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RESUMEN

El fenédmeno de interacciones de alto orden (IAQO) se presenta en una
comunidad, cuando una tercera especie modifica de la interaccién directa entre
otras dos especies. El conocimiento éstas y otras interacciones nos ayudan a
interpretar los procesos crecimiento y regulacién de las poblaciones, lo que
constituye la base para establecer criterios de manejo y control de recursos
naturales (Murdoch, 1994; Murdoch y Briggs, 1996; Simberloff, 1996).

El presente trabajo explora el efecto de las IAO sobre la dinamica del
crecimiento poblacional de las especies de un sistema multiespecifico. Se
utilizaran comunidades artificiales de especies del género Drosophila, para
observar experimentalmente las consecuencias de las (IAO), con la finalidad de
deducir sus implicaciones en el manejo de recursos natuales renovables,
cuando se tienen asociaciones multiespecificas (Simberloff, y Stiling, 1996).

Con el fin de determinar |la presencia y magnitud de estas interacciones
se realizdé un experimento de laboratorio el cual consistidé de siete tratamientos
con tres réplicas cada uno. En los primeros tres tratamientos, se observo el
crecimiento poblacional de la fraccién adulta de cada una de las tres especies
en viales por separado, a los cuales se les denomind “experimentos de las
especies aisladas”. Otros tres tratamientos se construyeron colocando en un
mismo vial un par de especies, esto se repitié6 para cada uno de los posibles
pares que resultaron de combinar las tres especies, denominandose a éstos
“experimentos pares”. El tratamiento denominado “experimento trio” se formé
colocando en un vial las tres especies al mismo tiempo.

Se logré confirmar la presencia de (IAO) con el uso de los modelos
lineales generalizados (GLM), audn cuando ésto no fué posible mediante la
prueba de confirmacién de ANOVA; lo cual nos remite a proponer que los
modelos lineales generalizados (GLM) son adecuados para la deteccion y
confirmacién de este tipo de interacciones; adecuados como técnica estadistica
para facilitar la toma de decisiones en la practica del manejo de recursos.

Los escenarios experimentales estudiados resultaron ser adecuados para
la deteccion de las (IAQ), aun cuando solamente se estudié la fraccion adulta de
las poblaciones, los resultados obtenidos por lo tanto, solo son validos para
dicha fraccién; no obstante debe ser interesante explorar la consistencia de los
GLM cuando se considera la composicion por edades de la poblacién.
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ANALISIS DE INTERACCIONES DE ALTO ORDEN EN

COMUNIDADES ARTIFICIALES.

1. INTRODUCCION.

El fenémeno de interacciones de alto orden se presenta en una
comunidad, cuando una tercera especie modifica la naturaleza de la interaccién
directa entre otras dos especies; sea ésta una inteaccién de competencia o
una relacion depredador-presa. Los efectos de las interacciones qe alto orden
en la composicién especifica de una comunidad varian desde cambios en las
abundancias de las especies, en los coeficientes de competencia, en la
intensidad de la presion de depredacién, hasta casos de exclusidon o
coexistencia, entre otros. El conocimiento éstas y otras interacciones nos
ayudan a interpretar los procesos crecimiento y regulacién de las poblaciones,
lo que constituye la base para establecer criterios de manejo y control de

recursos naturales (Murdoch, 1994; Murdoch y Briggs, 1996; Simberloff, 1996).




Las respuestas a las preguntas ;porqué algunas especies tienen un
patrén de distribucion?; ¢porqué algunas especies son mas comunes que
otras? han llevado a analizar este fenémeno desde varios angulos. Esto bajo
diversos enfoques metodolégicos o tedricos (Hutchinson, 1959; MecArthur,

1972; Levin, 1976).

Actualmente, se presenta el reto de dar alternativas tedricamente
consistentes, para orientar practicas de manejo, proteccién y conservacion de
comunidades completas. Esto origina la necesidad-de analizar al recurso en su
totalidad y usar modelos predictivos basados en principios de la teoria ecolégica
desarrollada bajo esquemas no reduccionistas (Karlson y Buss, 1984; Kareiva,
1994). La estructura y funcién de una comunidad es el resultado\de todas las
relaciones biéticas y abioticas que la constituyen. Es por ello que se cometen
errores al tratar de usar modelos para predecir la dinamica de la comunidad
completa, con los resultados que se obtienen en subconjuntos de pares de
especies (Ayala, 1969; Ayala et al., 1973; Kareiva, 1994; Billick y Case, 1994;

Wootton, 1994).

El empleo de un enfoque holistico en los modelos empiricos que se usan
para estudiar los fendmenos de interaccion biolégica son variados (Rubin,1987;

Overholtz y Tyler, 1986; Moloney y W.ickens,1985; Karlson y Buss,1984;



Abrams,1984). Estos se basan en datos que se obtienen bajo condiciones
naturales o en experimentos disefiados exprofeso. Para mantener la
consistencia con éste enfoque no reduccionista, los modelos lineales
generalizados (GLM) destacan como modelos estadisticos adecuados para
analizar las relaciones interespecificas en las comunidades, (Billick y
Case,1994; Wootton,1991). Estos suponen que los errores aleatorios pueden
distribuirse de acuerdo a cualquier funcion de probabilidad exponencial, por lo
que relajan el supuesto de homogeneidad en las varianzas (McCullagh y

Nelder, 1989).

El presente trabajo tiene la finalidad de utilizar modelos lineales

generalizados para analizar el fenémeno de interacciones de alto orden, en

condiciones experimentales.



Il. ANTECEDENTES.

2.1 Generalidades sobre Interacciones de Alto Orden.

2.1.1 Efectos Directos

Desde los inicios del desarrollo de la teoria ecolégica quedd demostrado
que no unicamente los factores ambientales son los responsables de la
estructura de la comunidad. Esta, entendida como diversidad, composicién
especifica y relaciones energéticas (Tilman,1980; Dayton,1971; Fox,1977;
Harper,1969; Hutchinson,1959). Una amplia evidencia experimental vy
observacional desde los arfios 60's pfivilegian a las interacciones entre especies

como las responsables de la estructura de las comunidades, (Murdoch, 1996).

Connell (1978) y Connell y Slayter (1977) indican el papel de la competencia
en los mecanismos de sucesion y su papel en la estabilidad de una comunidad
de bosque tropical. Por otra parte, Dayton (1971), menciona la importancia de
la competencia y la depredacion en la estructura de una comunidad de
entremareas, sometida a disturbios. DeWit, 1960; realiza una revisiéon del
papel de la competencia en sistemas agricolas. Harper (1969), por su parte,
indica claramente el papel de la depredacién en el mantenimiento de la

diversidad de especies.



Las interacciones directas entre especies como la depredacién,
competencia, mutualismo, etc., se han estudiado ampliamente. Uno de los
estudios clasicos fué el realizado por Gause (1932, citado por Krebs, 1978), en
el cual propone el principio de exclusion competitiva. Posteriormente, Park
(1948,citado por Krebs, 1978), explora la interaccion competitiva entre dos
especies de escarabajos de la harina; los resultados de sus experimentos
relacionan las caracteristicas de la natalidad y la mortalidad bajo condiciones de

competencia.

