plasticity is one of the important factors in determining the spatial and
temporal distribution of zooplankton species (Barry, 2000). Certain plankton predators
such as predatory cyclopoid copepods and rotifers induce phenotypic plasticity in their
potential prey thereby altering their morphology, physiology, life history or behavior
(Halbach & Halbach-Keup, 1974; Lass & Spaak, 2003). In addition to predation, certain
environmental factors such as food concentration and food quality and temperature may
also cause morphological changes in rotifers (Sarma & Rao, 1987; Sanoamuang, 1993;
Hansen et al, 1997).

It is well known that the predator-induced spines in various species of Brachionus
and Keratella are an effective anti-predator defense against predators such as Asplanchna
species (Gilbert, 1998). Thus, the Asplanchna -induced response in these taxa increases
their probability of coexistence with this predator. While the lorica of many Brachionus
species contain both anterior and posterior (including postero-lateral) spines, it is
generally the latter which are effective as defense against Asplanchna predation (Pourriot,
1974). Certain species of Brachionus such as B. macracanthus and B. havanaensis
always have posterior spines while others such as B. calyciflorus develop long postero-
lateral spines in response to invertebrate predation pressure (Gilbert, 1998).

Since the relative allotment of energy to somatic growth is a function of the
quantity of food available and other physico-chemical parameters (particularly
temperature due to its influence on metabolic rates), the lorica size may also vary
depending on the environmental conditions. Both field and laboratory studies have shown
that the presence of Asplanchna, food quality and quantity, temperature and phase of
population growth affect the lorica size of Brachionus species (Sarma & Rao, 1987,
Sarma, 1989; Gilbert 1998).

Brachionus havanaensis Rousselet is a common inhabitant of freshwater bodies in
Mexico (Sarma & Elias-Gutiérrez, 1999). In lake Xochimilco, a highly eutrophic lake in
Mexico city, this species is known to show seasonal shifts in morphology, generally
strongly correlated with Asplanchna abundance (Garza-Mouriio et al., 2005). However,

more laboratory studies are needed to quantify the predator-induced morphological

167



responses of this species. The aim of this study was to study the impact of predation on
the morphology and body size of B. havanaensis at different temperatures and food
levels. For this we performed different experiments using Asplanchna girodi as a predator
and a clone of B. havanaensis as prey cultured at three algal food levels of Chlorella
vulgaris and three temperature regimes (15, 20 and 25 °C), the range of which is found in

the lake Xochimilco (Nandini et al., 2005).

Material and Methods

Experiments were performed using clonal populations of Brachionus havanaensis and
Asplanchna girodi, both of which were collected during April from the National Canal
of Lake Xochimilco (Mexico City, Mexico). These clones were cultured using
moderately hardwater as the medium (EPA medium, Weber, 1993), which was prepared
by dissolving 96 mg NaHCOs3, 60 mg CaSO4, 60 mg MgSO4 and 4 mg KClin 1 L of
distilled water. The stock cultures of both the prey and the predator populations were
maintained separately in 20 L glass aquaria. A. girodi was daily fed using B. havanaensis
at a density of about 5 ind. ml” while B. havanaensis was raised on the alga Chlorella
vulgaris at a concentration of about 1X10° ml"'. The medium in the aquaria was changed
on alternate days. Both the rotifer populations were maintained at 22+2°C under
continuous but diffused fluorescent illumination. The alga C. vulgaris (Strain No. CL-V-
3 Algal Department, CICESE, Ensenada, Baja California, Mexico) was mass cultured in
2-L transparent bottles using Bold’s basal medium (Borowitzka & Borowitzka, 1988).
Log-phase algae were harvested, concentrated by centrifuging at 3000 rpm and
resuspended in distillated water. The density of algal concentrate was measured using a
haemocytometer. In terms of dry weight one cell of C. vulgaris was considered as 0.0142
ng (Nandini et al., 2007).

Prior to starting the experiments, about 2 L of B. havanaensis from cultures were
separately maintained for about two weeks at the three chosen temperature levels: low,
15°; medium, 20°; and high, 25 °C). We used three Chlorella densities (considered here
as low: 0.5X10°, medium: 1.0X10° and high: 2.0X10° cells ml™' based on threshold food

levels of rotifers, Nandini et al., 2007) for population growth experiments of B.

168



havanaensis with and without presence of A. girodi. For each temperature — food level —
predator presence or absence , we used 3 replicates. Thus the experimental design
consisted a total of 54 test jars, i.e., 18 treatments in triplicate (= 3 food levels X 3
temperatures X 2 predator treatments (presence/absence) X 3 replicates) transparent jars
of 100 ml capacity. In each such test jar containing 50 ml of medium at a specified food
concentration and temperature , we introduced 200 individuals of B. havanaensis. For the
treatments exposed to predators, we introduced a filter with a mesh (pore size 50 um)
containing 2 neonates of 4. girodi into the appropriate treatment jars. Thus the predators
were not in direct contact with the prey. However, in order to feed the predators in the
mesh, we added 20 individuals of rotifer Brachionus patulus as prey. We also introduced
the same number of B. patulus (enclosed in a filter with a mesh) to the treatments without
the predator.

