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Conducta alimentaria de Daphnia ambigua Scourfield 1947, Moina
micrura Kurz 1874 y Ceriodaphnia dubia Richard 1895 (Cladocera)
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RESUMEN

Debido a que Cladocera es el grupo de microfiltradores mds abundante del zooplancton limnico y cuyas poblaciones
se encuentran usualmente limitadas por alimento, la respuesta de los individuos frente a un gradiente de concentracion
de recursos tendrfa significativas implicancias sobre los patrones poblacionales y comunitarios. Se comparé la conducta
alimentaria de Moina micrura, Ceriodaphnia dubia 'y Daphnia ambigua (Cladocera) frente a las microalgas Chlorella
sp. y Oocystis sp. (Chlorophyceae) mediante los siguientes pardmetros: Tasa de Ingesta Mdxima (Imax), Concentracién
Limitante Incipiente (CLI) y Eficiencia de Consumo (b), los cuales fueron obtenidos a través de un modelo de respuesta
funcional. Los resultados mostraron que D. ambigua presenté las mayores Imax y CLI sobre ambos recursos, sinembargo,
esta especie presentd la menor b. Mientras que D. ambigua no presenté diferencias en b sobre Chlorella sp. 'y Oocystis
sp., M. micrura presenté una mayor b sobre Chilorella sp. y C. dubia sobre Qocystis sp. Estos resultados revelan
significativas diferencias interespecificas en la respuesta alimentaria de Cladocera, grupo que presenté un complejo
comportamiento frente a variaciones en la disponibilidad de recursos alimentarios.
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ABSTRACT

Because Cladocera is the most abundant group of filter-feeders in the freshwater zooplankton and their populations are
usually found under limited resources conditions, the individual response under a resources concentration gradient has
important consequences on the population and community patterns. Feeding behavior of Moina micrura, Ceriodaphnia
dubia and Daphnia ambigua (Cladocera) on the microalgae Chlorella sp. and Oocystis sp. (Chlorophyceae) was compared
by using the following parameters: Maximum Ingestion Rate (Inx), Incipient Limiting Concentration (ILC) and
Consumption Efficiency (b), which were obtained through a model of functional response. Results indicated that D.
ambigua showed the highest In. and 1LC on both resources, however, this specie presented the lowest b. Whereas, D.
ambigua did not show differences in b on Chlorella sp. or Oocystis sp., M. micrura showed a higher b on Chlorella sp.
and C. dubia on Oocystis sp. These results reveal significant interspecific differences in the feeding response of Cladocera,
which showed a complex behavior exposed to variations in the availability of food resources.
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INTRODUCCION ciones del zooplancton se encuentran usualmente

limitadas por recursos alimentarios (Lampert

Cladocera es uno de los grupos mds abundantes
del zooplancton de los sistemas acudticos conti-
nentales, los cuales son responsables hasta del 80
% del consumo por herbivoria detectado en estos
ambientes (Haney 1973). Debido a que las pobla-

1985), variaciones en la abundancia y calidad del
alimento tendrian efectos significativos sobre la
conducta alimentaria de estos consumidores.

En condiciones de corto plazo, los individuos
responden a un incremento de la concentracion de
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alimento a través del aumento de la tasa de ingesta
per capita, modelo denominado respuesta funcio-
nal (Holling 1959, Ivlev citado en Crawley 1992).
En esta relacién, la tasa de ingesta aumenta hasta
un nivel maximo (Imax), €l cual ocurre a una con-
centracién de recurso umbral denominada Con-
centracién Limitante Incipiente (CLI, McMahon
& Rigler 1965). En concentraciones mayores a la
CLI, la tasa de ingesta se mantiene constante
mediante la disminucién de la actividad de filtra-
cién y por el rechazo del exceso de particulas
alimenticias (Rigler 1961).