Ya que la naturaleza es mucho més compleja que los ambientes de
Iaboratorio, los estudios sobre interacciones biologicas en el campo, también
fueron bastas e ilustrativas. En la naturaleza, el desplazamiento competitivo asi
como la coexistencia, no ocurre de manera clara como lo demuestra DeBach
(1966). Por otra parte MacArthur (1972) explor6 el principio de Gause con
experimentos naturales. Schener (1974), compila datos de 81 estudios y

menciona que en todos ellos puede probarse la teoria de la competencia.

Los modelos de competencia descritos por Lotka y Volterra (1927, citado

en Krebs, 1978) fueron ampliamente utilizados en la ecologia experimental,




acumuléndose evidencia en favor y en contra de dichas herramientas. Aunque
en experimentos de laboratorio el modelo funciona para dos especies (Tilman,
1976; Leon y Tumpson 1975), los experimentos de campo mostraron la
insuficiencia del modelo para explicar el porqué las especies coexisten en

ambientes que fluctuan constantemente.

Dayton (1971), en uno de sus estudios, explora como el conjunto de las
relaciones interespecificas mantienen un equilibrio dindmico en la comunidad.
No obstante, la teoria de las relaciones entre dos especies es insuficiente para
explicar el fenomeno completo. Por otra parte, Connell y Slayter (1977)
observan como los mecanismos de competencia y depredacion estructuran el
proceso de sucesion para lograr la estabilidad y la organiiécién en la
comunidad. Lubchenco (1978) en una comunidad intemareal, muestra como la
herbivoria y la habilidad competitiva de las algas son los responsables de la

diversidad de especies en dicha comunidad.

Actualmente, los ecol6gos estan seguros de que tratar de explicar a una
comunidad completa con base en las expresiones de Lotka y Volterra(1927,
citado en Krebs, 1978) es llegar a una simplificacién, cuyo costo es la falta de

realismo. Esto se observa cuando se involucran tres o mas especies en el




sistema de Lotka y Volterra; en éste caso, el sistema no tiene una solucién

analitica ( Berryman et al., 1995; Murdoch, 1996; McPeek, 1996).

2.1.2 Interacciones de Alto Orden y Efectos Indirectos.

Un gran numero de trabajos demuestran que un sistema multiespecifico real
no se puede explicar en términos de ecuaciones lineales simples, como es el
caso de las ecuaciones de Lotka y Volterra (Hairston et al.,1968; Wilbur,1972;
Neil,1974; Smith,1968; Brenchley, 1979). La diferencia entre los modelos
lineales aditivos y el comportamiento de los sistemas multiespecificos sirve de
base para una nueva conceptualizacion: existen otras interacciones, aparte de
las conocidas de competencia, depredacion, mutualismo (Brown y- Weis, 1995;
Worthwen y Moore, 1991; Bender y Case, 1981). Estas interacciones
corresponden a dos conceptos que tienen una definicibn muy cercana: los
efectos indirectos y las interacciones de alto orden (IAQ). Indudablemente
importantes desde el punto de vista teérico y empiricamente interesante.

(Kareiva, et al. 1994).

Dado que las IAO y los efectos indirectos modifican a un sistema de relaciones
entre especies, estos términos aunque diferentes continuamente aparecen en la

literatura como sinénimos. Un efecto indirecto ocurre cuando el resultado final



de una interaccion directa entre dos especies se altera por efecto de una
tercera especie. Por ejemplo, un dominante competitivo, puede llegar a no serlo
debido a la interferencia de un depredador que lo prefiere frente a las demas
especies que compiten (Paine, 1966; Lubchenco, 1978; Morin et al., 1988, 1981;
Miller, 1994; Brown y Weis, 1995). Por otra parte, una interaccién de alto orden
ocurre cuando una especie afecta la naturaleza de la interaccién entre otras dos
sin que se altere el resultado final de las primeras dos especies en términos de
dominante competitivo, pero si, en cuanto a sus abundancias (Abrahams, 1983;
Worthen y Moore, 1991). Billick y Case (1994) explican que es por esta razén
que estos dos términos se han utilizado indistintamente de una manera
inadecuada, si bien, una interaccion de alto orden modifica la intensidad de los
coeficientes de competencia y/o depredacion; los efectos indirect\OS alteran el
resultado final de las relaciones. Una diferencia importante entre efectos
indirectos e interacciones de alto orden, sin embargo, es que éstas ultimas
pueden actuar en varias direcciones, anulandose unas y otras haciendo parecer
que las relaciones entre especies son directas, lo cual es conceptualmente

falso, si es que solamente se observan las abundancias de los componentes de

la comunidad (Worthen y Moore, 1991).

Las interacciones de alto orden estan en desventaja en cuanto al numero de

estudios enfocados a explicarlas en comparacion con los efectos indirectos que



cuentan con una basta produccion de trabajos empiricos, experimentales y
tedricos. Desde los afios 70's y los 80's un buen nimero de investigaciones se
enfocan a explicar cuales son los mecanismos que operan en los efectos
indirectos, en que casos se presentan y como se pueden detectar; incluso se
ha llegado a determinar que mas de un 80% de la estructura de la comunidad
es debida a este tipo de efectos (Kareiva 1994). Por lo anterior, las
interacciones de alto orden son un fenémeno que ha pasado mas inadvertido
que las relaciones directas y los efectos indirectos, pues las confusiones de
significado del concepto, de experimentacion y de modelacion matematica han
sobrepasado los intentos de los ecdlogos.

En la actualidad frente a la exigencia de administrar los recursos
naturales bajo los principios de uso, proteccién y conservacion es necesario
proponer estrategias teéricamente consistentes y con un alto grado de realismo
para que las decisiones de manejo puedan llevarse a cabo, garantizando la

permanencia de los bienes de la naturaleza para futuras generaciones.

2.2 Los Modelos Para Probar las Interacciones de Alto Orden.

Con la finalidad de encontrar una expresion que generalice el fenémeno de

interacciones de alto orden en sistemas multiespecificos, a continuacién se




presentan los diferentes modelos propuestos (Pomerantz, 1981; Bender et. al,
1984, Gilplin et. al, 1986; Morin et. al, 1988; Worthen and Moore, 1991 ]

Schoener, 1993). Todos estos basados en modelos de crecimiento poblacional:

Nt =No e-rt (1 - Nt/k) ............ (1)

Segun Billick y Case (1994), el término "interacciones de alto orden" se ha
utilizado en tres sentidos distintos: El primero, se refiere a cualquier
interaccion no aditiva que tiene efectos en la tasa de incremento per capita de
una especie (Vandermeer, 1969; Case y Bender, 1981; Roughgarden y

Diamond, 1986).

El segundo, describe los cambios funcionales en la interaccion de dos
especies causado por una tercera especie, los cuales no pueden ser
extrapolados de una sola especie o de dos especies aisladas a la comunidad

completa (Wootton 1993).

Por ultimo, el tercero que describe como las especies interactian en

pares a través de observaciones empiricas, y al no poder predecir la trayectoria

de la comunidad completa, con base a dichas observaciones, se toma como

10




evidencia de interacciones de alto orden. (Levine, 1976; MacArthur, 1972;

Abrams, 1986; Morin et al., 1988 y Wilbur y Fauth, 1990).
2.2.1 Modelo Aditivo

El modelo de Case y Bender (1981) es completamente general, ya que no
hace supuestos acerca de las interacciones intra e interespecificas que afectan
el crecimiento, excepto al decir que la adicién de especies afecta la tasa de
crecimiento per capifa. No obstante, uno puede imaginar situaciones,
especialmente en poblaciones abiertas, en las que los procesos de crecimiento
se reflejan directamente en la tasa per capita. El numero de individuos que
inmigran a una poblacién local no tiene relaciéon alguna en el;contexto de
interacciones con el numero que existia antes. En otras palabras, lo que surge
como interaccion de alto orden en el modelo de Case y Bender puede no serlo
si modela con base a la tasa de crecimiento per capita independientemente de
la densidad poblacional. Esta densodependencia del modelo puede
mantenerse bajo control si al disefar el experimento, se toman las debidas
precauciones; como mantener las poblaciones cerradas a la migraciéon y

evitando la falta de alimento (Salceda y Gallo, 1984).