Following inoculation, everyday, we transferred 200 females from each treatment
to fresh test jars set at the appropriate test conditions. After 9 days, B. havanaensis
population from each treatment was removed and fixed with 10% formalin and 15
amictic females with one egg were drawn using calibrated camera lucida. The size
measurements (adjusted to nearest um) included: a) adult lorica length, b) width, c)
posterior spine length, d) egg length and e) egg width. The body volume and egg volume
were later derived using standard formulae (Ruttner-Kolisko, 1977; Walz et al., 1995).

We derived the correlation between adult lorica length-width, lorica length-
posterior spine length and body-egg volume. All measures were analyzed statistically
using three way analysis of variance (ANOVA) and a post hoc Tukey’s test following
Sokal & Rohlf (2000).

Results

Independent of the algal density and temperature, the lorica length (mean+standard error)
of B. havanaensis was larger (range: 124%1 to 137x1 um) in the presence of predators
than in their absence (110%1 to 11911 wm). Similarly, both lorica width and posterior
spine length were larger in the presence of 4. girodi than in its absence. In the absence of

predator, the posterior spine (larger spine) of B. havanaensis measured between 9712 and
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120+12 pm. In the presence of 4. girodi, the spine length was about 60% longer. Within
the predator-free treatments (= treated here as controls), highest lorica lengths were found
at 20°- 25 °C and low Chlorella concentration (0.5 X10° cells ml™") (Fig. 1).

Regardless of the presence or absence of the predator, there was a significant
linear relation between lorica length and width, where the lorica width increased with
increasing lorica length (p<0.05; r* = 0.55, n > 400). The length of the posterior spine
plotted as function of lorica length revealed a positive relationship in the presence of 4.
girodi. In the absence of predator, there was no significant relation between lorica length
and posterior spine length (Fig. 2). Regardless of temperature and food concentration
levels used, the posterior spine length, body volume and egg volume of B. havanaensis
were significantly larger when the predator 4. girodi was present. The posterior spine
length increased significantly by about 58% and the body volume was also significantly
higher (by about 18 to 60%), as compared to the controls, when A. girodi was present.

Regardless of the presence of the predator, egg volumes were well correlated with
body volume. Thus, increase in body volume led to larger egg sizes (Fig. 3). In
treatments containing no predators, smallest eggs were observed at low food
concentration (0.5 X10° cells ml™); however, when the predator was present, largest egg
volumes were found at the same food level.

The 3-way analysis of variance showed that temperature as well as the predator’s
presence separately had significant effect on the lorica length, posterior spine and egg
volume of B. havanaensis. The interactions of food X temperature, or predator’s presence
X food X temperature were non-significant (p>0.05) for lorica length, spine length, body

volume and egg volume (Table 1).
DISCUSSION

The body size and spine length of B. havanaensis measured here are within the range
reported for this species in the Lake Xochimilco (Garza-Mourifio et al., 2005).
Temperature and food concentration have strong effect on the body size of rotifers
depending their ecological adaptations (Sarma, 1989; Stemberger, 1990; Sanoamuang,

1993). Under optimal temperature conditions, higher food levels lead to a larger body
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size. At optimal food levels, very low or very high temperatures result in decreased body
size. In the absence of predators, within the optimal temperature range and food level,
body size tends to be larger. B. havanaensis is considered a warm-stenothermal (Ruttner-
Kolisko, 1974; De Ridder, 1981), therefore the higher temperatures (above 25°C) would
generally favour larger body size. However, other overriding factors such as food level
and strain adaptations may strongly influence this (Sarma & Rao, 1987). This was the
case here since the strain we isolated was from a high altitude lake, where the
temperatures rarely exceed 25°C (Nandini et al., 2005). Thus, in the present study, in the
absence of the predator, the body length of B. havanaensis cultured under 15, 20 or 25°C
at any one of the given food levels (0.5, 1.0 or 2.0 X 10° cells ml™") varied little. Under
similar conditions, this was also largely the case for other measured variables such as
lorica width or egg volume or posterior spine length.

Increase in lorica size and spine length in the presence of Asplanchna as observed
here has been reported previously in many other brachionid rotifers such as B.
calyciflorus and B. bidentatus (Gilbert, 1998). It is known that larger lorica size and
increased spine length are known to protect the prey against Asplanchna predation
(Nandini et al., 2003). The increased body size and spine length of B. havanaensis in the
presence of A. girodi are anti-predator defense strategies of this species.