Usualmente, la respuesta de individuos
cladéceros frente a un gradiente de concentracion
de alimento ha sido descrita mediante un modelo

de respuesta funcional rectilineo, el cual muestra
un comportamiento linealmente dependiente de
la tasa de ingesta (Rigler 1961, Holling 1965).
Este modelo refleja la ausencia de una conducta
activa de alimentacién en los individuos, ello
debido a que la tasa de ingesta estaria solamente
en funcién de la disponibilidad del recurso y
resultaria como consecuencia de restricciones fi-
sicas de las particulas de alimento (Geller &
Miiller 1981, Gophen & Geller 1984,
Brendelberger 1985). A pesar de lo anterior, exis-
te un creciente cuerpo de evidencias en Cladocera
de una alta actividad de filtracion y de tasas de
ingesta mayores a las predichas por un modelo
rectilineo a bajas concentraciones de recurso

Fig. 1. Esquemas de las especies consumidoras y especies recursos utilizadas en este estudio (extraidos
de Araya & Zuiiiga 1985). Las especies consumidoras son: 1. Moina micrura Kurz, 1874; 2. Daphnia
ambigua Scourfield, 1947 y 3. Ceriodaphnia dubia Richard, 1895. Cada individuo consumidor represen-
ta a una hembra adulta partenogenética. Las especies recursos son: A. Oocystis sp. Négeli y B. Chlorella

sp. Beijerinck.

Line drawings of the consumer and resource species used in this study (extracted from Araya & Zuifiiga 1985). The
consumer species are: 1. Moina micrura Kurz, 1874; 2. Daphnia ambigua Scourfield, 1947 and 3. Ceriodaphnia dubia
Richard, 1895. Each consumer represents a parthenogenetic mature female. The resource species are: A. Oocystis sp.

Nigeli and B. Chlorella sp. Beijerinck.
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(Porter et al. 1982, Haney 1985, Bern 1990). Esta
evidencia es concordante con los modelos de
optimizacién de energia que predicen umbrales
de concentracién de alimento para las tasas de
ingesta y cambios en la eficiencia de consumo
como respuesta a la variacién en la disponibilidad
de los recursos (Lehman 1976). En este contexto,
los individuos debieran presentar una alta efi-
ciencia de utilizacién de las particulas cuando la
disponibilidad de los recursos es escasa, de tal
modo de utilizar la mdxima cantidad de alimento
posible. La optimizacidn del uso de los recursos
proporcionaria ventajas competitivas a los indi-
viduos con mayores eficiencias de consumo y
tasas de ingesta, en condiciones de baja disponi-
bilidad de recursos. De igual modo, un menor
umbral de concentracién de alimento seria una
caracteristica favorable que permitiria a los indi-
viduos competir ventajosamente frente a indivi-
duos con requerimientos alimentarios mayores.
El objetivo del siguiente estudio fue describiry
comparar experimentalmente, en condiciones de
laboratorio, la conducta de alimentacidn de tres
especies de Cladocera frente a un rango de con-
centracion de dos recursos alimentarios.

METODOLOGIA

Cultivos monoespecificos de tres especies de
microcrustaceos cladéceros, Moina micrura
(Kurz, 1874) (Moinidae), Ceriodaphnia dubia
(Richard, 1895) (Daphnidae) y Daphnia ambigua
(Scourfield, 1947) (Daphnidae) (Fig. 1), fueron
mantenidos en condiciones de laboratorio a partir
de in6culos de terreno. Las tres especies son parte
del ensamble de microcrusticeos del lago El Pla-
teado (71°39° W - 33°04’ S), las cuales presentan
patrones de abundancia temporales caracteriza-
dos por un aumento significativo durante prima-
vera (agosto - octubre) para el caso de C. dubiay
D. ambigua y durante verano y principios de
otofio (enero - abril) para M. micrura (Ramos et
al. 1998). El rango de tamafios corporales para
cada especie se presenta en la Tabla 1.

Los cultivos fueron mantenidos con el agua
proveniente del lugar de origen, tratada en auto-
clave y renovada periddicamente con agua esteri-
lizada que incluia indculos de microalgas. Para
las microalgas se mantuvieron cultivos unialgales
con medio de cultivo artificial PHM-1(Borowitzka
1988). Todos los cultivos fueron mantenidos en
matraces Erlenmeyer a una temperatura de 20 = 2
°C bajo un fotoperiodo de 12:12 (L:0).

Los individuos experimentales se obtuvieron a
partir de la sexta generacién de individuos prove-
nientes de poblaciones naturales y adaptados du-

rante meses a las condiciones experimentales de
temperatura y fotoperiodo. Ademads de la adapta-
cion, los individuos fueron aclimatados previa-
mente a cada experimento durante 48 horas, a las
condiciones experimentales de concentracién y
tipo de alimento, de tal modo de uniformar las
condiciones fisiol6gicas iniciales.