11



El modelo propuesto por Case y Bender (1981) y Rougharden y Diamond
(1986) el cual parte de una expresion para el crecimiento poblacional de las

especies en una comunidad cerrada a la inmigracion y emigracién se representa

como sigue:
DN;(N1, N2, N3)/Ng = f3(N4) + g1(N2) + hy(N3) (2)
DN2(N1, N2, N3)/N2 = fo(Ny) + ga(N2) + ha(Ns) (3)
DN3(N1, N2, Na)/N3 = f3(Ny) + ga(N2) + hs(N3) (4)
Donde:

N; = tamario de la poblacién de la i-ésima especie
DN = Diferencial en tiempo dN/dt
fi g, hi K denotan que las funciones son dependientes del tamario de las

poblaciones dentro de los paréntesis.

Este primer modelo de interacciones de alto orden implica que las
densidades de cada especie en la comunidad tienen efectos independientes
sobre cada una de las tasas de crecimiento per capita de las otras. Asi, esos
efectos separados, representados por las funciones f, g, y h son aditivas; el
efecto total de todas las especies sobre la tasa de crecimiento per capita de
una especie particular puede ser descompuesta en la suma de términos

separados de especies solas, como en las expresiones 2 a 4.

12



Otros como Vandermeer (1969), Levine (1976), y Pometrantz (1981)
utilizaron el mismo concepto, pero definieron las interacciones de alto orden
explicitamente a partir de términos de Volterra-Lotka las cuales son un

subconjunto de expresiones que tienen la forma de las ecuaciones 2,3,4.

2.2.2 Modelo multiplicativo.
Este modelo fué usado por Wootton (1993, 1994) para detectar
interacciones de alto orden, involucrando densidades finales multiplicativas en

lugar de aditivas. La igualdad que se usa es:

Ni(a,b,c)]. [Ni(a,0,0)] = [Ni(a,b,0)] . [Ni(a,0,c)] (5)
Donde:
N+ = Densidad de la especie 1 en algun momento final f.

a,b,c = indican la presencia de la especie de la cual depende la especie focal.

En el contexto usado por Wootton (1993), una interaccién de alto orden
es aquella que ocurre siempre que una especie afecta la naturaleza de

una interaccion directa entre otras dos especies. Esta concepcion esta

13




restringida a interacciones que envuelven al menos tres especies. Wootton,
(1993) etiqueta este fenémeno como una "modificacion de la interaccion".
Entonces, la competencia de interferencia y la depredacion son interacciones

directas, en tanto que la competencia de explotacion no lo es.

Las modificaciones a las interacciones tienen varias implicaciones
importantes para entender la dindmica de la comunidad. Por definicién, la
presencia de modificaciones en las interacciones, los coeficientes utilizados
para medir la interaccién, en experimentos que involucran un conjunto de
especies, no podrian cambiar cuando se adiciona una especie. Entonces, las
observaciones basadas entre pares' de especies son insuficientes para predecir
la dinamica de la trayectoria de la comunidad. También, unak comunidad
que presenta modificadores de las interacciones se puede modelar con
términos matematicos que involucren tres especies de una manera no aditiva.
Entonces, una modificacion en las interacciones necesariamente implica
términos no aditivos en tales interacciones per capita que deben considerarse

cuando la comunidad se modela.
2.3 Pruebas para detectar las IAO.

Consideremos una comunidad con tres especies, aunque el andlisis se

14




puede ser generalizar a una comunidad de n especies.

En una comunidad de tres especies donde las interacciones de alto orden
no estan presentes la tasa instantdnea de cambio per capita para una
especie focal se puede modelar como en las ecuaciones 2-4. Case y Bender
(1981) muestran que si las ecuaciones 2-4 se cumplen, no existen interacciones

de alto orden.

Debido a que la prueba esta expresada en tasa de crecimiento en lugar
de densidades en equilibrio, esta prueba no requiere que la dindmica de la

comunidad se establezca o se aproxime al equilibrio.

Para detectar las interacciones de alto orden que involucran a las tres
especies, se mide experimentalmente la tasa de crecimiento per capita de una
especie focal. Si tal interaccién de alto orden esta presente, entonces el

sistema se puede modelar como sigue:

DN1/Ny = f1(Ny) + g1(N1,N2)+ hy(N1,N3) (6)
DN2/N; = f,(N2) + g2(N1,Na)+ hy(N4,N3) (7)
DNa/N3 = f3(Na) + ga(N1,N3)+ hs(N2,N3) (8)

Donde:
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N; = tamario de la poblacién de la i-ésima especie
DN = Diferencial en tiempo dN/dt
fi @i, hi, denotan que las funciones son dependientes del tamario de las

poblaciones dentro de los paréntesis.

Un disefio que combina las ecuaciones 6-8 predice que en ausencia de

interacciones de alto orden la tasa de cambio de la espcie 1 se expresa como:

DN;(a,0,0)/a+DNs(a,b,c)/a = DNy(a,b,0)/a+DN(a,0,c)/a 9)

Este procedimiento debe aplicarse para cada especie focal. Si la
igualdad en la ecuacion (9) (o igualdades correspondientes a\ las otras
especies) no se cumplen estadisticamente, se interpreta como la presencia de
interacciones de alto orden involucrando tres especies. Esta logica puede
extenderse a comunidades con "n" especies. Si estan presentes
interacciones de alto orden involucrando dos o mas especies, podemos

distinguir entre cuales pares estd la interaccion de alto orden, al basar el

analisis en la igualdad que no se cumplié.
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Wootton (1993;1994) usd una prueba para interacciones de alto orden
que involucra densidades finales multiplicativas en Ilugar de tasas

instantaneas de crecimiento aditivas. La igualdad que él usa es la siguiente:

[N41(a,b,c)].[N1(a,0,0)]=[N1(a,b,0)].[Ns(a,0,c)] (10)

Donde:

Ni = indica la densidad de la especie1 en algun tiempo final f.

Aqui se puede notar que los dos miembros de la expresion 10 no
indican una relacién, entre la tasa de crecimiento per capita de le} especie 1 a
varias configuraciones de densidad de las otras especies, sino una relacién
entre el tamaio de la poblacion en un tiempo t. El modelo nulo para que no
se presenten interacciones de alto orden en la ecuacion 10 es una

expresion multiplicativa en lugar de una expresion aditiva.

No obstante, Billick y Case, (1994) muestran que la prueba propuesta por
la expresion 10 de Wootton es equivalente a la prueba de Case y Bender
donde la tasa de crecimiento per capita es aditiva, derivando que el resultado
para el sistema de las tres especies puede ser generalizado a una

comunidad de "n" especies. Si no se encuentran presentes interacciones de
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alto orden entre las tres especies, la tasa de crecimiento per capita de la

especie focal puede ser escrita como en la ecuacion 5:

DN4/N¢ = f1(N4) + g1(N4,N2) + hy(N4,Na) (11)
Donde:
N;= tamario de la poblacién de la i-ésima especie
DN = Diferencial en tiempo dN/dt
fi @, hi, denotan que las funciones son dependientes del tamafio de las

poblaciones dentro de los paréntesis.