The positive correlation between lorica length and width regardless of the
treatments, suggests that individuals of B. havanaensis population have an isometric body
growth pattern. Posterior spine length of Brachionus is generally more strongly
influenced by predation pressure rather than temperature or food level (Gilbert, 1998).
Though it was believed that larger spines of Brachionus play a role in food-gathering,
Bogdan & Gilbert (1982) did not find any significant role of long posterior spines of
Brachionus calyciflorus in feeding. Consequently, ecological significance of increase in
the spine lengths of rotifers induced by food level, temperature or their combined effects
remains unclear other than that it acts as deterrent against predation. This last
explanation is supported by the fact that in the absence of predators, there was no
significant relation between body length and the posterior spine length of B. havanaensis.

Thus the increase in spine length appears to be primarily a defense against Asplanchna.
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The relation between body volume and egg volume has been explored by many
workers. Generally, a positive correlationship between these two variables has been
observed across different genera and species of Rotifera (reviewed in Walz et al., 1995).
We also observed this relationship, i.e. that larger adults tend to have larger eggs.
Evidently, the egg volume was larger in the presence of the predators, regardless of the
food level or temperature. It is possible that B. havanaensis produces larger but fewer
eggs in the presence of invertebrate predators but small and many eggs in the absence of
predation pressure. This strategy is followed by other zooplanktonic taxa too (Stearns,

1982).

Conclusions

Our study showed that B. havanaensis responded to the presence of Asplanchna by
increasing both its body length and posterior spine length. Large individuals of B.
havanaensis produced larger eggs. Therefore in nature large-bodied individuals of B.
havanaensis may be found from waterbodies containing its predator Asplanchna. In
addition, since posterior spine elongation in Brachionus is related to its defence against
Asplanchna, B. havanaensis too is capable of co-existing in nature with its predator,

provided other factors such as temperature and algal food levels are not limiting.
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Figure captions

Fig.1. Morphological variables of B. havanaensis at different temperature, food
concentration and predator presence. Shown are the values mean * standard error
based on three replicates. Bars with similar aphabets are not statistically significant
(p> 0.05, Tukey’s test).

Fig. 2. Relation between lorica length vs width and lorica length vs posterior spine length
in B. havanaensis in the presence and absence of the predator A. girodi. Regression
lines were drawn using the equation shown.

Fig 3. Egg volume of B. havanaensis at different levels of temperature, food
concentration and predator’s (4. girodi) presence. Shown are the values mean *
standard error based on three replicates. Other details as in Fig. 1. Letters point out
statistical differences between treatments (p< 0.05) from Tukey test.
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Tabla 1. Results of three-way Analysis of variance (ANOVA) performed for the
morphological variables of Brachionus havanaensis at different temperatures, food
concentration levels and predator presence. *** = p < 0.001,* = p < 0.05, ns = non-

significant.

Variable DF MS DF MS

Lorica length Effect Effect Error  Error F-raito
Predator’s presence (A) 1 306178.4 36 1416.4 216.2%%*
Temperature (B) 2 6675.9 36 1416.4 4.7*
Food level (C) 2 282.7 36 14164  0.2™
Interaction of A x B 2 7669.8 36 1416.4 5.4%*
Interaction of A x C 2 14513.9 36 1416.4 10.2%***
Interaction of B x C 4 642.0 36 1416.4 0.4"
Interaction of A x Bx C 4 1638.8 36 1416.4 .1"
Spine length

Predator’s presence (A) 1 1747404.1 36 5666.2 308.4%#*
Temperature (B) 2 132748.5 36 5666.2 23.4%%*
Food level (C) 2 70438.2 36 5666.2  12.4%%x
Interaction of A x B 2 16731.6 36 5666.2 2.9"
Interaction of A x C 2 65431.7 36 5666.2 11.5%**
Interaction of B x C 4 9031.2 36 5666.2 1.6"
Interaction of A x Bx C 4 74143 36 5666.2 1.3™
Body volume

Predator’s presence (A) 1 163280X10° 36 829X10° 196.7%**
Temperature (B) 2 266458X10* 36 829X10° 3.2
Food level (C) 2 102956X10* 36 829X10° 1.2
Interaction of A x B 2 489134X10* 36 829X10° 5.9%*
Interaction of A x C 2 634115X10* 36 829X10° 7.6%*
Interaction of B x C 4 137276X10° 36 829X10° 0.2
Interaction of AxBxC 4 133333X10* 36 829X10° 1.6™
Egg volume

Predator’s presence (A) 1 100688X10° 36 754X10°  133.4%%%*
Temperature (B) 2 650136X10° 36 754X10°  8.6%**
Food level (C) 2 246293X10° 36 754X10°  3.2%
Interaction of A x B 2 574790X10° 36 754X10°  7.6%*
Interaction of A x C 2 472666X10° 36 754X10°  6.2%*
Interaction of B x C 4 421791X10° 36 754X10° 0.5
Interaction of A x Bx C 4 137589X10° 36 754X10° 0.1
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