Para comparar la conducta alimentaria, se de-
terminé la tasa de ingesta de cada especie frente
a un rango de concentracién de los recursos
Chlorella sp. y Oocystis sp. (Chlorophyceae, Fig.
1). Para determinar la tasa de ingesta fue necesa-
rio obtener las tasas de pastoreo (g) y de filtracién
(F) a partir de las siguientes expresiones:

g=(nC,-InC) xt!
donde g = tasa de pastoreo (h''), C = concentra-
cién inicial del recurso (cels ml'), C = concentra-

cién final del recurso (cels ml!) y t = intervalo
entre C,y C,(h),

F=(Vxg)xN!
donde F = tasa de filtracién (ml herbivoro'h''),
V = volumen de trabajo (ml) y N = nimero de
herbivoros,

1=FxC,

donde I = tasa de ingesta (cels herbivoro'h'!).

TABLA 1

Rango de tamafio de las especies
consumidoras y especies recursos.
n = tamafio de la muestra

Size range of consumer and resource species.
n = sample size

Especie Tamafio
corporal n

Consumidor (pm)

Moina micrura 0,72 - 1,02 104
Daphnia ambigua 0,66 - 0,96 74
Ceriodaphnia dubia 0,54 -0.,84 104
Recurso (um)

Chlorella sp. 47 - 68 100
QOocystis sp. 62 - 98 100
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Para la determinacién de la tasa de pastoreo se
siguié la metodologia propuesta por Marin et al.
(1987), en la cual se determina la variacién real
de los recursos considerando un Tiempo Analiti-
co Minimo (TAM), intervalo en el cual se detecta
una disminucién minima pero significativa de la
concentracién del recurso. El TAM se define como
el doble del coeficiente de variacién de los re-
cuentos del recurso (TAM =2 x CV, CV = Coefi-
ciente de variacién). Debido a que la variabilidad
en los recuentos fue de 10 %, el TAM con esta
técnica fue aquel en el cual el recurso disminuy6
en un 20 %.

Dos o tres consumidores fueron expuestos a
cinco o seis concentraciones de cada recurso
microalgal, comprendidas en un rango entre
10.000 y 500.000 cels ml-' en 20 m] de medio de
cultivo y bajo agitacién constante. Cada trata-
miento (concentracién de recurso) fue realizado
por triplicado y en cada uno se efectuaron cinco
recuentos del recurso previo (C ) y posteriormen-
te (C,) a la adicidn del consumidor. Simultdnea-
mente a cada tratamiento, s€ mantuvieron tres
réplicas del control, el que consistié en matraces
con el recurso en ausencia de los consumidores,
lo cual permite detectar cualquier variacién nu-
mérica de tipo autogénica del recurso (crecimien-
to, mortalidad). Cualquier variacién positiva o
negativa en el control se corrigié en los trata-
mientos.

La respuesta de cada especie frente a un
gradiente de concentracién de recursos, fue ajus-
tada al modelo de respuesta funcional de Ivlev (1)
(citado en Crawley 1992) mediante el programa
estadistico SYSTAT (Wilkinson et al. 1992). En
cada respuesta funcional se obtuvieron los

i

Tasa de ingesta (cels herbivoro™ h?)

CLI
Concentracion de recurso (cels ml")

Fig. 2. Modelo de respuesta funcional usado en
este estudio para determinar los pardmetros Imax,
Tasa de Ingesta M4xima; b, Eficiencia de Consu-
mo y CLI, Concentracién Limitante Incipiente. La
curva de respuesta funcional es descrita por la
ecuacién I = Ima (1-e™) (Ivlev, citado en Crawley
1992).