Las estimaciones de las tasas de crecimiento per capita se realizan con
base a |la densidad de una especie antes y después de un periodo de tiempo.
Consideramos que el intervalo de tiempo sobre el cual se estima la tasa de

crecimiento per capita tal que f(N4), g(N4,N2) y h(N4,N3) son constantes:
di= f(N) (12)

d2 = g(N1,N2) (13)

ds= h(N4,N3) (14)
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g(Ns g,N2) y h(N4,N3) seran constantes si las funciones son insensibles a
cambios en las densidades poblacionales sobre el rango experimentado, o si
las densidades de las especies 2 y 3 son constantes y no hay interacciones

de alto orden presentes.

Al integrar la ecuacion 11 y después de hacer las substituciones de

las ecuaciones 12-14, nos queda como:
N1,f(N1,N2,N3) / N1 o(N1,N2,N3) = exp[(d; + d, + ds)(to - tr), (15)
donde:
N1.0(N1,N2,N3) y N4,f(N1,N2,N3) representan las densidades de la especie 1, al
inicio y al final del experimento respectivamente, en presencia de la especie 2
y 3 aun delta = (t0 - tf). Si la especie 2 esta ausente entonces tenemos:
dz =f(N1o) =0

y subsecuentemente:

N1,f(N1,O,N3)/ N1,0(N1,0,N3) = exp[(d1 + da)(to - tf),

19



del mismo modo, en ausencia de |la especie 3

N1,¢(N+1,N2,0)/ N1,0(N1,N2,0) = exp[(ds + dy)(to - t),

Ahora, en ausencia de las especies 2 y 3 tenemos:

N1,{(N1,0,0)/ N1,0(N1,0,0) = exp[(d1)(to - t)],

Por lo que directamente expresamos la ecuacion 15 como:

[N1,¢ (N1,N2,0)/ N1,0(N1,N2,N3)].[ N1,{N1,0,0)/ N1,0(N1,0,0)] =

[N1,AN1,0,N3)/ N1o(N1,0,N3)].[N1.dN1,N2,0)/ N1o(N4,N2,0)] (16)

Si se supone que la densidad inicial de |la especie 1 es lamisma en todos los

tratamientos, entonces la ecuacion 16 se reduce a la ecuacion 17:

[N1t(N1,N2,N3)].[N4t(Ns,0,0)]=[N1«(N1,0,N3)].[ Nst(N1,N2,0)] ... (17)

Debido a que las tasas instantaneas de crecimiento se pueden estimar

a partir de las densidades, el modelo de Case y Bender se aplica
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apropiadamente cuando los logaritmos naturales de las densidades se

estructuran de una manera aditiva. Dado que:
dN/Nd; = d In N/d; , y como el In(AB) = In(A) + In(B); entonces:

In{[ N11(N1,N2,N3)]/ [N1,0(N1,N2,N3)]}+ln{[ N1|(N1,0,0)]/ [N1,0(N1,0,0) ]} =

IN{([ Nit(N1,0,Na)/ [N1.o(Ni,0,Na)+In{[N1e(N1,N2,0)/[ N1.o(N1,N2,0)]} ...(18)

Estas dos pruebas son los dos lados de la misma moneda cuando el
modelo dinamico tiene una tasa constante de crecimiento per capita en el
intervalo de tiempo. E| efecto total de la especie 2 o la especie 3 sobre la
especie focal puede ser constante sobre un intervalo de tiempo én el que se
hacen las medidas. Si esta suposicion no se invalida, no solo las pruebas
son equivalentes, sino que cualquiera de las dos se puede utizar una en lugar

de la otra.

2.4 Antecedentes del Uso Género Drosophila en interacciones de
especies
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La exploracion experimental de aspectos de la dinamica poblacional de las
especies, tales como las interacciones de alto orden, puede realizarse con
comunidades que permitan la observacion de varias generaciones en corto
tiempo. Tal es el caso de los sistemas multiespecificos del género Drosophila

(Worthen y Moore, 1991; Getz, 1996).

El género Drosophila contiene alrededor 2000 especies diferentes de las
cuales solo seis se han reportado u observado en el municipio de Ensenada

(Salceda, Comunicacién Personal).

Los organismos del género Drosophila (figura 1) presentan un ciclo vital
con duracion de nueve a diez dias bajo condiciones éptimas de Iab;)ratorio a25
grados centigrados. A lo largo del ciclo se distinguen 4 etapas: huevo, larva,
pupa y adulto o imago (figura 2). Una vez que la hembra ha depositado sus
huevos en el medio, toma lugar el desarrollo embrionario, finalizando 24 horas
mas tarde. Después de la etapa de huevo, emerge la Iarva, la cual se alimenta
vorazmente. Esta sufre dos mudas, lo que la hace pasar por tres estadios,
terminando esta etapa 4 o 5 dias después con la formaciéon de la pupa. La
metamorfosis ocurre durante la etapa de pupa, en tres o cuatro dias (figura 3).

Posteriormente, emerge el imago o adulto, cuya diferenciacion sexual puede

realizarse con relativa facilidad (Salceda y Gallo 1984).
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Figura 1. Diagrama que muestra la morfologia de los organismos hembra y
macho del género Drosophila
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Figura 2. Diagrama que muestra los diferentes estadios de desarrollo de
organismos del género Drosophila.
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Figura 3. Diagrama que muestra el ciclo vital de los organismos del género
Drosophila.
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lll. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA.

Con base a lo anteriormente sefialado, el presente trabajo se enfoca a partir

de las preguntas que se exponen a continuacion:

1.- ¢ Cuales caracteristicas de los modelos usados para detectar interacciones

de alto orden se deben estimar?

2.- ¢Cual es la variable o variables de respuesta que deben medirse
experimentalmente, para que los modelos usados en la deteccion de

interacciones de alto orden, sean biolégicamente validos?

3.- ¢Qué escenarios experimentales son los adecuados para evaluar las

interacciones de alto orden?

4.- ;Qué tipo de pruebas estadisticas son adecuadas para resolver la

significancia de las interacciones de alto orden?

El presente trabajo se propone explorar el efecto de las interacciones de alto

orden sobre la dindmica del crecimiento poblacional de las especies de un
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sistema multiespecifico. Para ello, se utilizaron comunidades artificiales
formadas por especies del género Drosophila, para observar
experimentalmente las consecuencias tedrico-practicas de el fenémeno
conocido como interacciones de alto orden, con la finalidad de deducir sus
implicaciones en el manejo de recursos natuales renovables, cuando se tienen

asociaciones multiespecificas (Simberloff, y Stiling, 1996).

3.1 Objetivos.

3.1.1 Objetivo General.

Analizar el efecto de las interacciones de alto orden sobre la dinamica del

crecimiento poblacional de las especies de un sistema multiespecifico, para

proponer modelos de deteccién que faciliten la toma de decisiones en practicas

de manejo.

3.1.2 Objetivos Especificos.

1.- Definir un modelo experimental para describir la dinamica del crecimiento en

poblaciones de sistemas multiespecificos.
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2.- Describir el crecimiento poblacional de las especies en un sistema

multiespecifico.

3.- Comparar el crecimiento de las poblaciones bajo la presencia de

competidores en un sistema multiespecifico.

4.- Medir los cambios en los pardmetros de crecimiento poblacional bajo

diferentes escenarios de competencia.

5.- Usar los modelos estadisticos de deteccién de las interacciones de alto

orden en una comunidad artificial

3.2 Hipoétesis.

La presencia de interacciones de alto orden entre los componentes
de un sistema multiespecifico del género Drosophila producen efectos
multiplicativos sobre la dinamica del crecimiento poblacional de las especies de

la comunidad.
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IV.METODOS.

Los métodos que se utilizaron en el desarrollo de este trabajo, los cuales
seran descritos en las secciones siguientes se dividen en dos fases
principales: la primera comprende todo lo relacionado a los experimentos de
laboratorio y la segunda involucra la caracterizacion del crecimiento poblacional
utilizando modelos lineales generalizados (McCullagh y Nelder, 1989) como

estrategia estadistica para probar las interacciones de alto orden.

4.1 Experimentos de laboratorio.

Para obtener evi_dencia experimental de las interacciones de alto orden,
se observo el desarrollo de una comunidad artificial compuesta por tres
especies del género Drosophila: Drosophila simulans, D. melanogaster
(cepa mutante ebony) y D. nebulosa, a través de censos semanales de la
fraccion adulta. Estas especies fueron elegidas con base a la similitud de sus

ciclos vitales y a la relativa facilidad de distinguirlas entre si.

Con el fin de determinar la presencia y magnitud de estas interacciones
se realizd un experimento de laboratorio el cual consistié de siete tratamientos

con tres réplicas cada uno. En los primeros tres tratamientos, se observé el
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crecimiento poblacional de la fracciéon adulta de cada una de las tres especies
en viales por separado, a los cuales se les denominé “experimentos de las
especies aisladas”. Otros tres tratamientos se construyeron colocando en un
mismo vial un par de especies, esto se repiti6 para cada uno de los posibles
pares que resultaron de combinar las tres especies, denomindndose a éstos
“experimentos pares”. El tratamiento denominado “experimento trio” se formé

colocando en un vial las tres especies al mismo tiempo.

Con el fin de tener condiciones iniciales igualés en cuanto a densidad de
individuos y proporcion de sexos en todos los tratamientos, se prepararon de
tal modo que se tuvieron siete tratamientos distintos, cada uno con tres réplicas,
conteniendo 60 individuos en total y 50% de machos con 50% de hembras por

vial al momento de iniciar el experimento.

En los experimentos de las especies “aisladas” colocaron las tres
especies por separado, 30 machos y 30 hembras, en viales de cultivo de
Drosophila con alimento estandar (Férmula 24 de Carolina Biological Supply).
De igual manera, para los “experimentos pares” se prepararon viales
conteniendo todos los pares posibles de especies, con 15 hembras y 15 machos
de cada especie en cada caso. Por Uultimo, para los “experimentos trios”

prepararon viales con las tres especies a la vez, 10 hembras y 10 machos de
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cada especie, de modo que en todos los tratamientos la densidad fué 60
individuos y la proporcion de sexos de 50/50 al momento de iniciar el

experimento. (figura 4) .

31



30 machos
38 hembras

30 machos 30 machos
30 hembras 30 henbras

ESPECIE ¢ ESPECIE B ESPECIE ¢

15 machos
{5 hembras

15 machos
15 hembras
DE CADA ESP.

15 machos

DE CADR ESP.

ESPECIE A B ESPECIE B y ¢ ESPECIE c v @

10 machos

Figura 4. El esquema muestra la disposicion de los diferentes tratamientos que

constituyeron el experimento de laboratorio
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A los siete dias de iniciado el experimento, una vez que las moscas
realizaron sus primeras puestas de huevos, se registr6 el numero total de
individuos adultos de cada especie en cada vial, colocando estos en un
nuevo vial con alimento fresco. Siete dias mas tarde al emerger los individuos
en los primeros viales se censaron, y se juntaron con los individuos adultos del
primer vial llevandose a un nuevo tubo con alimento fresco, técnica conocida
con el nombre de transferencia seriada. Este procedimiento se efectué con
todos los tratamientos y en todas las réplicas durante 10 semanas

aproximadamente (figura 5).

La temperatura se mantuvo aproximadamente a 25 grados

centigrados con la ayuda de un radiador eléctrico de calor tipo doméstico,

llevandose un control diario de la misma por medio de un termémetro reversible.

El procedimiento anterior fué propuesto, con el fin de satisfacer tres
requerimientos: mantener las condiciones ambientales fisicas tan constantes
como fuera posible; minimizar e igualar el manejo de los individuos en cada
condicion experimental y anular cualquier riesgo de pseudoreplicacion (Hurlbert,

1984; Heffner et al., 1996).
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Figura 5. El esquema muestra el manejo en el laboratorio del material

experimental.
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4.1.1 Variables de respuesta.

La medicion experimental de las variables de respuesta se llevo a cabo
directamente de los censos semanales en los diferentes tratamientos. Para tal
efecto, los individuos se anestesiaron con eter para posteriormente colocarlos
en el microscopio estereoscopico y realizar los conteos, donde se obtuvieron las

siguientes mediciones:

a) [njm] NUmero de individuos de la i-ésima especie en el j-ésimo estadio, bajo

la m-ésima condicién de competencia en el tiempo t.

b) [Nirt] NUmero de individuos en la poblacién de la i-ésima especie, bajo la m-

ésima condicion de competencia en el tiempo t.

¢) [paijmt] Proporcion de individuos machos de la i-ésima especie en el j-ésimo

estadio, bajo la m-ésima condicién de competencia en el tiempo t.

d) [pwimt] Proporcion de individuos hembra de la i-ésima especie en el j-ésimo

estadio, bajo la m-ésima condicién de competencia en el tiempo t.
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e) [peimt) NUmero de individuos producidos por individuo de la i-ésima especie,

bajo la m-ésima condicién de competencia en el tiempo t.

f) [dimt] NUmero de individuos muertos de la i-ésima especie, bajo la m-ésima

condicién de competencia en el tiempo t.

4.2.3 Pruebas de Significacion para Interacciones de Alto Orden.

Algunos autores (Morin et al., 1988; Wilbur' y Fauth, 1990; Worthen y
Moore, 1991) prefieren usar el analisis de varianza (ANOVA) para analizar
sus datos, cuando usan la tasa de crecimiento per capifa como variable de

respuesta.

Las igualdades en las ecuaciones para probar interacciones de alto
orden se contrastan usando un estadistico t. En esta prueba, la suma de las
medias de los tratamientos son aditivas como en la expresién 19,
suponiendo que no hay correlacion entre la variable de respuesta en los

tratamientos y que las varianzas son aditivas tenemos:

[(Y1 + Yi23) - (Yaz- Yaa)l/ [1/N(S% + %123 #8%12 + 8%13)] cvoveennne. (19)

Donde:

36



Y1, Yz, Y12, Yi3; representan las medias de las tasas de crecimiento
per capita de la especie focal bajo el tratamiento, incluyendo solamente las
especies focales (especie 1) la especie 1 y 2, la especie 1 y3y las

especies 1,2 y 3 juntas respectivamente; s’ representa la varianza.