Functional response model used in this study to
determinate the parameters Imax, Maximum Ingestion Rate;
b, Consumption Efficiency and CLI, Incipient Limiting
Concentration. The functional response curve is depicted

by the equation I_ = Imax (1-e™) (Ivlev, cited in Crawley
1992).

pardmetros Tasa de Ingesta Mdxima (Ima), Con-
centracion Limitante Incipiente (CLI) y Eficien-
cia de Consumo (b), ésta dltima definida como la
pendiente de la relacién (Fig. 2):

(1) Ic= Imax(l-e_bc)

TABLA 2

Resumen de los pardmetros Tasa de Ingesta Mdxima (Imax), Concentraciéon Limitante Incipiente
(CLI) y Eficiencia de Consumo (b) obtenidos del modelo de respuesta funcional de Ivlev
(citado en Crawley 1992) para cada par de especies consumidor - recurso

Summary of parameters, Maximal Ingestion Rate (Imax), Incipient Limiting Concentration (CLI) and Consumption
Efficiency (b) obtained from the functional response model of Ivlev (cited in Crawley 1992) for each pair of
consumer - resource species

Imax
x 105
(cels herbivoro-1 h-1)

Consumidor — Recurso

M. micrura — Chlorella sp. 1,9
M. micrura — Oocystis sp. 0,2
D. ambigua — Chlorella sp. 2,9
D. ambigua — Qocystis sp. 2,3
C. dubia — Chlorella sp. 1,9

C. dubia — Oocystis sp. 1,1

CLI b
x 103
(cels ml-1) (ml herbivoro-1 h-1)

0,36 5,3
0,055 4,3
4,20 0,7
2,20 1,0
0,74 2,5
0,15 7,3
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donde I = Tasa de ingesta a la concentracion c,
Imax= Tasa de ingesta mdxima, b = Eficiencia de
Consumo y ¢ = Concentracion de recurso.

La Eficiencia de Consumo (b) representa la
respuesta del consumidor frente a un rango de
concentracién de recurso, por lo que se pudo
comparar estadisticamente la b entre consumido-
res mediante un andlisis de homogeneidad de
pendientes (ANCOVA, Sokal & Rholf 1981).

RESULTADQOS
Concentracion Limitante Incipiente (CLI)

El umbral de concentracién de alimento (CLI)
varié entre 0,055 y 4,2 x 10° cels ml'! entre las
especies consumidoras (Tabla 2). Para cualquiera
de los recursos microalgales ofrecidos, M. micrura
presentd los umbrales més bajos, de 0,055y 0,36
x 10° cels ml! para Qocystis y Chlorella respec-
tivamente. Por el contrario, D. ambigua presentd
el mayor umbral para ambos recursos, de 2,2y 4,2
x 10° cels ml! para Oocystis y Chlorella respec-
tivamente (Tabla 2). Ceriodaphnia dubia presen-
té una situacién intermedia, con un umbral de
0,15 x 10° cels ml! para Oocystis y 0,74 x 10° cels
ml"' para Chlorella (Tabla 2).

La comparacién entre recursos muestra que to-
dos los consumidores presentaron umbrales de
concentracién de recursos mayores para Chlorella
que para QOocystis, sin embargo, mientras M.
micrura presentd un umbral 7 veces mayor, C.
dubia presenté un umbral 5 veces mayor y D.
ambigua 2 veces mayor sobre Chlorella que sobre
Oocystis (Tabla 2).

Tasa de Ingesta Mdxima (Inax)

Se encontraron diferencias de In.« entre las espe-
cies consumidoras sobre el mismo recurso y para
un mismo consumidor sobre diferentes recursos
alimentarios. Daphnia ambigua fue el consumi-
dor que presentd la I.,. mds alta sobre ambos
recursos, la cual fue de 2,3 x 105 cels herbivoro™!
h! sobre Qocystis y de 2,9 x 10° cels herbivoro™!
h! sobre Chlorella (Tabla 2). Por el contrario, las
I.x mas bajas fueron presentadas por M. micrura
y C. dubia sobre el recurso Oocystis, con una Ipax
de 0,2 y 1,1 x 10° cels herbivoro™ h! respectiva-
mente (Tabla 2). Cada consumidor presentd una
Imax mayor sobre Chlorella que sobre Oocystis,
sin embargo, mientras que en M. micrura 1a Ina.x
fue 8 veces mayor sobre Chlorella que sobre
Oocystis, en C. dubia fue 2 veces mayor y en D.
ambigua 1 vez mayor (Tabla 2).