Cuando se analizan tales datos usando ANOVA, se aplica un ANOVA
de dos vias para determinar si la interaccion es significativa entre los dos
tratamientos (dos especies) sobre la variable control (la tasa de crecimiento
per capita de la especie focal a una densidad dada). Como es bien conocido,
una prueba t para probar diferencias significativas entre dos medias, es
equivalente a un ANOVA de una via con un grado de libertad (Sokal y
Ronhlf, 1981). Esto también puede mostrar que la prueba t de la ecuacion (9)

es equivalente a un ANOVA de dos vias con un grado de libertad.

Se aplico la técnica de modelos lineales generalizados para probar las
interacciones directas, asi como las interacciones de alto orden entre las
especies utilizadas en el experimento. Para esto, se calcularon las tasas
reproductivas y la capacidad de carga maxima de cada especie en cada

escenario de competencia y para cada réplica, usando el logaritmo natural de la
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densidad poblacional como variable dependiente, contra el tiempo en semanas

como la variable independiente (Rabinovich, 1980).

Una vez determinados los parametros poblacionales para cada especie y
para cada escenario de competencia, se identifico como variable de respuesta
la tasa reproductiva de cada especie y como variable explicatoria las
condiciones experimentales, también denominado “escenario de competencia”

el cual se caracterizé como una variable “dummy” (Everrit y Dunn, 1991).

Con los datos arriba indicados, se calcularon los parametros de los
modelos lineales generalizados para cada especie focal, usando el paquete de

computo S-Plus (version 3.3).
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V. RESULTADOS

Para una mejor comprension de los resultados que se muestran a
continuacion, la presente seccién se dividié en dos partes. La primera contiene
todo lo referente al analisis exploratorio de datos; la segunda corresponde al
analisis confirmatorio, donde se presentan los resultados de los modelos para
detectar las interacciones de alto orden, en el multiplicativo, y con los modelos

lineales generalizados.

~ Con la finalidad de facilitar la interpretacion de la informacién, en los
resultados que a continuacion se presentan, en lo sucesivo, la especie
Drosophila nebulosa se identificara con la letra "A" ; Drosophila simulans con

"B" y Drosophila melanogaster (cepa mutante ebony) con "C".
5.1 Analisis Exploratorio.

Como se aprecia en la figura 6, la especie A alcanza densidades de 800
individuos en solo ocho semanas, cuando se encuentra sin presion de
competencia (6a); en cambio, cuando esté compitiendo en pares sencillos, logra
crecer hasta 100-150 individuos en 5 semanas en competencia con D.

melanogaster (cepa mutante ebony) y, solamente entre 50 y 70 individuos
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cuando compite con D.simulans; depués de transcurridas ocho semanas ha
sucumbido en los dos escenarios. Cuando se encuentra compitiendo con las
dos especies a la vez, (6d) Drosophila nebulosa no se desarrolla mas alla de 10

a 15 individuos. desapareciendo casi totalmente después de ocho semanas.
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Figura 6. Las graficas indican en el eje vertical el nimero de individuos y en el
horizontal el tiempo en semanas, y representan el desarrollo de las
réplicas de las poblaciones de la especie A, Drosophila nebulosa, en sus
diferentes escenarios de competencia, (a)cultivo puro, (b)con D.simulans, (c)con
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En lo que respecta a D.simulans, (figura 7), en los cultivos donde
se encuentra sin presion de competencia, para la séptima éemana ya estan a
densidades de 400 a 700 individuos. En los escenarios de competencia pares,
su desempefio no se observa diferente (7b y 7c), del mismo modo, en el
escenario donde se encuentran las tres especies juntas, el crecimiento de las
tres réplicas de D.simulans (7d), no se percibe distinto al crecimiento en los

cultivos puros.
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Figura 7. Las graficas indican en el eje vertical el niumero de individuos y en el
horizontal el tiempo en semanas, y representan el desarrollo de las tres
réplicas de las poblaciones de la especie B, Drosophila simulans, en sus
diferentes escenarios de competencia, (a)cultivo puro, (b)con D. nebulosa,
(c)con D. melanogaster(cepa mutante ebony); (d)con D. nebulosa y D.
melanogaster(cepa mutante ebony). Cada color corresponde a una réplica.
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Con relacion a D. melanogaster (cepa mutante ebony), (figura 8), se
puede apreciar que en los cultivos puros (8a), las tres réplicas alcanzan
densidades de 700 a 1000 individuos en las primeras seis semanas del
experimento. Cuando se encuentra en situacion de competencia con D.
nebulosa, (8b), no se observa cambio notable en la grafica de crecimiento, no
obstante, cuando compite con D.simulans, sus densidades no rebasan los 350
individuos (8c) y a la séptima semana sus densidades son tan bajas como 50
individuos en algunas réplicas. Cuando se encuentra compitiendo con las dos
especies a la vez (8d), la grafica de crecimiento de D. melanogaster alcanza
cerca de 800 individuos en la réplica 3 no obstante las otras dos réplicas se

mantienen a densidades de 100 individuos para la séptima semana.
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Figura 8. Las gréficas indican en el eje vertical el nimero de individuos y en el
horizontal el tiempo en semanas, y representan el desarrollo de las tres
réplicas de las poblaciones de la especie C, Drosophila melanogaster (cepa
mutante ebony)(cepa mutante ebony), en sus diferentes escenarios de
competencia, (a)cultivo puro, (b)con D. nebulosa, (c)con D.simulans ; (d)con D.
nebulosa y D.simulans. Cada color corresponde a una réplica.
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Para determinar los parametros poblacionales en los diferentes escenarios de
competencia para cada especie, se realizaron una serie de andlisis de regresién
lineal usando como variable de respuesta el logaritmo natural de las
densidades de la fase de crecimiento rapido, de la segunda a la séptima
semanas, y como variable explicatoria al tiempo en semanas, siguiendo la teoria
de Peal-Verhust. Dichos parametros se concentran en la tabla 1. En ella puede
notarse que la especie con una capacidad de carga mas grande es Drosophila
melanogaster (cepa mutante ebony), siguiéndole D. nebulosa y por Ultimo
D.simulans:
Ke > Ka> Kg
En lo que respecta a la tasa de crecimiento de las especies en cultivos
puros, es D. nebulosa quien tiene una tasa de crecimiento mayor, le sigue D.
melanogaster (cepa mutante ebony) y por ultimo D.simulans.
Fa>Tc >ls
En los escenarios pares y en los trios, en general la relacién que se
aprecia en cuanto a las tasas de crecimiento per capita es:
g > I >Ta
Con estos mismos parametros se estimaron las curvas de crecimiento

que se presentan en las graficas de la figura 9.
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Tabla |. Muestra los parametros poblacionales, tasa reproductiva per capita y
capacidad de carga maxima evaluados a partir de los censos las poblaciones de

las diferentes especies en los diversos escenarios de competencia.