Eficiencia de Consumo (b)

La eficiencia de consumo entre las especies fue
muy variable, desde un valor minimo de 0,7 ml
herbivoro! h'' hasta un valor méximo de 7,3 ml
herbivoro! h'' (Tabla 2). La comparacién entre
consumidores revela que, en el rango de bajas
concentraciones del recurso Chlorella (< CLI),
D. ambigua presentd una significativamente me-
nor eficiencia de consumo que M. micrura (Fig.
3, ANCOVA, T=3,74,P =0,001) y que C. dubia
(Fig. 3, ANCOVA, T = 3,50, P = 0,002) sobre
Chlorella, sin embargo, entre M. micrura y C.
dubia no hubo diferencias (Fig. 3, ANCOVA, T =
-1,78, P = 0,101). Sobre el recurso Qocystis se
detectaron diferencias entre las eficiencias de
consumo de C. dubia y M. micrura (Fig. 4,
ANCOVA, T=17,19, P <0,001) y entre C. dubia
y D. ambigua (Fig. 4, ANCOVA, T =-2,86,P =
0,011).
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Fig. 3. Respuestas funcionales de Daphnia
ambigua (A) (R?=0,94; P < 0,001; n = 16),
Moina micrura (@) (R*=0,98; P < 0,001; n = 13)
y Ceriodaphnia dubia ( Q) (R*=0,88; P < 0,001;
n = 16) sobre el recurso Chlorella sp. Curvas
ajustadas al modelo de Ivlev (citado en Crawley
1992). En el texto se indica la probabilidad para
las diferencias de eficiencias de consumo (b) entre
los consumidores.

Functional responses of Daphnia ambigua (A) (R? = 0.94;
P < 0.001; n = 16), Moina micrura (@) (R*=0.98; P <
0.001; n = 13) and Ceriodaphnia dubia ©) (R* = 0.88; P <
0.001; n = 16) on Chlorella sp. resource. Curves were fitted
to the Ivlev model (cited in Crawley 1992). Differences
between consumption efficiency (b) among consumers are
shown in the text.
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Fig. 4. Respuestas funcionales de Daphnia
ambigua (A) (R*=0,94; P < 0,001; n = 16),
Moina micrura (@) (R*=0,79; P <0,001; n = 14)
y Ceriodaphnia dubia (O) (R* =0,96; P < 0,001; n
= 15) sobre el recurso Oocystis sp. Curvas ajusta-
das al modelo de Ivlev (citado en Crawley 1992).
En el texto se indica la probabilidad paras las
diferencias de eficiencias de consumo (b) entre los
consumidores.

Functional responses of Daphnia ambigua (A) (R? = 0.94;
P <0.001; n = 16), Moina micrura (@ (R*?=0.98; P <
0.001; n = 14), and Ceriodaphnia dubia ©) (R?=0.88; P <
0.001; n = 15) on Qocystis sp. resource. Curves were fitted
to the Iviev model (cited in Crawley 1992). Differences
between consumption efficiency (b) among consumers are
shown in the text.

El andlisis entre recursos mostré un comporta-
miento complementario entre los consumidores.
Mientras que M. micrura presenté una eficiencia
de consumo significativamente mayor sobre
Chlorella que sobre Oocystis (Tabla2, ANCOVA,
T=-3,58 P=0,012), C. dubia mostré una mayor
eficiencia sobre Qocystis que sobre Chlorella,
(Tabla2, ANCOVA,T=2,81,P=0,023). Daphnia
ambigua no presentd diferencias en la eficiencia
de consumo sobre Chlorella'y Oocystis (Tabla 2,
ANCOVA, T = 1,71, P = 0,108).

DISCUSION
Evidencia tanto tedrica como empirica justifican

la utilizacién de modelos de respuesta funcional
curvilineos para describir la respuesta de la tasa

de ingesta de individuos cladéceros frente a un
gradiente de concentracién de alimento. Porter et
al. (1982) evaluaron el comportamiento ali-
mentario de Daphnia frente a concentraciones
variables de recursos mediante el ajuste a dife-
rentes modelos teéricos de respuesta funcional. A
pesar que la mayoria de los modelos proporcioné
buenos ajustes en estricto sentido estadistico,
determinaciones de la actividad filtradora alrede-
dor de la CLI revelan que la tasa de ingesta no
disminuye en forma drdstica, como lo predicen
los modelos rectilineos. Evidencia independiente
la proporcionan Muck & Lampert (1980), quienes
basados en modelos de regresién lineal sefialan
que a bajas concentraciones de recursos los resi-
duos no estarian aleatoriamente distribuidos, por
lo que no seria apropiado describir como lineal el
comportamiento alimentario en este rango de con-
centracién. Numerosa evidencia es consistente en
demostrar que especies de dafnidos mantienen
tasas de ingesta mayores a las predichas por los
modelos rectilineos de respuesta funcional en el
rango de baja concentracién de alimento (Lampert
& Muck 1985, Haney & Trout 1985, Haney 1985,
DeMott 1985, 1989).