Especie Cap. de | r(aislada) r (par) r (par) r (trio)
Carga
K
A 605 solo A conB conC conB yC
2.645 -0.613 -0.328 0.781
B 562 solo B con A conC con AyC
1.647 2.002 1.597 1.681
C 726 solo C con A con B con AyB
1.810 1.850 0.703 0.925
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Figura 9. Las graficas indican en el eje vertical el nimero de individuos y en el
horizontal el tiempo en semanas, y representan las curvas de crecimiento
estimadas a partir de los parametros de la tabla 1. (la) curvas de crecimiento de
las especies A, B y C en cultivos puros. (Ib) curvas de crecimiento en los
diferentes escenarios de competencia para la especie A. (lc) curvas de
crecimiento de la especie B en los diferentes escenarios de competencia. (ld)

curvas de crecimiento de la especie C en sus diferentes escenarios de
competencia.
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4.2 Analisis Confirmatorio.
4.2.1 Modelo Multiplicativo:

El modelo descrito por Case y Bender (1981), simplificado por Adler y

Morris (1994), puede expresarse como:

( Tasa de ( Tasade ( Tasade ( Tasade

crecimiento crecimiento ~ crecimiento crecimiento

de la S de la + de la - de la
especie A en especie A en especie A en especie A sin
competencia competencia competencia competencia)
conByC) con B) con C)

Bajo el supuesto de que la diferencia significativa mediante la pruebavt
de student de ambos lados de la iguadad anterior es una evidencia de la
presencia de interacciones de alto orden, a continuacién se presentan los
resultados obtenidos mediante esta prueba usando las tres réplicas del

experimento:
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Tabla Il. indicando el resultado de la prueba de deteccion con base al
estadistico t de student.
Especie |Promedio del| Promedio Estadistico |Resultado de
Focal lado del lado de prueba tc | la prueba
izquierdo derecho
con
A -2.07023 0.191112 -5.06184 diferencias
significativas
sin
B 1.68168 1.30032 1.4482 diferencias
significativas
sin
C 2.76464 3.217258 -0.8225967 | diferencias
significativas

La tabla nos indica que existen interacciones de alto orden que afectan a

la especie focal A; ademas muestra que no existen interacciones de alto orden

sobre la especie B, ni sobre |la especie C.

4.2.2 Modelos Lineales Generalizados:

El modelo lineal generalizado para la tasa de crecimiento per capita para

la especie A es:

A= 2.64 - 3.095fe¢g05 - 2.97gfectoc - 3.27efec[oByC
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de crecimiento de la es

Tabla Il. Valores de los parametros del modelo lineal generalizado para la tasa

ecie A con sus respectivas pruebas de significacion

Intercepto |Valor |Error de Estimacién |Valor de t
Aislada 2.64 0.23 11.23
efectoB | -3.09 0.33 -9.26
efecto C | -2.97 0.33 -8.92

efecto ByC | -3.27 0.33 -9.83

Deviance nula = 23.28

con 11 grados de libertad
Deviance Residual = 1.34 con 8 grados de libertad

Tabla lll. Significaciéon para los diferentes fuentes de variaciéon experimental

para la especie focal A.

Fuentes | Suma de| grados | Cuadra- F Fen Signifi-
de cuadra- de dos |caleulad | tablas cancia

variacion dos libertad | medios 0

efectode| 2.27 1 2.27 13.25 7.57 w*
sp. B

efecto de 3.56 1 3.56 20.94 7.57 HRH
sp. C

efecto de| 16.10 1 16.10 94.71 7.57 AR

sp ByC

Residual 1.33 8 0.17

La tasa de crecimiento de la especie A disminuye 3.09 unidades de tasa

reproductiva al interaccionar con la especie B; 2.97 unidades al interaccionar

con la especie C y 3.27 unidades al interaccionar con la especie B y C al

mismo tiempo, siendo todos estos efectos significativos segun se muestra en la

tabla lll; de donde se desprende que la competencia directa de la especie By C

sobre la especie A son significativas, ademas, existe una interaccién de alto

orden de las especies By C sobre la especie focal A.
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El modelo lineal generalizado para la tasa de crecimiento per capita para

la especie B es:

rs= 1.64 + 0.36efe¢t°A - 0.056¢fectoc + 0-036eredoAyc

Tabla IV. Valores de los parametros del modelo lineal generalizado para la tasa

de crecimiento de la es

Intercepto |Valor |Error de Estimaciéon |Valor de t
Aislada 1.64 0.13 12.7
efecto A | 0.36 0.18 1.98
efecto C | -0.06 0.18 -0.31

efecto AyC | 0.036 0.18 0.20

Deviance nula =0.7144
Deviance Residual = 0.3986 con 8 grados de libertad

con 11 grados de libertad

ecie B con sus respectivas pruebas de significacion

Tabla V. Significacién para los diferentes fuentes de variacion experimental

para la especie focal B.

Fuentes | Suma de| grados | Cuadra- F F en Signifi-
de cuadra- de dos |[calculad | tablas cancia
variacion dos libertad | medios 0
efectode| 0.30 1 0.30 6.03 7.57 n.s.
sp. A
efectode| 0.01 1 0.01 0.2004 7.57 n.s.
sp. C
efecto de| 0.002 1 0.002 0.04 .57 n.s
sp AyC
Residual | 0.398 8 0.049
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El modelo indica que |a tasa de crecimiento de la especie B aumenta 0.36
unidades al interaccionar con la especie A; disminuye 0.06 unidades al
interaccionar con la especie C y aumenta 0.36 unidades al interaccionar con la
especie By C al mismo tiempo. aunque, seglin se muestra en la tabla V, estos
efectos directos y su correspondiente interacciébn de alto orden, no son

significativos.

El modelo lineal generalizado para la tasa de crecimiento per capita para

la especie C es:

rc = 1.81 + 0.04ctecton = 1.11g6tecton = 0.89%efectonyn

Tabla VI. Valores de los parametros del modelo lineal generalizado para la tasa

de crecimiento de la especie C con sus respectivas pruebas de significacion.
Intercepto |Valor |Error de Estimacion |Valor de t
Aislada 1.81 0.0799 22.06
efecto A | 0.04 0.1129 0.35
efectoB | -1.11 0.1129 -9.82
efecto AyB | -0.89 0.1129 -7.85
Deviance nula = 3.34 con 11 grados de libertad

Deviance Residual =0.15 con 8 grados de libertad
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Tabla VII. Significacién para los diferentes fuentes de variacién experimental

para la especie focal C.

Fuentes |Sumade| grados | Cuadra- F Fen Signifi-
de cuadra- de dos |calculad | tablas | cancia

variacion| dos libertad | medios 0

efectode| 1.12 1 1.12 58.95 7.57 o
sp.A |

efectode| 0.89 1 0.89 46.84 .87 i
sp. B

efectode| 1.18 1 1.18 62.11 78T e

sp AyB

Residual| 0.15 8 0.019

El modelo indica que la tasa de crecimiento de la especie C aumenta

0.04 unidades al interaccionar con la especie A; disminuye 1.11 unidades al

interaccionar con la especie B y disminuye 0.89 unidades al interaccionar con la

especie B y A al mismo tiempo; y segin se muestra en la tabla VII, estos

efectos directos y su correspondiente interaccion de alto orden,

significativos.
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VI DISCUSION

Para interpretar el efecto de las interacciones de alto orden sobre la
dinamica del crecimiento poblacional de las especies del sistema
multiespecifico estudiado, a continuacién se exponen las caracteristicas del

desarrollo de las poblaciones en los diferentes escenarios experimentales.

El crecimiento poblacional de las tres especies aisladas se pudo modelar
a través de una funcioén logistica. Los parametros de r y K fueron similares a
los reportados por Gilplin et al. (1986), para dos de las especies; D.
melanogaster y D. nebulosa. D.simulans, mostrd capacidad de carga (K), asi
como tasa de crecimiento poblacional (r) menor que D. nebulosa vy D.

melanogaster.

De lo anterior se interpreta que D. simulans presenta un mayor tamario
corporal en comparacion con las otras dos especies; esto explica que exhiba
una estrategia de competencia K, la cual es efectiva cuando el espacio esta
limitado, como ocurre en el presente experimento, es por ésto que puede
notarse que D. simulans es aparentemente |la especie dominante en todos los

escenarios experimentales.
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En el caso de D. melanogaster, ésta especie queda en una situacion
intermedia, lo cual puede deberse a que su tamafo corporal es pequerio
comparado con las otras dos especies; tiene una tasa reproductiva mayor que
D. simulans aunque menor que D. nebulosa lo que la hace perder en situacion
competitiva con D. simulans y dominar frente a D. nebulosa. Y, ya que la
estrategia de competencia que en apariencia es la mas probable en el presente
experimento, es la estrategiala K debido a lo limitado del espacio, se puede
explicar la ventaja de D. simulans frente a D. melanogaster, pero no asi la
ventaja competitiva de D. melanogaster frente a D. nebulosa; esto solamente se
explica si consideramos que ésta ultima es una especie oportunista, en los
términos expresados por McArthur y Wilson, (1972) y Pianka, (1974), quienes
indican claramente el significado de una tasa reproductiva alta en la teoria de

la competencia.

En los escenarios pares D.simulans fué la dominante cuando estuvo
presente; asimismo, D melanogaster domind sobre D nebulosa. Esto coincide
con lo expresado por Krebs (1978), Rabinovich (1980) y Mueller (1988), quienes
indican que la dominancia se debe a la proporcién que guardan las tasas de
reproduccién per capita con relacién a la capacidad de carga maxima en cada

una de los 3 diferentes combinaciones estudiadas, de donde se desprende que
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en interacciones directas entre dos especies es posible predecir el resultado
final de la interaccién con la inspeccién de la tasa reproductiva y la capacidad

de carga maxima, como recientemente lo expone Trepl (1994).

La introduccion de una tercera especie produjo efectos diferentes, segun
la especie focal. No se observan efectos indirectos, tales como cambios del
dominante competitivo, ya que D. simulans fué la especie dominante siempre

que estuvo presente, pero si se detectan IAO en dos de los tres casos:

D. nebulosa se extingue mas rapidamente cuando las otras dos especies
estan presentes, lo cual se puede explicar como una contribuciéq negativa de
forma no aditiva que D.simulans imprime en la interaccién directa de D.
melanogaster sobre D. nebulosa, patron similar al observado por Worthen y

Moore (1991), y Werner (1992).

D.simulans no mostr6 cambios en el desarrollo de su curva de
crecimiento por la presencia de D. melanogaster y D.simulans al mismo tiempo,
lo cual indica que posiblemente no estuvieron presentes efectos multiplicativos
en el caso de este dominante competitivo, esto coincide con lo determinado por

Worthen y Moore (1991), quienes no detectaron efectos no aditivos, explicando
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que esto se debe al uso de la tasa de crecimiento per capita como variable de

respuesta.

En el caso de D. melanogaster se nota una contribucion positiva de forma
no aditiva que D. nebulosa ejerce sobre la interaccion de D.simulans y
D.melanogaster, donde esta uUltima se ve favorecida al establecerse mas
rapidamente su densidad en equilibrio, patrén similar al planteado por Paige

(1992) y Ferguson y Stiling (1996).

La eleccion de la técnica de deteccion juega un papél primordial en las
intracciones de alto orden. La situacién de conflicto en uso de los modelos de
Case y Bender(1981) de las tasas reproductivas aditivas, asi corﬁo el modelo
multiplicativo de las abundancias de Wootton (1993), es que al tratar de probar
la significancia de los efectos de las interaciones de la especie focal con las
otras especies en la comunidad, usan un ANOVA o una prueba t de student,
que son pruebas de significacion para relaciones aditivas, no para relaciones

multiplicativas.

Cuando D.simulans y D. melanogaster son la especie focal, las
interacciones de alto orden resultaron no significativas cuando se usoé

unicamente el analisis de varianza basado en el estadistico t; lo cual coincide



con lo observado por Worthen y Moore (1991), quienes al usar abundancias
como variable de respuesta, no logran confirmar las IAO estadisticamente en

su experimento, finalmente las explican sélo de manera diagramatica.

Una técnica mas consistente y poderosa la constituye el uso de los
modelos lineales generalizados, que segun lo sefialan Everritt y Dunn (1991)
asi como Crawley (1993), son una herramienta para la construcciéon de modelos
al encontrar relaciones entre descripciones geométricas o matematicas de la
estructura de los valores de la variable de respuesta como es el caso de las

tasas reproductivas de las especies analizadas en este trabajo.

El esquema experimental basado en la tasa de crecimiento per capita
como variable de respuesta, que se utilizé es consistente con el fenémeno de
interacciones de alto orden, ya que éstas se pudieron detectar con el uso de la

técnica de modelos lineales generalizados.

Cuando D. nebulosa y D. melanogaster son la especie focal, el modelo
lineal generalizado correspondiente a cada caso, confirma la presencia de
interacciones de alto orden, en cambio, cuando D.simulans es la especie focal,
el modelo lineal generalizado no muestra la ocurrencia de algun tipo de

interaccion de alto orden.
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Se percibe que la dificultad metodolégica no sélo radica en el esquema
experimental y en la eleccidn de la variable de respuesta como lo sefiala Billick
y Case (1994), sindé también en la designacion de la prueba estadistica

confirmatoria.

Es por esto que los modelos lineales generalizados son una herramienta
valiosa para detectar, analizar y confirmar |la presencia de interacciones de alto
orden, de donde se deduce su aplicacion en la formulacién de criterios en las

practicas de manejo y conservacion de recursos.

60



VIl  CONCLUSIONES

En el presente experimento, se logré confirmar la presencia de
interacciones de alto orden con el uso de los modelos lineales generalizados,
aun cuando ésto no fué posible mediante la prueba de confirmacién de
ANOVA; lo cual nos remite a proponer que los modelos lineales generalizados
(GLM) son adecuados para la deteccién y confirmacion de este tipo de
interacciones; lo que los hace sumamente valiosos como técnica estadistica

para facilitar la toma de decisiones en la practica del manejo de recursos.

Los escenarios experimentales estudiados resultaron ser adecuados para
la deteccion de las interacciones de alto orden, aln cuando solamente se
estudio la fraccion adulta de las poblaciones, los resultados obtenidos por lo
tanto, solo son validos para dicha fraccion; no obstante debe ser interesante
explorar la consistencia de los GLM cuando se considera la composicién por

edades de la poblacion.
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La tasa de crecimiento poblacional es una variable de respuesta
adecuada para detectar los efectos significativos de las interacciones de alto

orden.

Por todo lo anterior, se puede concluir puntualmente que:
1.- El crecimiento poblacional de las tres especies aisladas se modela a través

de una funcion logistica.

2.- El analisis de los pardmetros r y K de las especies aisladas muestra que

D.simulans es el dominante competitivo.

3.- Se observo experimentalmente que D.simulans es el dominante competitivo

cuando estuvo presente en los escenarios pares.

4.- Se observo experimentalmente que D. melanogaster domina a D. nebulosa

en su respectivo escenario par.

5.- No se observan efectos indirectos, tales como cambios en la espcie

dominante por efectos una tercea especie sobre las otras dos.
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6.- EI ANOVA no detectd la ocurrencia de IAO cuando D. melanogaster es la

especie focal.

7.- Los modelos lineales generalizados detectaron la ocurrencia de IAO cuando

D. nebulosa o D. melanogaster fueron la especie focal.
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