Las tasas de ingesta presentadas por M. micrura,
C. dubia y D. ambigua en el rango ensayado de
bajas concentraciones de recurso, indican que
estas especies mantienen altas tasas de filtracién,
lo cual les permitiria procesar mayores volime-
nes de agua de tal modo de mantener niveles
suficientes de ingesta de alimento. Dentro del
contexto de la teoria de optimizacién de recursos,
estos individuos se comportarian como forra-
jeadores 6ptimos debido a que presentan altas
tasas de ingesta en condiciones de baja disponibi-
lidad de recursos. Sin embargo, cabe mencionar
que, debido a que la menor concentraciéon de
recursos ofrecida en este estudio no constituye
una condicién extremadamente baja de disponibi-
lidad de alimento, serfa probable que en concen-
traciones menores e incluso cercanas a cero, los
individuos disminuyeran la actividad de busque-
da y de filtracién de particulas y consecuente-
mente la tasa de ingesta, de tal modo de minimi-
zar los costos energéticos que estas conductas
involucran (Lam & Frost 1976, Lehman 1976).

El andlisis entre los pardmetros revelé que la
Tasa de Ingesta Mdxima fue explicada en forma
significativa por los niveles de CLI(ANOVA,P =
0,049, n=6) y no por laeficiencia de consumo del
alimento (ANOVA, P = 0,142, n = 6). Debido a
que la CLI estd principalmente determinada por
el volumen de las particulas alimentarias
(McMahon & Rigler 1965, Geller 1975), estos
resultados sugieren que las especies de mayores
tamafios corporales, las cuales pueden ingerir
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particulas de tamafios mas grandes, presentarian
mayores tasas de ingesta que especies mas peque-
fias. Estos resultados coinciden con los obtenidos
por Berman & Richman (1974) y por Lampert &
Muck (1985), quienes determinan que las mayo-
res tasas de ingesta presentadas por Daphnia sur-
gen como consecuencia de altos niveles de CLI.
Estos resultados sugieren que diferentes atributos
entre las especies pueden proporcionar ventajas
competitivas dependiendo de la concentracion de
recursos. Mientras que en condiciones de baja
disponibilidad de recursos una alta eficiencia de
consumo seria una caracteristica favorable que
permitirfa optimizar la utilizacién de los escasos
recursos alimentarios, en condiciones de mayor
disponibilidad de ellos, una mayor CLI propor-
cionaria una sobrevida diferencial a un individuo
de mayor tamafio corporal en los ensambles de
microcrustdceos acudticos. Debido a que las es-
pecies M. micrura 'y C. dubia mostraron una sig-
nificativamente mayor eficiencia de consumo que
D. ambigua, las primeras presentarian ventajas
comparativas en condiciones de baja disponibili-
dad de recursos. Sin embargo, en condiciones de
una mayor disponibilidad de alimento, D. ambi-
gua alcanza y mantiene tasas de ingesta mayores
a las mostradas por M. micrura y C. dubia, pre-
sentando una mayor eficiencia de consumo a alta
concentracién de alimento. Estos resultados son
coincidentes con los resultados encontrados por
Lampert & Muck (1985), quienes describen a
Daphnia como un taxa més eficiente en el uso del
recurso alimentario que otras especies de micro-
crustdceos a mayor disponibilidad de alimento.

Los resultados de este estudio revelan signifi-
cativas diferencias interespecificas de conducta
alimentaria entre especies de clad6ceros y de-
muestran que, mientras M. micrura y C. dubia
presentarian ventajas competitivas en condicio-
nes de baja disponibilidad de alimento debido a
que presentan una mayor eficiencia en la utiliza-
cién de los recursos, la mayor CLI presentada por
D. ambigua le conferiria ventajas en un ambiente
con mayor disponibilidad de alimento.
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